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Respostas fisiológicas de plantas amazônicas de regiões alagadas às 
mudanças climáticas globais
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ABSTRACT – (Physiological responses of Amazonian flooded plants to the global climate change). According to the last report 
of IPCC (Intergovernmental Panel of Climatic Change, 2007) an increase in atmospheric CO2 concentration to ca. 0.072% is 
predicted to occur until the middle of this century. As a result, a tandem elevation of temperature of ca. +3 °C and a decrease in 
precipitation are to be expected. It has also been suggested that this scenario may lead to a gradual substitution of the tropical 
forest for savanna-like vegetation in Eastern parts of the Amazon. Within this perspective, a worth question is how the tree 
species that make up the Amazonian floodplains will respond to the global climatic change? Although predictions have been 
quite pessimistic, flooding of part of the Amazon will continue to occur for several years and it is important to understand 
its synergistic effects within the scenario of climate change. In this work, features related to plant metabolism and hormonal 
signaling during flooding is revised, and the possible effects that the climatic changes might have on plants from the Amazon are 
discussed. The information available in the literature suggests that under flooding, plants tend to mobilize storage compounds 
to supply carbon demand needed for maintenance metabolism under the effect of stress caused by the lack of oxygen. In 
contrast, under elevated CO2 concentration, plants tend to increase photosynthesis and biomass. With an increase of about 3 °C 
these parameters may increase even more. Alternatively, with flooding, there is a general decrease in growth potential and it is 
possible that while favorable conditions of elevated CO2 and temperature prevail, the positive effects may be counterbalanced 
by the negative effects of flooding. Thus, the physiological responses might be imperceptible or promote further growth up to 
the middle of the 21st Century for most species that occur in the floodplains. However, if temperature and CO2 levels surpass 
the threshold of optimal conditions for most plants, a decrease in physiological activity is to be expected.
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RESUMO – (Respostas fisiológicas de plantas amazônicas de regiões alagadas às mudanças climáticas globais). Conforme 
previsões do último relatório do IPCC (Intergovernmental Panel of Climatic Change) em 2007, até meados deste século haverá 
um aumento na concentração de CO2 na atmosfera podendo chegar a 720 µmol mol-1. Consequentemente haverá uma elevação 
da temperatura de até +3 °C, o que ocorrerá em conjunto com mudanças no padrão de precipitação. O mesmo relatório sugere 
que isto poderá acarretar uma substituição gradual da floresta tropical por vegetação similar a uma savana na parte oriental da 
Amazônia, porém nada é conclusivo. Diante dessas possibilidades, pergunta-se – Como as espécies de árvores que compõem as 
regiões de alagamento da Amazônia irão responder às alterações climáticas por vir? Apesar dessas previsões serem pessimistas, 
o alagamento ainda ocorrerá por vários anos na Amazônia e é de grande importância compreender os efeitos do alagamento sobre 
as respostas fisiológicas das plantas num contexto das mudanças climáticas. Os principais efeitos sobre a sinalização metabólica 
e hormonal durante o alagamento são revisados e os possíveis efeitos que as mudanças climáticas poderão ter sobre as plantas 
amazônicas são discutidos. As informações existentes sugerem que sob alagamento, as plantas tendem a mobilizar reservas para 
suprir a demanda de carbono necessário para a manutenção do metabolismo sob o estresse da falta de oxigênio. Até certo limite, 
com o aumento da concentração de CO2, as plantas tendem a fazer mais fotossíntese e a produzir mais biomassa, que poderão 
aumentar ainda mais com um acréscimo de temperatura de até 3 °C. Alternativamente, com o alagamento, há uma diminuição 
geral do potencial de crescimento e é possível que quando em condições de CO2 e temperatura elevados os efeitos positivo e 
negativo se somem. Com isso, as respostas fisiológicas poderão ser amenizadas ou, ainda, promover maior crescimento para a 
maioria das espécies de regiões alagáveis até o meio do século. Porém, quando a temperatura e o CO2 atingirem valores acima 
dos ótimos para a maioria das plantas, estas possivelmente diminuirão a atividade fisiológica.
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Introdução

As plantas que crescem em atmosfera de CO2 
elevado exibem um aumento de biomassa devido a 
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maiores taxas de fotossíntese. No ano 2000, nosso grupo 
de pesquisa iniciou investigações sobre as respostas 
fisiológicas do jatobá (Hymenaea courbaril L.), uma 
árvore que ocorre em toda a região Neotropical, 
submetido a altas concentrações de gás carbônico no 
ar (aproximadamente 720 µmol mol-1). Descobrimos 
que nessas condições as plantas jovens do jatobá 
aumentam sua fotossíntese, o que culmina num aumento 
de biomassa e se relaciona com nossas observações de 
que há mais açúcares nas folhas e mais celulose no caule 
(Costa 2004, Buckeridge et al. 2008). Concluímos, 
assim, que o jatobá seqüestra mais carbono da atmosfera 
enriquecida de CO2 quando jovem. No entanto, 
observamos também que quando há mobilização de 
reservas e o crescimento ocorre principalmente à 
custa de uma fonte “interna” de carbono (no caso das 
plântulas do jatobá, os cotilédones), o efeito da elevação 
do CO2 no ambiente externo é significativamente menor 
(Aidar et al. 2002). A mobilização de reservas exerce 
um efeito de tamponamento do efeito fertilizante do 
CO2 que entra na planta através da fotossíntese. Estudos 
mais aprofundados sobre essa espécie e, paralelamente 
com outras espécies arbóreas pertencentes a diferentes 
grupos funcionais em relação à sucessão ecológica na 
Mata Atlântica (feijão-do-mato, pau-jacaré, guapuruvu 
e jacarandá-da-bahia), mostraram que os efeitos sobre 
estas árvores são muito similares aos efeitos observados 
para o jatobá. Para essas espécies, medimos a quantidade 
de carbono em cada órgão das plantas crescidas em 
concentrações de CO2 ambiente (370 µmol mol-1) e 
elevado (720 µmol mol-1) e observamos que há um 
acúmulo de carbono nas espécies que estão em elevadas 
concentrações de CO2 (Buckeridge et al. 2007).

No entanto, para a maioria das espécies tropicais 
avaliamos apenas os efeitos do gás carbônico e, para que 
possamos inferir o comportamento das plantas frente às 
mudanças climáticas globais, será necessário conhecer 
mais sobre como elas responderão ao aumento de 
temperatura e, também, às mudanças na disponibilidade 
hídrica.

Regiões da Amazônia estão sujeitas anualmente 
a um período de alagamento que pode ultrapassar 
10 metros, onde plântulas e árvores ficam alagadas 
ou submersas por períodos que podem durar até sete 
meses a cada ano (Junk 1989). A temperatura média 
anual é de 26,6 °C, com pequenas flutuações, a média 
de chuva é de 2100 mm ano-1 (Ribeiro & Adis 1984) e 
a intensidade da luz pode atingir até 3000 µmol m-2 s-1 
acima da superfície da água, ao meio dia (Furch et al. 
1985). Esses valores representam condições favoráveis 
para o crescimento de árvores, porém é nessa fase que 

o alagamento ocorre, o que implica numa necessidade 
de adaptação das plantas a essa mudança no ambiente 
(Joly 1991, Parolin et al. 2004).

Mesmo com previsões de que em certas regiões 
da Amazônia ocorrerá diminuição na disponibilidade 
de água (IPCC 2007), vale ressaltar que serão grandes 
as mudanças nos padrões de aquecimento, vento e 
precipitação, que acarretarão eventos extremos do 
clima, afetando diretamente a duração e intensidade do 
alagamento e da estação de seca (IPCC 2007, Nobre et 
al. 2007).

No presente trabalho, são revisados os principais 
efeitos sobre a sinalização metabólica e hormonal durante 
o alagamento e estes conhecimentos são usados para uma 
discussão sobre os possíveis efeitos que as mudanças 
climáticas poderão ter sobre as plantas amazônicas. Ainda 
há poucos resultados sobre os efeitos de atmosfera de 
CO2 elevado sobre plantas amazônicas em condições que 
simulem, ao menos em parte, as condições esperadas com 
as mudanças climáticas globais. No entanto, há algum 
conhecimento sobre as respostas ao alagamento de várias 
espécies e pode-se especular sobre o que poderá acontecer 
com as mudanças climáticas esperadas para a primeira 
parte do século XXI. A seguir serão examinados alguns 
dos mecanismos fisiológicos e bioquímicos relacionados 
às repostas de plantas amazônicas ao alagamento e, em 
seguida, serão discutidas as possíveis respostas que as 
plantas amazônicas sob alagamento poderão apresentar 
ao aumento na concentração de CO2 atmosférico, à 
temperatura e à combinação dos três fatores.

Sinalização metabólica e hormonal  
durante o alagamento

Ao sofrer alagamento, as plantas produzem sinais 
metabólicos de vários tipos, em resposta à diminuição dos 
níveis endógenos de oxigênio. Nesse período elas alteram 
sua arquitetura, anatomia, metabolismo e crescimento 
como estratégia de sobrevivência (Bailey‑Serres & 
Voesenek 2008).

A sinalização pode ocorrer de duas maneiras: pela 
diminuição da concentração de oxigênio e por um 
aumento de etileno. Embora as respostas das plantas 
pela sinalização do etileno sejam bem definidas, os 
resultados obtidos sobre a sinalização de oxigênio são 
descobertas recentes (Visser & Voesenek 2004). Como 
conseqüência da queda nos níveis de oxigênio, há uma 
regulação negativa do ciclo dos ácidos tricarboxílicos 
(o ciclo de Krebs) que são os principais mecanismos 
geradores de esqueletos de carbono para a síntese de 
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compostos do metabolismo secundário das plantas, de 
onde vêm os hormônios vegetais.

No entanto, além das modificações metabólicas 
e morfológicas, acredita-se que o oxigênio funcione, 
também, como um sinal independente do fluxo de 
energia regulando diferentes partes do metabolismo e 
informando a condição de alagamento. Segundo Visser 
& Voesenek (2004), o fato de uma diminuição no fluxo 
metabólico ocorrer não indica que a disponibilidade de 
O2 foi sinalizada na planta. Esses autores observaram que 
o baixo Km da citocromo c oxidase (enzima responsável 
pelo transporte de elétrons para a redução da molécula de 
O2, transformando-a em duas moléculas de água) garante 
que a sua atividade continue enquanto o O2 ainda está 
disponível na planta. Isso indica que há outro mecanismo 
de sinalização que é independente da respiração, causada 
por modificações na cadeia de transporte de elétrons, 
que diminui o consumo de ATP e O2 por outras enzimas 
que evitam que a hipóxia cause a morte celular (Visser 
& Voesenek 2004).

Klok et al. (2002) estudaram as alterações nos 
padrões de expressão gênica em plantas de Arabidopsis 
sob alagamento. As principais classes de genes afetadas 
foram: (1) genes envolvidos no metabolismo do etanol; 
(2) genes que desempenham funções no processo 
“pós‑injúria”; (3) genes relacionados ao metabolismo de 
etileno, incluindo a sua síntese e sinalização e (4) genes 
envolvidos no processo de morte celular programada 
e alongamento da parede celular. Segundo Visser & 
Voesenek (2004), as duas primeiras classes de genes 
poderiam ser interpretadas como pré-adaptativas, pois 
dariam continuidade à produção de energia em futuros 
episódios de alagamento, aumentando as chances 
de sobrevivência da planta. As categorias 3 e 4 estão 
relacionadas com a formação de aerênquima, o que prepara 
a planta para um período mais longo de alagamento.

Parolin et al. (2004) em uma revisão sobre espécies 
da Amazônia, aponta diversos trabalhos que envolvem 
essas respostas fisiológicas e alterações morfoanatômicas 
das raízes em resposta ao alagamento, indicando que 
esses genes localizados por Klok et al. (2002) são 
encontrados também nas plantas tropicais.

Estudando componentes voláteis na atmosfera da 
Amazônia, Kesselmeier e colaborador (Kesselmeier & 
Staudt 1999, Kesselmeier 2001) observaram que plantas 
amazônicas, após a anóxia das raízes, apresentavam altos 
níveis de etanol nesse órgão que eram transportados 
para as folhas formando acetaldeídos e ácido acético 
como intermediários. Esses componentes por sua vez 
são dispersos na atmosfera e podem ser sinalizadores de 
estresse sofrido pelas plantas. Além disso, gases como o 

oxigênio, CO2 e o etileno têm uma difusão lenta na água 
(Gibbs & Greenway 2003) e, assim, as plantas quando 
alagadas, enfrentam uma grande barreira na difusão desses 
gases através da água, restringindo a respiração aeróbia. 
Dessa forma, a concentração endógena dos hormônios 
gasosos como o etileno aumenta nos tecidos envoltos 
por água (Fukao & Bailey-Serres 2004), desencadeando 
reações metabólicas diversificadas.

Uma descoberta fascinante é que plantas expostas 
à baixa concentração de oxigênio apresentam maior 
expressão do gene que codifica para a hemoglobina 
(Nie & Hill 1997). Esses autores observaram que os 
níveis de mRNA de hemoglobina em tecido de aleurona 
de cevada eram mais altos em baixo oxigênio e além 
disso, que o controle da expressão parece não estar 
relacionado diretamente ao oxigênio, mas aos níveis 
de ATP (o principal composto de armazenamento de 
energia no metabolismo) no tecido. Mais recentemente, 
Hunt et al. (2002) e Dordas et al. (2003) observaram 
que hemoglobinas aparecem em tecidos em crescimento 
rápido. É possível que as taxas respiratórias relativamente 
baixas em tecidos vegetais ocorram em condições em 
que o transporte de oxigênio não seja necessário, mas 
acima de certo limiar, por exemplo, sob condições 
de hipóxia geradas por alagamento, as hemoglobinas 
seriam responsáveis pelo transporte desse gás. Outra 
hipótese, levantada por Nie & Hill (1997), é a de que 
a hemoglobina funcionaria com um mecanismo sensor 
de oxigênio nos tecidos.

Os segundos mensageiros candidatos a agirem 
durante o alagamento seriam os níveis de ATP, o declínio 
no pH citossólico (provavelmente causado pelo acúmulo 
de lactato) e as aquaporinas (Tournaire-Roux et al. 2003). 
Esses autores propõem que um período de anóxia faz 
com que haja acidose (diminuição do pH) citossólica, 
evento que sinaliza a expressão que inibe a produção 
das aquaporinas, um dos subgrupos dentro da classe 
das Intrinsic Membrane Proteins – IMPs responsável 
pelo transporte de água através de membranas. Essas 
proteínas, supostamente, seriam responsáveis por mediar 
a inibição do transporte de água pelas raízes.

Foi observado que o controle da queda do pH 
citosólico é promovido pelo balanço entre a produção 
de lactato e etanol. O acúmulo de lactato sob baixas 
concentrações de O2 ocorre antes da produção de etanol 
nas raízes, quando há uma queda no pH de 7,5 para 6,8. 
Esse declínio favorece o ótimo catalítico da piruvato-
descarboxilase que modula a produção de lactato para a 
produção de etanol (Roberts et al. 1989). Nesse mesmo 
experimento, utilizando plantas deficientes em álcool 
desidrogenase nas suas raízes, quando são submetidas 
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a anóxia, continuaram a produzir lactato, falhando na 
estabilização do pH citosólico. Isso resulta em uma rápida 
acidificação e morte celular, mostrando que o interruptor 
entre lactato e a fermentação etanólica é o ponto crítico 
na manutenção do pH celular (Roberts et al. 1989).

Outro mecanismo de sinalização pode ocorrer 
pela via da produção de peróxido de hidrogênio (H2O2) 
(Baxter-Burrel et al. 2000). Blokhina e colaboradores 
(Blokhina et al. 2001) demostraram que em resposta 
à anóxia, as plantas de trigo apresentam um acúmulo 
acentuado de H2O2 no apoplasto de meristemas da raiz. 
Níveis baixos de oxigênio aumentam a concentração de 
H2O2 fazendo com que dois genes, um chamado Rop e 
outro RopGAP4, tenham suas expressões controladas. 
Este último gene regula negativamente a expressão do 
primeiro e o primeiro controla positivamente o último. 
Segundo Visser & Voesenek (2004), esse sistema 
funciona como um sistema reostatizado que regula os 
níveis endógenos de H2O2 sendo crucial para o tecido 
pois, se a concentração de peróxido de hidrogênio 
aumentar muito no tecido, o programa de morte celular 
poderá ser disparado.

A diminuição nos níveis de oxigênio desencadeia 
uma cascata de sinais que acaba afetando o metabolismo 
de produção de etileno. Em uma série de experimentos 
com raízes de plantas de milho sob hipóxia, no último 
artigo da série (He et al. 1996) foi observado que quando 
ocorre hipóxia, há um aumento na síntese de etileno pelo 
aumento da atividade de ACC sintase, o que resulta em 
um aumento na atividade de celulase que contribui para a 
degradação da parede celular e a formação de aerênquima 
do tipo lisígeno. Os autores ainda bloquearam a síntese 
de etileno usando aminoetoxilvinilglicina (AVG), o 
que suprimiu o aumento de celulase e a formação do 
aerênquima. É importante lembrar que a parede celular 
não é formada somente por celulose, mas por vários 
outros componentes como pectinas e hemiceluloses, 
que formam uma rede complexa ao redor de cada 
célula vegetal (Carpita & Gibeaut 1993, Albersheim et 
al. 1996, Buckeridge 2006, Buckeridge et al. 2008b). 
Esses outros componentes da parede celular também são 
alterados na formação do aerênquima e, de fato, alguns 
autores observaram aumentos nos níveis de atividade 
enzimática de pectinase, xilanase e xiloglucano-endo-
transglicosilase (XTH) sob condições de hipóxia (Saab 
& Sachs 1996, Bragina et al. 2003).

O etileno também induz a hipertrofia de lenticelas 
(Bradford & Yang 1981), que ocorrem geralmente na 
base dos caules, e induzem a formação de dois tipos 
aerênquima: O lisígeno, que é formado pela morte de 
células corticais, e o esquizógeno, oriundo da conexão 

de células, que formam colunas contínuas para 
armazenamento e transporte de gases (Joly 1991).

Outro elemento importante na cascata de sinalização 
durante o alagamento é o cálcio. He e colaboradores 
(He et al. 1996) também mostraram que a manipulação 
da concentração e fluxo de cálcio citoplasmático pode 
alterar a capacidade de resposta de raízes de milho à 
hipóxia com a formação de aerênquima. Alterar os níveis 
de cálcio é importante não somente para os mecanismos 
de sinalização intracelulares mas, também, para que as 
pectinas, que formam complexos com o cálcio na parede 
celular, se tornem acessíveis ao ataque de enzimas.

Um dos efeitos da exposição de plantas a hipóxia é 
a produção de raízes adventícias. Um experimento em 
câmara de crescimento com plantas amazônicas mostrou 
que o alagamento pode induzir a produção de adaptações 
típicas contra estresse causado por inundações como, por 
exemplo, a produção de raízes adventícias e hipertrofia 
do caule (Waldhoff et al. 1998). A formação deste tipo 
de raiz é classicamente associada às auxinas. Quando 
uma planta é alagada, o mau funcionamento das raízes 
leva grande parte destas à morte e ao mesmo tempo, 
como ocorre em varias espécies, a indução da produção 
de raízes adventícias que possuem aerênquima (Visser 
& Voesenek 2004).

Como as auxinas são produzidas principalmente 
no ápice da parte aérea e transportadas para as raízes, 
enquanto as citocininas são produzidas nas raízes e 
transportadas para as folhas, o alagamento das raízes 
pode alterar drasticamente o balanço hormonal na planta. 
O transporte das auxinas parece ser realmente crucial 
para as respostas ao alagamento e isto foi demonstrado 
por McDonald & Visser (2003), que usaram um inibidor 
de transporte de auxina (ácido naftilftalâmico – NPA) 
e verificaram uma diminuição na produção de raízes 
adventícias. Uma possível explicação é a falta do sinal 
dado pela auxina para a mobilização de reservas de 
carbono (ver também Santos et al. 2004) nas raízes, 
reservas estas que serão utilizadas para o desenvolvimento 
das raízes adventícias.

As citocininas são provavelmente importantes 
nesse contexto, mas há poucos experimentos em que 
estes hormônios tenham sido utilizados ou medidos. 
Hipoteticamente, a morte das raízes pode causar um 
desequilibro hormonal entre as concentrações de auxina 
e citocinina na planta sob alagamento por falta de 
produção de citocininas. Teoricamente, uma diminuição 
na proporção de raízes deveria induzir a uma diminuição 
na longevidade das folhas, pois a citocinina parece 
controlar o processo de senescência foliar (Wingler et 
al. 1998).
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Pelo exposto, fica claro que os principais mecanismos 
de sinalização seriam a disponibilidade de oxigênio 
seguida de uma rede de sinais paralelos que culminam 
com o disparo de alterações celulares em tecidos 
específicos, através da ativação do processo de morte 
celular programada. Esse processo induz à morte celular 
do parênquima, formando o aerênquima que abre espaço 
para o transporte de gases. Em um trabalho utilizando  
gás pressurizado (SF6) no caule de plantas amazônicas, 
foi verificado o transporte de gases do caule para as 
raízes, mostrando que há permeabilidade de gases entre 
a base do caule até as raízes, que contribuem para a 
aeração das raízes de espécies que sofrem um gradiente 
de inundação (Graffmann et al. 2008). Paralelamente, a 
morte das raízes provocaria um desequilíbrio hormonal 
no sentido de aumentar a razão auxinas : citocininas e 
com isso ocorreria a indução da formação de raízes 
adventícias (Voesenek et al. 2003).

Todo esse processo parece ter como intermediário 
o etileno, que é induzido pela via de sinalização 
independente da produção de energia. A existência de 
duas vias, uma dependente e outra independente da 
produção de energia, parece ser fundamental para que 
a planta apresente tolerância ao alagamento. Enquanto a 
primeira emite sinais para que os tecidos se transformem, 
a segunda induz a expressão de um conjunto de genes 
que garantem o suprimento de energia suficiente para 
que a planta execute as transformações necessárias, ou 
seja, a formação de aerênquima e a indução de raízes 
adventícias.

A maioria dos experimentos realizados sobre vias de 
sinalização sob alagamento utilizou plantas como milho, 
arroz, arabidopsis, girassol e, ainda, é pouco o que se sabe, 
do ponto de vista da sinalização celular e hormonal, sobre 
os mecanismos envolvidos na aclimatação de plantas 
amazônicas ao alagamento. Entender esses mecanismos 
em plantas amazônicas é de grande importância e deverá 
ter um impacto positivo na compreensão sobre como 
a biodiversidade amazônica responde ao alagamento 
e às mudanças no clima, levando em consideração o 
fato desse ser um importante sinal sazonal do ambiente 
que perdura por cerca de sete meses. A aclimatação das 
plantas ao alagamento provavelmente só ocorre porque 
o processo é lento, permitindo respostas das plantas que 
crescem em condições climáticas com altas temperaturas 
e alta umidade. Com taxas de crescimento altas, as 
plantas amazônicas parecem responder rapidamente com 
mecanismos similares aos mencionados. A fase aquática 
representa para as plantas um período desfavorável, que 
implica na queda das folhas (possivelmente pela ação do 
etileno), reduzindo a produção de novas folhas (balanço 

hormonal) e a assimilação fotossintética (Parolin 2000). 
Porém, muitas espécies produzem flores e frutos em 
resposta à redução fotossintética durante vários meses 
(Kubitzki & Ziburski 1994). Isso sugere que nesses 
períodos a planta utilize reservas, uma vez que há um 
fluxo reduzido de carbono através da via fotossintética 
para suprir a demanda requerida pelos processos de 
floração e frutificação.

Mudanças climáticas e as respostas de  
plantas sob alagamento

A emissão de carbono relacionada à queima de 
combustíveis fósseis vem levando a um aumento na 
concentração atmosférica de CO2 em todo o planeta. 
Por volta da década de 1930, a concentração era de 
0,028% e atualmente já se mede 0,039%. Como o CO2 é 
um dos principais gases responsáveis pelo efeito estufa, 
o aumento na sua concentração vem sendo associado 
a um aumento de temperatura na superfície terrestre. 
O aumento de temperatura afeta, em vários pontos do 
planeta, os níveis de precipitação, podendo assim alterar 
drasticamente a quantidade esperada de chuvas em 
determinados pontos da Amazônia. As previsões atuais 
sugerem que poderá haver diminuição considerável de 
precipitação na Amazônia e isto culminará com um 
aumento médio de temperatura entre 2 e 6 °C (IPCC 
2007).

As formas de impacto das mudanças climáticas sobre 
as plantas na Amazônia poderiam ser decompostas como: 
(1) efeitos do aumento no CO2 atmosférico; (2) efeitos 
do aumento na temperatura e (3) efeitos do aumento ou 
diminuição na disponibilidade de água.

Abordar a Amazônia no contexto das mudanças 
climáticas é extremamente difícil, pois se trata de 
uma região de grandes proporções geográficas e com 
peculiaridades, principalmente no que concerne ao que 
acontecerá com a temperatura e as chuvas. Em outras 
palavras, é importante ter em mente que em diferentes 
regiões amazônicas, a ação da combinação dos três fatores 
deverá ocorrer com intensidades bastante diferentes.

Outro cuidado que deve ser tomado é com possíveis 
extrapolações para o comportamento da floresta. É óbvio 
que as plantas são importantes na floresta, mas é necessário 
lembrar que elas são apenas uma parte do ecossistema. 
Dessa forma, extrapolações para a floresta teriam que levar 
em consideração os ciclos biogeoquímicos e as dinâmicas 
das populações de predadores, herbívoros, dispersores 
e polinizadores em um cenário de redes integradas 
(Buckeridge et al. 2008a). Os ciclos biogeoquímicos 
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afetam a disponibilidade geral de nutrientes e os 
mecanismos de competição entre as espécies afetam a 
biomassa e a reprodução das plantas. Tudo isto pode ter 
reflexos nas cadeias alimentares, podendo ou não alterar 
a biodiversidade (Buckeridge et al. 2007).

Em geral, o que foi descrito até então, é que as 
plantas sob alagamento diminuem seu rendimento 
energético, pois as raízes têm problemas para funcionar 
sob anóxia e alteram o padrão de desenvolvimento, pois 
há dificuldades na manutenção do fluxo energético 
nos tecidos. No caso de árvores que são parcialmente 
alagadas, a anóxia ocorre principalmente nas raízes. Para 
a espécie Senna reticulata (Willd.) H. S. Irwin & Barneby 
(Parolim 2001) as plântulas têm como estratégia de 
sobrevivência o crescimento rápido, pois não suportam a 
submersão, mas para isto necessitam estocar e mobilizar 
reservas com grande eficiência de forma a suprir a alta 
demanda energética e de nutrientes para altas taxas 
de crescimento. Há, também, espécies de plantas que 
sobrevivem quando estão completamente submersas 
como, por exemplo, Himatanthus sucuuba (Spruce ex 
Muell. Arg.) Woodson, encontrada em regiões de várzea 
e em terra firme (Ferreira et al. 2009a). Dentro dessa 
espécie, Ferreira et al. (2007) encontraram populações 
com diferentes respostas adaptativas ao alagamento, 
dependendo da região que se encontram. Em casos 
como esses, ocorreria um processo seletivo em que, a 
diminuição no alagamento, levaria à dominância dos 
membros da população de terra firme em relação aos 
da área alagada (Ferreira et al. 2009b). Isso reforça a 
idéia de que há um componente genético importante, 
nas espécies da Amazônia, que deverá interferir nas 
respostas em nível da floresta. Tais respostas, ainda 
que sejam essencialmente de ordem fisiológica, têm 
como determinante a distribuição de certos genes nas 
populações das espécies.

Há muito pouco conhecimento sobre os aspectos da 
fisiologia e bioquímica de árvores de regiões tropicais 
sob alagamento nas condições esperadas de mudanças 
climáticas globais. Por isso, neste momento podemos 
apenas especular sobre como as plantas amazônicas 
responderão às mudanças climáticas, propondo que 
estudos que auxiliem a compreender melhor como a 
floresta como um todo poderá responder.

Cada área da ciência usa os conhecimentos 
disponíveis em diferentes níveis de organização para 
inferir as respostas futuras das florestas às mudanças 
climáticas globais. Os meteorologistas utilizam os 
dados e, principalmente, os modelos disponíveis e 
sugerem respostas da biodiversidade às alterações 
nas concentrações de CO2, temperatura e precipitação 

(Sampaio et al. 2008). Ecólogos utilizam as observações 
disponíveis em diferentes níveis para sugerir 
comportamentos das florestas (Fearnside 2008, Ometto 
& Martinelli 2008, Scarano 2008). Essas são estratégias 
de extrapolação que poderiam ser chamadas de top-down. 
A outra forma de produzir modelos interpretativos de 
como a floresta pode responder poderia ser chamada de 
bottom‑up e consiste em utilizar informações ao nível da 
célula e do organismo (Ceccantini et al. 2008, de Souza 
et al. 2008, Buckeridge et al. 2008a) para extrapolar 
modelos de funcionamento em nível de floresta. As duas 
estratégias apresentam incertezas e para diminuí‑las 
será necessário interpretar os fenômenos utilizando 
informações e aproximações de modelos com estratégias 
diferentes. O presente trabalho pretende contribuir com 
a estratégia bottom-up.

Assumindo que, de forma geral, durante o período 
de alagamento na Amazônia haja uma diminuição da taxa 
de crescimento das plantas, devido principalmente às 
limitações de aeração das raízes, os efeitos das mudanças 
climáticas e do alagamento se somariam e, provavelmente, 
favoreceriam o crescimento, ou ainda, manteriam o 
sistema funcionando com o mesmo rendimento hoje 
existente, pois o metabolismo tenderia a aumentar com 
o acréscimo de temperatura. Porém, aqui não levamos 
em consideração os eventos extremos de seca e pulsos 
maiores de inundação, que podem levar à extinção 
espécies que não suportariam essas condições.

Atualmente já se sabe muita coisa sobre como 
as plantas irão responder ao aumento de CO2, mas 
esse conhecimento foi produzido principalmente para 
espécies cultivadas ou plantas do hemisfério norte 
(Wand et al. 1999). Mesmo assim, como os mecanismos 
fotossintéticos, respiratórios e de crescimento parecem 
ser conservados entre as plantas, algumas extrapolações 
podem ser feitas com um risco de erro relativamente 
baixo.

Em uma revisão, Springer & Ward (2007) 
apresentaram resultados de mais de 60 trabalhos sobre 
a resposta do tempo de floração de plantas expostas à 
altas concentrações de CO2, tanto de grandes culturas 
como de espécies selvagens. Os autores sugerem que, 
no futuro, elevadas concentrações de CO2 atmosférico 
poderão influenciar no tempo de floração, principalmente 
se acoplados com outros fatores ambientais que podem 
ser alterados, como a temperatura e umidade (Morellato 
2008). Estudos feitos com soja, a planta mais estudada 
quanto aos efeitos das mudanças climáticas (Ainsworth 
et al. 2002), indicam que os processos de floração e 
frutificação não serão grandemente afetados ao ponto 
de aumentar significativamente a biomassa. Segundo 
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Long et al. (2006), há uma queda no efeito acumulador 
de biomassa nas folhas, no caule, nos frutos e nas 
sementes, nesta ordem. Tal gradiente está provavelmente 
relacionado ao fato de que o carbono acumulado a 
mais nas folhas, devido a maior taxa fotossintética, vai 
sendo gasto para suprir a demanda energética crescente 
relacionada ao processo reprodutivo das plantas.

Elevadas concentrações CO2 estimulam a taxa 
fotossintética da maioria das espécies de plantas e 
espera-se que haja um maior acúmulo de biomassa nas 
plantas submetidas a essas condições. Essa previsão está 
de acordo com a maioria dos resultados experimentais 
obtidos em condições ótimas de crescimento (Poorter & 
Pérez-Soba 2002). No entanto, o crescimento das plantas 
é menos estimulado em função do aumento da taxa de 
fotossíntese por unidade de área foliar. Isso ocorre porque 
plantas em elevadas concentrações de CO2 têm sua área 
foliar reduzida por unidade de biomassa apresentada 
diminuindo, assim, a quantidade relativa da maquinaria 
fotossintética. A redução da taxa fotossintética se dá 
principalmente pelo aumento no acúmulo de carboidratos 
não-estruturais nas folhas. A amplitude de resposta do 
crescimento em relação ao elevado de CO2 depende 
de cada espécie, porém a maioria das espécies de 
crescimento rápido, respondem positivamente ao CO2, 
com um aumento de biomassa de, aproximadamente, 
47% (Poorter & Pérez-Soba 2002).

As espécies de crescimento lento apresentam 
geralmente menos acúmulo de biomassa do que espécies 
de crescimento rápido, lembrando que o CO2 não é o 
único fator que influencia no crescimento mas, também, 
que outros fatores ambientais, como luz, nutrientes e 
água, contribuem na assimilação de carbono (Buckeridge 
et al. 2008a).

O aumento na concentração de CO2, em geral, vem 
levando a aumentos das taxas fotossintéticas e do acúmulo 
de biomassa em algumas plantas brasileiras (Buckeridge et 
al. 2007). Em atmosfera enriquecida com 600 µmol mol‑1 
de CO2, duas espécies de árvores amazônicas Tectona 
grandis L. f. (Verbenaceae) e Pseudobombax septenatum 
(Jacq.) Dugand (Bombacaceae) apresentaram um 
aumento nas taxas de assimilação fotossintética de 28 e 
52%, respectivamente (Holtum & Winter 2003).

Outras duas espécies que ocorrem na região 
amazônica foram estudadas quanto às respostas a altas 
concentrações de CO2, o jatobá (Hymenaea courbaril) 
e o matapasto (Senna reticulata). A primeira é uma 
árvore do estágio final da sucessão ecológica e a segunda 
uma pioneira, ou seja, do início desse processo. Em 
experimentos com plântulas de S. reticulata crescendo 
em 760 µmol mol-1 de CO2 houve um aumento de 30% 

na produção de biomassa total em 75 dias de experimento 
(A. Grandis, B.C. Arenque & M.S. Buckeridge, dados não 
publicados). No caso de H. courbaril, Aidar et al. (2002) 
observaram que há um aumento de 60% na fotossíntese 
quando plântulas foram crescidas em 720 µmol mol-1 
de CO2. Houve um aumento na biomassa e nos níveis 
de açúcares endógenos (sacarose, amido e celulose) da 
ordem de 30% (Costa 2004, Buckeridge et al. 2008). A 
disponibilidade de reservas parece interferir diretamente 
sobre o efeito do CO2, pois plântulas de jatobá que estavam 
mobilizando as reservas cotiledonares não mostraram as 
mesmas diferenças. Nos últimos cinco anos, nosso grupo 
de pesquisas vem demonstrando que outras espécies 
de árvores da Mata Atlântica, pertencentes a família 
Leguminosae, apresentam o mesmo padrão que o jatobá 
e matapasto, possibilitando assim alguma extrapolação 
para a Amazônia, já que esses mesmos gêneros também 
ocorrem nessa região (Buckeridge et al. 2008).

O fato de que a presença de mobilização de reservas 
interfere no efeito geral causado pelo aumento de CO2 
atmosférico (Aidar et al. 2002) pode ser importante 
no contexto do alagamento, pois, como mencionado 
anteriormente, uma das maneiras que as plantas sob 
alagamento podem apresentar como forma de tolerar 
esse estresse seria o acúmulo de reservas nas raízes, 
que poderiam ser utilizadas para desenvolver raízes 
adventícias (Ferreira et al. 2009b). Nesse contexto, 
é plausível sugerir que o efeito fertilizante do CO2, 
esperado em concentrações atmosféricas maiores, possa 
contribuir nos casos em que as reservas das raízes, ou 
de outras partes da planta sob alagamento, passem a ser 
mobilizadas. É importante ressaltar o caráter especulativo 
do que foi exposto acima, o que denota a necessidade 
da realização de experimentos para testar a hipótese 
levantada, levando em consideração toda a relação fonte 
e dreno dessas plantas.

Mesmo para regiões fora da Amazônia, há poucos 
experimentos combinando altas concentrações de CO2 
e alagamento em plantas. Um deles foi feito com a 
árvore Taxodium distichum (L.) Rich., uma espécie de 
cipreste do sudeste do EUA (Megonigal et al. 2005). O 
objetivo era comparar as respostas de uma microalga 
com uma árvore partindo da hipótese de que a primeira 
responderia com um aumento do crescimento, enquanto 
a segunda não. A hipótese foi confirmada mostrando que 
há um equilíbrio entre os efeitos benéficos do CO2 e os 
efeitos negativos do alagamento. Como T. distichum 
é uma espécie adaptada ao alagamento (chamada 
de cipreste do pântano), neste aspecto, pelo menos, 
poderíamos comparar com espécies da Amazônia. Mas, 
essa comparação deve ser feita com parcimônia, pois os 
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ciprestes têm respostas distintas de dicotiledôneas em 
alto CO2 e não são facilmente comparáveis a árvores 
amazônicas. Por outro lado, se a hipótese da interferência 
da mobilização das reservas internas de carbono for 
válida para a maioria das plantas, inclusive coníferas, é 
possível que um mecanismo geral possa ajudar a explicar 
a ausência de resposta ao alto CO2 sob alagamento.

Como ainda não há experimentos reportados com 
plantas amazônicas em altas concentrações de CO2 e, 
ao mesmo tempo, alagamento, a única possibilidade é 
especular com base nos poucos dados existentes para 
outras espécies. Como o alagamento tem um efeito 
negativo sobre o crescimento, limitando o fluxo de 
energia através do metabolismo vegetal e o CO2 tem 
o efeito contrário, fertilizando a planta e fazendo com 
que ela cresça mais, é bastante provável que na maioria 
dos casos, os efeitos se compensem mutuamente, como 
ocorreu com T. distichum, e não sejam observadas 
grandes alterações fisiológicas quando (e se) somente 
estes dois fatores atuarem.

O efeito tríplice (CO2, temperatura e 
alagamento)

Ainda que o número de trabalhos publicados sobre 
o efeito de altas concentrações de CO2 seja muito 
grande (Wand et al. 1999), experimentos com aumento 
de temperatura e principalmente a combinação entre 
temperatura e CO2 são raros. Norby & Luo (2004) 
colocam esse problema como algo que provavelmente 
deverá ser abordado primeiro ao estilo “caso a caso” 
para que, posteriormente se possam tirar conclusões 
mais amplas.

Do ponto de vista fisiológico e de maneira geral, 
o aumento de temperatura em condições atuais tende 
a aumentar a assimilação fotossintética, uma vez 
que os sistemas fotossintéticos das plantas tendem a 
se aproximar de seus ótimos de funcionamento. Em 
conjunto, aumentam também a respiração de manutenção 
e a respiração de crescimento das plantas (Norby & 
Luo 2004).

Lloyd & Farquhar (2008) produziram um modelo 
sobre os efeitos do aumento da temperatura e das 
concentrações de CO2 na fisiologia de espécies arbóreas 
tropicais. Os autores sugeriram que embora possam 
ocorrer reduções nas taxas fotossintéticas com um 
aumento na temperatura da folha acima de 30 °C, essas 
reduções são causadas principalmente pelo aumento 
na respiração, redução da condutância estomática em 
resposta ao alto déficit de pressão de vapor das folhas. 

Eles ainda estimaram que o aumento na fotossíntese 
associado ao aumento do CO2 nas próximas décadas 
deverá compensar qualquer redução na produtividade da 
fotossíntese. Embora o modelo calcule um mecanismo 
plausível para a aceleração na dinâmica de florestas 
tropicais, deve haver um limite para o tamanho máximo 
que uma floresta possa atingir. A incapacidade de 
compreender a base das variações na superfície de todas 
as reservas de carbono e a seca na floresta Amazônica 
(Saatchi et al. 2007) limita a nossa compreensão de como 
qualquer sequestro de carbono continue a ocorrer.

Poorter & Pérez-Soba (2001) realizaram 
experimentos com várias espécies do hemisfério norte 
e chegaram à conclusão de que quando as temperaturas 
estão próximas ao ótimo de uma espécie, o aumento 
relativo causado na biomassa por CO2 elevado é maior 
do que quando a temperatura está abaixo ou acima do 
ótimo para a espécie. Norby et al. (2000) examinaram 
as respostas de duas espécies de Acer (A. rubrum L. 
e A. saccharum Marsh.) à combinação de alto CO2 e 
alta temperatura (4 °C a mais do que a temperatura 
ambiente). Em ambos os casos o aumento de temperatura 
diminuiu a produção de biomassa pelas árvores ao passo 
que o CO2 elevado reverteu parcialmente esse efeito. 
Experimentos recentes (A. Yepes & M. Buckeridge, 
resultados não publicados) com plantas jovens de jatobá 
mostraram que a temperatura (+3 °C) tem um efeito 
de um aumento de 34% na biomassa total em relação 
ao tratamento de temperatura ambiente. Esses autores 
verificaram que a combinação de elevado CO2 e elavada 
temperatura ampliaram a faixa de ótimo de temperatura 
da fotossíntese caracterizando, assim, a existência de 
interação entre os dois fatores.

A hipótese de que o efeito do CO2 em interação com 
a temperatura depende dos ótimos para o funcionamento 
do metabolismo (fotossintético e respiratório) de cada 
espécie, serviu de argumento para Norby & Luo (2004), 
de que realmente teremos que examinar as respostas 
caso a caso.

Deve-se salientar, no entanto, que em um trabalho 
recente Enquist e colaboradores (Enquist et al. 2007) 
utilizaram um modelo de escalonamento com base 
em equações alométricas e concluíram que as plantas 
no hemisfério norte apresentam os metabolismos 
fotossintético e respiratório fortemente acoplados e que 
a razão entre Assimilação Máxima (Amax) e Respiração 
Máxima (Rmax) não é alterada nas diferentes latitudes no 
hemisfério norte. Em outras palavras, a razão Amax : Rmax 
é independente da temperatura. Esses autores discutem 
o fato de haver varias evidências apontando para a 
existência de uma “convergência de funcionamento” 
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entre os ecossistemas, o que significa que nestes há 
um alto grau de resiliência. Um exemplo interessante 
foi apontado por Huxman et al. (2004), que quando se 
comparam vários biomas com precipitação na faixa de 
50 a 3000 mm ano-1, há uma convergência para uma 
eficiência do uso da água da chuva ajustada à máxima 
produção de biomassa durante os períodos secos. De 
fato, tem sido proposto que a probabilidade de existência 
de compensações ecológicas aumenta com o nível 
hierárquico de organização, aumentando, portanto, da 
espécie, para o grupo funcional e para a comunidade. Isso 
pode sugerir que, apesar das variações na temperatura, 
disponibilidade hídrica e nas concentrações de CO2, os 
sistemas relacionados ao uso da água provavelmente 
permanecerão similares.

No contexto das respostas das plantas amazônicas às 
mudanças climáticas, será de fundamental importância 
saber se tais princípios são ou não aplicáveis. 
Teoricamente, o nível de complexidade dos biomas 
amazônicos pode ser consideravelmente maior do 
que aquele encontrado no hemisfério norte, com a 
ressalva de que altos índices de biodiversidade também 
significam alto nível de redundância de espécies e, 
consequentemente, de redundância funcional. Quanto 
maior o nível de complexidade, mais intrincado o sistema 
de integração das redes de relações ecológicas e mais 
resistente se torna o sistema às alterações por flutuação de 
fatores externos (Barabasi 2003, Buckeridge 2008).

Em termos fisiológicos é possível que os efeitos 
do aumento da concentração de CO2 e temperaturas 
elevadas se somem positivamente e talvez ocorra um 
aumento no crescimento (principalmente nas espécies de 
crescimento rápido), acoplados com o período em que as 
espécies não estão submetidas ao alagamento (A. Yepes 
& M.S. Buckeridge, dados não publicados).

Por outro lado, se de fato ocorrer uma diminuição 
do pulso de inundação, poderá haver um favorecimento 
temporário daquelas espécies que são submetidas a essas 
condições, uma vez que estas não são espécies que se 
desenvolvem melhor sob alagamento, mas ao contrário, 
são espécies que trabalham em condições sub‑ótimas 
(em relação aos seus potenciais máximos). Com 
menor freqüência ou mesmo a ausência de alagamento 
(previsões climáticas indicam diminuição da precipitação 
a este ponto para várias regiões na Amazônia), as plantas 
terão uma condutância estomática menor, uma maior 
disponibilidade de CO2 e maior eficiência no uso da 
água, resultando em maiores taxas de crescimento 
e maior acúmulo de biomassa. Ou, ainda, se eventos 
climáticos extremos ocorrerem de fato, espécies com 
maior disponibilidade de reservas (obtidas durante a 

fase não alagada) poderão suportar maiores períodos 
de alagamento e, também, aquelas que não suportam 
total submersão poderão mobilizar carbono excedente 
para a síntese e expansão de parede celular resultando 
no alongamento do caule para sobreviver.

Contudo, se os níveis de emissão de gases do efeito 
estufa continuarem aumentando, em meados do século 
XXI a temperatura deverá atingir valores acima dos 
ótimos para a maioria das plantas. Nessas condições, 
espécies de regiões alagáveis possivelmente diminuirão 
a atividade metabólica.
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