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Respostas fisiologicas de plantas amazonicas de regides alagadas as
mudancas climaticas globais

ADRIANA GRANDIS, SIMONE GODOI e MARCOS SILVEIRA BUCKERIDGE'*
(recebido: 28 de fevereiro de 2008; aceito: 28 de outubro de 2009)

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 CO, 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 CO, 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 CO, 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 21 Century for most species that occur in the floodplains. However, if temperature and CO, 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 fisioldgicas de plantas amazonicas de regides alagadas as mudangas climaticas globais). Conforme
previsdes do tltimo relatdrio do IPCC (Intergovernmental Panel of Climatic Change) em 2007, até meados deste século havera
um aumento na concentra¢do de CO, na atmosfera podendo chegar a 720 pumol mol!. Consequentemente havera uma elevagdo
da temperatura de até +3 °C, o que ocorrera em conjunto com mudangas no padrao de precipitagdo. O mesmo relatorio sugere
que isto podera acarretar uma substituicdo gradual da floresta tropical por vegetagdo similar a uma savana na parte oriental da
Amazonia, porém nada ¢ conclusivo. Diante dessas possibilidades, pergunta-se — Como as espécies de arvores que compdem as
regides de alagamento da Amazonia irdo responder as alteragdes climaticas por vir? Apesar dessas previsdes serem pessimistas,
o alagamento ainda ocorrera por varios anos na Amazonia e ¢ de grande importancia compreender os efeitos do alagamento sobre
as respostas fisiologicas das plantas num contexto das mudangas climaticas. Os principais efeitos sobre a sinalizacdo metabolica
¢ hormonal durante o alagamento sdo revisados e os possiveis efeitos que as mudangas climaticas poderao ter sobre as plantas
amazonicas sdo discutidos. As informagdes existentes sugerem que sob alagamento, as plantas tendem a mobilizar reservas para
suprir a demanda de carbono necessario para a manuteng¢do do metabolismo sob o estresse da falta de oxigénio. Até certo limite,
com o aumento da concentragdo de CO,, as plantas tendem a fazer mais fotossintese e a produzir mais biomassa, que poderdo
aumentar ainda mais com um acréscimo de temperatura de até 3 °C. Alternativamente, com o alagamento, ha uma diminuigéo
geral do potencial de crescimento e € possivel que quando em condi¢des de CO, e temperatura elevados os efeitos positivo e
negativo se somem. Com isso, as respostas fisiologicas poderdo ser amenizadas ou, ainda, promover maior crescimento para a
maioria das espécies de regides alagaveis até o meio do século. Porém, quando a temperatura e o CO, atingirem valores acima
dos 6timos para a maioria das plantas, estas possivelmente diminuirdo a atividade fisiologica.
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maiores taxas de fotossintese. No ano 2000, nosso grupo
de pesquisa iniciou investigacdes sobre as respostas
fisioldgicas do jatoba (Hymenaea courbaril L.), uma
arvore que ocorre em toda a regido Neotropical,
submetido a altas concentra¢des de gas carbonico no
ar (aproximadamente 720 umol mol'). Descobrimos
que nessas condigdes as plantas jovens do jatoba
aumentam sua fotossintese, o que culmina num aumento
de biomassa e se relaciona com nossas observagoes de
que ha mais agticares nas folhas e mais celulose no caule
(Costa 2004, Buckeridge et al. 2008). Concluimos,
assim, que o jatoba seqiiestra mais carbono da atmosfera
enriquecida de CO, quando jovem. No entanto,
observamos também que quando ha mobilizagao de
reservas e o crescimento ocorre principalmente a
custa de uma fonte “interna” de carbono (no caso das
plantulas do jatoba, os cotilédones), o efeito da elevagdo
do CO, no ambiente externo ¢ significativamente menor
(Aidar et al. 2002). A mobilizacdo de reservas exerce
um efeito de tamponamento do efeito fertilizante do
CO, que entra na planta através da fotossintese. Estudos
mais aprofundados sobre essa espécie e, paralelamente
com outras espécies arboreas pertencentes a diferentes
grupos funcionais em relacdo a sucessao ecologica na
Mata Atlantica (feijado-do-mato, pau-jacaré, guapuruvu
¢ jacaranda-da-bahia), mostraram que os efeitos sobre
estas arvores sdo muito similares aos efeitos observados
para o jatoba. Para essas espécies, medimos a quantidade
de carbono em cada 6rgdo das plantas crescidas em
concentragdes de CO, ambiente (370 umol mol') e
elevado (720 umol mol!) e observamos que ha um
acumulo de carbono nas espécies que estdo em elevadas
concentragdes de CO, (Buckeridge et al. 2007).

No entanto, para a maioria das espécies tropicais
avaliamos apenas os efeitos do gas carbdnico e, para que
possamos inferir o comportamento das plantas frente as
mudangas climaticas globais, sera necessario conhecer
mais sobre como elas responderdo ao aumento de
temperatura e, também, as mudangas na disponibilidade
hidrica.

Regides da Amazdnia estdo sujeitas anualmente
a um periodo de alagamento que pode ultrapassar
10 metros, onde plantulas e arvores ficam alagadas
ou submersas por periodos que podem durar até sete
meses a cada ano (Junk 1989). A temperatura média
anual ¢ de 26,6 °C, com pequenas flutuagdes, a média
de chuva é de 2100 mm ano™! (Ribeiro & Adis 1984) e
a intensidade da luz pode atingir até 3000 pmol m? s’
acima da superficie da agua, ao meio dia (Furch et al.
1985). Esses valores representam condigdes favoraveis
para o crescimento de arvores, porém ¢ nessa fase que

o alagamento ocorre, o que implica numa necessidade
de adaptagdo das plantas a essa mudanga no ambiente
(Joly 1991, Parolin ef al. 2004).

Mesmo com previsdes de que em certas regides
da Amazonia ocorrera diminui¢do na disponibilidade
de agua (IPCC 2007), vale ressaltar que serdo grandes
as mudangas nos padrdoes de aquecimento, vento e
precipitacdo, que acarretardo eventos extremos do
clima, afetando diretamente a duragao e intensidade do
alagamento e da estacdo de seca (IPCC 2007, Nobre et
al. 2007).

No presente trabalho, sdo revisados os principais
efeitos sobre a sinaliza¢do metabolica e hormonal durante
o0 alagamento e estes conhecimentos sdo usados para uma
discussdo sobre os possiveis efeitos que as mudangas
climaticas poderdo ter sobre as plantas amazonicas. Ainda
ha poucos resultados sobre os efeitos de atmosfera de
CO, elevado sobre plantas amazonicas em condigdes que
simulem, a0 menos em parte, as condigdes esperadas com
as mudangas climaticas globais. No entanto, ha algum
conhecimento sobre as respostas ao alagamento de varias
espécies e pode-se especular sobre o que podera acontecer
com as mudangas climaticas esperadas para a primeira
parte do século XXI. A seguir serdo examinados alguns
dos mecanismos fisiologicos e bioquimicos relacionados
as repostas de plantas amazonicas ao alagamento e, em
seguida, serdo discutidas as possiveis respostas que as
plantas amazdnicas sob alagamento poderao apresentar
ao aumento na concentracdo de CO, atmosférico, a
temperatura e a combinagdo dos trés fatores.

Sinaliza¢ao metabolica e hormonal
durante o alagamento

Ao sofrer alagamento, as plantas produzem sinais
metabolicos de varios tipos, em resposta a diminuigao dos
niveis endogenos de oxigénio. Nesse periodo elas alteram
sua arquitetura, anatomia, metabolismo e crescimento
como estratégia de sobrevivéncia (Bailey-Serres &
Voesenek 2008).

A sinalizagdo pode ocorrer de duas maneiras: pela
diminui¢do da concentragdo de oxigénio e por um
aumento de etileno. Embora as respostas das plantas
pela sinalizagdo do etileno sejam bem definidas, os
resultados obtidos sobre a sinalizacdo de oxigénio sdo
descobertas recentes (Visser & Voesenek 2004). Como
conseqiiéncia da queda nos niveis de oxigénio, ha uma
regulagdo negativa do ciclo dos acidos tricarboxilicos
(o ciclo de Krebs) que sdo os principais mecanismos
geradores de esqueletos de carbono para a sintese de
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compostos do metabolismo secundario das plantas, de
onde vém os hormdnios vegetais.

No entanto, além das modificagdes metabodlicas
e morfologicas, acredita-se que o oxigénio funcione,
também, como um sinal independente do fluxo de
energia regulando diferentes partes do metabolismo e
informando a condigdo de alagamento. Segundo Visser
& Voesenek (2004), o fato de uma diminuicao no fluxo
metabolico ocorrer ndo indica que a disponibilidade de
O, foi sinalizada na planta. Esses autores observaram que
o0 baixo Km da citocromo c oxidase (enzima responsavel
pelo transporte de elétrons para a redugdo da molécula de
O,, transformando-a em duas moléculas de 4gua) garante
que a sua atividade continue enquanto o O, ainda esta
disponivel na planta. Isso indica que ha outro mecanismo
de sinalizacdo que ¢ independente da respiragdo, causada
por modificagdes na cadeia de transporte de elétrons,
que diminui o consumo de ATP e O, por outras enzimas
que evitam que a hipoxia cause a morte celular (Visser
& Voesenek 2004).

Klok et al. (2002) estudaram as alteragdes nos
padrdes de expressdo génica em plantas de Arabidopsis
sob alagamento. As principais classes de genes afetadas
foram: (1) genes envolvidos no metabolismo do etanol;
(2) genes que desempenham fungdes no processo
“pos-injuria”; (3) genes relacionados ao metabolismo de
etileno, incluindo a sua sintese e sinalizacdo e (4) genes
envolvidos no processo de morte celular programada
¢ alongamento da parede celular. Segundo Visser &
Voesenek (2004), as duas primeiras classes de genes
poderiam ser interpretadas como pré-adaptativas, pois
dariam continuidade a producdo de energia em futuros
episodios de alagamento, aumentando as chances
de sobrevivéncia da planta. As categorias 3 e 4 estdo
relacionadas com a formagao de aerénquima, o que prepara
a planta para um periodo mais longo de alagamento.

Parolin et al. (2004) em uma revisdo sobre espécies
da Amazodnia, aponta diversos trabalhos que envolvem
essas respostas fisiologicas e alteragdes morfoanatomicas
das raizes em resposta ao alagamento, indicando que
esses genes localizados por Klok et al. (2002) sdo
encontrados também nas plantas tropicais.

Estudando componentes volateis na atmosfera da
Amazonia, Kesselmeier e colaborador (Kesselmeier &
Staudt 1999, Kesselmeier 2001) observaram que plantas
amazodnicas, apos a andxia das raizes, apresentavam altos
niveis de etanol nesse 6rgao que eram transportados
para as folhas formando acetaldeidos e acido acético
como intermediarios. Esses componentes por sua vez
sdo dispersos na atmosfera e podem ser sinalizadores de
estresse sofrido pelas plantas. Além disso, gases como o

oxigénio, CO, e o etileno tém uma difusdo lenta na 4gua
(Gibbs & Greenway 2003) e, assim, as plantas quando
alagadas, enfrentam uma grande barreira na difusao desses
gases através da agua, restringindo a respiracao aerobia.
Dessa forma, a concentragao enddogena dos hormoénios
gasosos como o etileno aumenta nos tecidos envoltos
por agua (Fukao & Bailey-Serres 2004), desencadeando
reagOes metabolicas diversificadas.

Uma descoberta fascinante ¢ que plantas expostas
a baixa concentragcdo de oxigénio apresentam maior
expressdo do gene que codifica para a hemoglobina
(Nie & Hill 1997). Esses autores observaram que os
niveis de mRNA de hemoglobina em tecido de aleurona
de cevada eram mais altos em baixo oxigénio e além
disso, que o controle da expressdo parece ndo estar
relacionado diretamente ao oxigénio, mas aos niveis
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
rapido. E possivel que as taxas respiratorias relativamente
baixas em tecidos vegetais ocorram em condi¢des em
que o transporte de oxigénio ndo seja necessario, mas
acima de certo limiar, por exemplo, sob condic¢des
de hipoxia geradas por alagamento, as hemoglobinas
seriam responsaveis pelo transporte desse gas. Outra
hipotese, levantada por Nie & Hill (1997), é a de que
a hemoglobina funcionaria com um mecanismo sensor
de oxigénio nos tecidos.

Os segundos mensageiros candidatos a agirem
durante o alagamento seriam os niveis de ATP, o declinio
no pH citossolico (provavelmente causado pelo acumulo
de lactato) e as aquaporinas (Tournaire-Roux et al. 2003).
Esses autores propdem que um periodo de andxia faz
com que haja acidose (diminui¢do do pH) citossdlica,
evento que sinaliza a expressdo que inibe a produgdo
das aquaporinas, um dos subgrupos dentro da classe
das Intrinsic Membrane Proteins — IMPs responsavel
pelo transporte de agua através de membranas. Essas
proteinas, supostamente, seriam responsaveis por mediar
a inibicdo do transporte de agua pelas raizes.

Foi observado que o controle da queda do pH
citosolico € promovido pelo balango entre a produgao
de lactato e etanol. O acumulo de lactato sob baixas
concentragdes de O, ocorre antes da produgao de etanol
nas raizes, quando ha uma queda no pH de 7,5 para 6,8.
Esse declinio favorece o 6timo catalitico da piruvato-
descarboxilase que modula a produgao de lactato para a
producdo de etanol (Roberts ef al. 1989). Nesse mesmo
experimento, utilizando plantas deficientes em alcool
desidrogenase nas suas raizes, quando sdo submetidas
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a anoxia, continuaram a produzir lactato, falhando na
estabilizagdo do pH citosdlico. Isso resulta em uma rapida
acidificagdo e morte celular, mostrando que o interruptor
entre lactato e a fermentagao etanolica € o ponto critico
na manutencdo do pH celular (Roberts et al. 1989).

Outro mecanismo de sinalizagdo pode ocorrer
pela via da produgédo de perdxido de hidrogénio (H,0,)
(Baxter-Burrel et al. 2000). Blokhina e colaboradores
(Blokhina et al. 2001) demostraram que em resposta
a anodxia, as plantas de trigo apresentam um acumulo
acentuado de H,0O, no apoplasto de meristemas da raiz.
Niveis baixos de oxigénio aumentam a concentragao de
H,0, fazendo com que dois genes, um chamado Rop e
outro RopGAP4, tenham suas expressoes controladas.
Este ultimo gene regula negativamente a expressao do
primeiro e o primeiro controla positivamente o ultimo.
Segundo Visser & Voesenek (2004), esse sistema
funciona como um sistema reostatizado que regula os
niveis endégenos de H,0, sendo crucial para o tecido
pois, se a concentragdo de peroxido de hidrogénio
aumentar muito no tecido, o programa de morte celular
podera ser disparado.

A diminuigo nos niveis de oxigénio desencadeia
uma cascata de sinais que acaba afetando o metabolismo
de produgdo de etileno. Em uma série de experimentos
com raizes de plantas de milho sob hipdxia, no tltimo
artigo da série (He et al. 1996) foi observado que quando
ocorre hipdxia, ha um aumento na sintese de etileno pelo
aumento da atividade de ACC sintase, o que resulta em
um aumento na atividade de celulase que contribui para a
degradagio da parede celular e a formagao de aerénquima
do tipo lisigeno. Os autores ainda bloquearam a sintese
de etileno usando aminoetoxilvinilglicina (AVG), o
que suprimiu o aumento de celulase e a formagao do
aerénquima. E importante lembrar que a parede celular
ndo ¢ formada somente por celulose, mas por varios
outros componentes como pectinas ¢ 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 sdo
alterados na formagdo do aerénquima e, de fato, alguns
autores observaram aumentos nos niveis de atividade
enzimatica de pectinase, xilanase e xiloglucano-endo-
transglicosilase (XTH) sob condi¢des de hipdxia (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 formagdo de dois tipos
aerénquima: O lisigeno, que é formado pela morte de
células corticais, e o esquizogeno, oriundo da conexao

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

Outro elemento importante na cascata de sinalizagdo
durante o alagamento ¢ o calcio. He e colaboradores
(He et al. 1996) também mostraram que a manipulagdo
da concentragdo e fluxo de calcio citoplasmatico pode
alterar a capacidade de resposta de raizes de milho a
hipdxia com a formagdo de aerénquima. Alterar os niveis
de calcio é importante ndo somente para 0s mecanismos
de sinalizacdo intracelulares mas, também, para que as
pectinas, que formam complexos com o calcio na parede
celular, se tornem acessiveis ao ataque de enzimas.

Um dos efeitos da exposigao de plantas a hipoxia é
a producdo de raizes adventicias. Um experimento em
camara de crescimento com plantas amazonicas mostrou
que o alagamento pode induzir a produgao de adaptagdes
tipicas contra estresse causado por inundagdes como, por
exemplo, a produgdo de raizes adventicias e hipertrofia
do caule (Waldhoff et al. 1998). A formagao deste tipo
de raiz é classicamente associada as auxinas. Quando
uma planta é alagada, o mau funcionamento das raizes
leva grande parte destas a morte € a0 mesmo tempo,
como ocorre em varias espécies, a indugdo da produgao
de raizes adventicias que possuem aerénquima (Visser
& Voesenek 2004).

Como as auxinas sdo produzidas principalmente
no apice da parte aérea e transportadas para as raizes,
enquanto as citocininas sdo produzidas nas raizes e
transportadas para as folhas, o alagamento das raizes
pode alterar drasticamente o balango 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 (acido naftilftalamico — NPA)
e verificaram uma diminui¢do na produgdo de raizes
adventicias. Uma possivel explicag@o ¢ a falta do sinal
dado pela auxina para a mobilizagdo de reservas de
carbono (ver também Santos et al. 2004) nas raizes,
reservas estas que serdo utilizadas para o desenvolvimento
das raizes adventicias.

As citocininas sdo provavelmente importantes
nesse contexto, mas ha poucos experimentos em que
estes hormonios tenham sido utilizados ou medidos.
Hipoteticamente, a morte das raizes pode causar um
desequilibro hormonal entre as concentragdes de auxina
e citocinina na planta sob alagamento por falta de
produgao de citocininas. Teoricamente, uma diminuigao
na proporgao de raizes deveria induzir a uma diminuig¢do
na longevidade das folhas, pois a citocinina parece
controlar o processo de senescéncia foliar (Wingler et
al. 1998).
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Pelo exposto, fica claro que os principais mecanismos
de sinalizacdo seriam a disponibilidade de oxigénio
seguida de uma rede de sinais paralelos que culminam
com o disparo de alteragdes celulares em tecidos
especificos, através da ativagdo do processo de morte
celular programada. Esse processo induz a morte celular
do parénquima, formando o aerénquima que abre espago
para o transporte de gases. Em um trabalho utilizando
gas pressurizado (SF,) no caule de plantas amazonicas,
foi verificado o transporte de gases do caule para as
raizes, mostrando que ha permeabilidade de gases entre
a base do caule até as raizes, que contribuem para a
aeragdo das raizes de espécies que sofrem um gradiente
de inundagao (Graffmann ez al. 2008). Paralelamente, a
morte das raizes provocaria um desequilibrio hormonal
no sentido de aumentar a razao auxinas : citocininas e
com isso ocorreria a indugdo da formagdo de raizes
adventicias (Voesenek et al. 2003).

Todo esse processo parece ter como intermediario
o etileno, que ¢ induzido pela via de sinalizagdo
independente da produgdo de energia. A existéncia de
duas vias, uma dependente ¢ outra independente da
produgdo de energia, parece ser fundamental para que
a planta apresente tolerancia ao alagamento. Enquanto a
primeira emite sinais para que os tecidos se transformem,
a segunda induz a expressdo de um conjunto de genes
que garantem o suprimento de energia suficiente para
que a planta execute as transformagdes necessarias, ou
seja, a formacdo de aerénquima e a indugo de raizes
adventicias.

A maioria dos experimentos realizados sobre vias de
sinalizac¢do sob alagamento utilizou plantas como milho,
arroz, arabidopsis, girassol e, ainda, é pouco o que se sabe,
do ponto de vista da sinalizagdo celular e hormonal, sobre
os mecanismos envolvidos na aclimatagdo de plantas
amazoOnicas ao alagamento. Entender esses mecanismos
em plantas amazonicas € de grande importancia e devera
ter um impacto positivo na compreensio sobre como
a biodiversidade amazodnica responde ao alagamento
e as mudancgas no clima, levando em consideragdo o
fato desse ser um importante sinal sazonal do ambiente
que perdura por cerca de sete meses. A aclimatagdo das
plantas ao alagamento provavelmente s6 ocorre porque
o processo ¢ lento, permitindo respostas das plantas que
crescem em condi¢des climaticas com altas temperaturas
e alta umidade. Com taxas de crescimento altas, as
plantas amazonicas parecem responder rapidamente com
mecanismos similares aos mencionados. A fase aquatica
representa para as plantas um periodo desfavoravel, que
implica na queda das folhas (possivelmente pela a¢ao do
etileno), reduzindo a produgdo de novas folhas (balango

hormonal) e a assimilagdo fotossintética (Parolin 2000).
Porém, muitas espécies produzem flores e frutos em
resposta a redugdo fotossintética durante varios meses
(Kubitzki & Ziburski 1994). Isso sugere que nesses
periodos a planta utilize reservas, uma vez que ha um
fluxo reduzido de carbono através da via fotossintética
para suprir a demanda requerida pelos processos de
floracdo e frutificagdo.

Mudancas climaticas e as respostas de
plantas sob alagamento

A emissdo de carbono relacionada a queima de
combustiveis fosseis vem levando a um aumento na
concentracao atmosférica de CO, em todo o planeta.
Por volta da década de 1930, a concentracdo era de
0,028% e atualmente ja se mede 0,039%. Como o CO, ¢
um dos principais gases responsaveis pelo efeito estufa,
0 aumento na sua concentragao vem sendo associado
a um aumento de temperatura na superficie terrestre.
O aumento de temperatura afeta, em varios pontos do
planeta, os niveis de precipitagdo, podendo assim alterar
drasticamente a quantidade esperada de chuvas em
determinados pontos da Amazonia. As previsdes atuais
sugerem que podera haver diminui¢do consideravel de
precipitacdo na Amazoénia e isto culminard com um
aumento médio de temperatura entre 2 e 6 °C (IPCC
2007).

As formas de impacto das mudancas climaticas sobre
as plantas na Amazoénia poderiam ser decompostas como:
(1) efeitos do aumento no CO, atmosférico; (2) efeitos
do aumento na temperatura e (3) efeitos do aumento ou
diminui¢do na disponibilidade de 4dgua.

Abordar a Amazonia no contexto das mudancas
climaticas ¢ extremamente dificil, pois se trata de
uma regido de grandes propor¢des geograficas e com
peculiaridades, principalmente no que concerne ao que
acontecerd com a temperatura ¢ as chuvas. Em outras
palavras, ¢ importante ter em mente que em diferentes
regides amazonicas, a acdo da combinacgao dos trés fatores
deveré ocorrer com intensidades bastante diferentes.

Outro cuidado que deve ser tomado € com possiveis
extrapolagdes para o comportamento da floresta. E 6bvio
que as plantas sdo importantes na floresta, mas € necessario
lembrar que elas sdo apenas uma parte do ecossistema.
Dessa forma, extrapolagdes para a floresta teriam que levar
em consideragdo os ciclos biogeoquimicos ¢ as dindmicas
das populacdes de predadores, herbivoros, dispersores
e polinizadores em um cenario de redes integradas
(Buckeridge et al. 2008a). Os ciclos biogeoquimicos
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afetam a disponibilidade geral de nutrientes e os
mecanismos de competicdo entre as espécies afetam a
biomassa e a reproducao das plantas. Tudo isto pode ter
reflexos nas cadeias alimentares, podendo ou ndo alterar
a biodiversidade (Buckeridge et al. 2007).

Em geral, o que foi descrito até entdo, € que as
plantas sob alagamento diminuem seu rendimento
energético, pois as raizes tém problemas para funcionar
sob anoxia e alteram o padrdo de desenvolvimento, pois
ha dificuldades na manutencdo do fluxo energético
nos tecidos. No caso de arvores que sao parcialmente
alagadas, a andxia ocorre principalmente nas raizes. Para
a espécie Senna reticulata (Willd.) H. S. Irwin & Barneby
(Parolim 2001) as plantulas tém como estratégia de
sobrevivéncia o crescimento rapido, pois ndo suportam a
submersdo, mas para isto necessitam estocar e mobilizar
reservas com grande eficiéncia de forma a suprir a alta
demanda energética e de nutrientes para altas taxas
de crescimento. Ha, também, espécies de plantas que
sobrevivem quando estdo completamente submersas
como, por exemplo, Himatanthus sucuuba (Spruce ex
Muell. Arg.) Woodson, encontrada em regides de varzea
e em terra firme (Ferreira et al. 2009a). Dentro dessa
espécie, Ferreira et al. (2007) encontraram populagdes
com diferentes respostas adaptativas ao alagamento,
dependendo da regido que se encontram. Em casos
como esses, ocorreria um processo seletivo em que, a
diminui¢@o no alagamento, levaria a dominancia dos
membros da populagdo de terra firme em relagdo aos
da area alagada (Ferreira et al. 2009b). Isso reforga a
idéia de que ha um componente genético importante,
nas espécies da Amazonia, que devera interferir nas
respostas em nivel da floresta. Tais respostas, ainda
que sejam essencialmente de ordem fisiologica, tém
como determinante a distribui¢do de certos genes nas
populagoes das espécies.

Ha muito pouco conhecimento sobre os aspectos da
fisiologia e bioquimica de arvores de regides tropicais
sob alagamento nas condi¢des esperadas de mudangas
climaticas globais. Por isso, neste momento podemos
apenas especular sobre como as plantas amazonicas
responderdo as mudangas climaticas, propondo que
estudos que auxiliem a compreender melhor como a
floresta como um todo podera responder.

Cada area da ciéncia usa os conhecimentos
disponiveis em diferentes niveis de organizagdo para
inferir as respostas futuras das florestas as mudangas
climaticas globais. Os meteorologistas utilizam os
dados e, principalmente, os modelos disponiveis e
sugerem respostas da biodiversidade as alteragdes
nas concentragdes de CO,, temperatura e precipitacdo

(Sampaio et al. 2008). Ecdlogos utilizam as observagdes
disponiveis em diferentes niveis para sugerir
comportamentos das florestas (Fearnside 2008, Ometto
& Martinelli 2008, Scarano 2008). Essas sdo estratégias
de extrapolagdo 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 informagodes ao nivel da
célula e do organismo (Ceccantini ef al. 2008, de Souza
et al. 2008, Buckeridge et al. 2008a) para extrapolar
modelos de funcionamento em nivel de floresta. As duas
estratégias apresentam incertezas e¢ para diminui-las
sera necessario interpretar os fendmenos utilizando
informagdes ¢ aproximagdes de modelos com estratégias
diferentes. O presente trabalho pretende contribuir com
a estratégia bottom-up.

Assumindo que, de forma geral, durante o periodo
de alagamento na Amazonia haja uma diminuigdo da taxa
de crescimento das plantas, devido principalmente as
limitagOes de aeragdo das raizes, os efeitos das mudangas
climaticas e do alagamento se somariam e, provavelmente,
favoreceriam o crescimento, ou ainda, manteriam o
sistema funcionando com o mesmo rendimento hoje
existente, pois 0 metabolismo tenderia a aumentar com
o0 acréscimo de temperatura. Porém, aqui ndo levamos
em consideragdo os eventos extremos de seca ¢ pulsos
maiores de inundacdo, que podem levar a extingdo
espécies que ndo suportariam essas condicdes.

Atualmente ja se sabe muita coisa sobre como
as plantas irdo responder ao aumento de CO,, mas
esse conhecimento foi produzido principalmente para
espécies cultivadas ou plantas do hemisfério norte
(Wand et al. 1999). Mesmo assim, como 0s mecanismos
fotossintéticos, respiratdrios e de crescimento parecem
ser conservados entre as plantas, algumas extrapolagdes
podem ser feitas com um risco de erro relativamente
baixo.

Em uma revisdo, Springer & Ward (2007)
apresentaram resultados de mais de 60 trabalhos sobre
a resposta do tempo de flora¢do de plantas expostas a
altas concentragdes de CO,, tanto de grandes culturas
como de espécies selvagens. Os autores sugerem que,
no futuro, elevadas concentragdes de CO, atmosférico
poderdo influenciar no tempo de floracdo, 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 mudangas climaticas (Ainsworth
et al. 2002), indicam que os processos de floragdo e
frutificacdo ndo serdo grandemente afetados ao ponto
de aumentar significativamente a biomassa. Segundo
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Long et al. (2006), ha uma queda no efeito acumulador
de biomassa nas folhas, no caule, nos frutos e nas
sementes, nesta ordem. Tal gradiente esta 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 concentragdes CO, estimulam a taxa
fotossintética da maioria das espécies de plantas e
espera-se que haja um maior acimulo de biomassa nas
plantas submetidas a essas condi¢des. Essa previsao esta
de acordo com a maioria dos resultados experimentais
obtidos em condi¢des o6timas de crescimento (Poorter &
Pérez-Soba 2002). No entanto, o crescimento das plantas
¢ menos estimulado em fun¢do do aumento da taxa de
fotossintese por unidade de area foliar. Isso ocorre porque
plantas em elevadas concentragdes de CO, tém sua area
foliar reduzida por unidade de biomassa apresentada
diminuindo, assim, a quantidade relativa da maquinaria
fotossintética. A redugdo da taxa fotossintética se da
principalmente pelo aumento no acimulo de carboidratos
ndo-estruturais nas folhas. A amplitude de resposta do
crescimento em relagcdo ao elevado de CO, depende
de cada espécie, porém a maioria das espécies de
crescimento rapido, respondem positivamente ao CO,,
com um aumento de biomassa de, aproximadamente,
47% (Poorter & Pérez-Soba 2002).

As espécies de crescimento lento apresentam
geralmente menos acumulo de biomassa do que espécies
de crescimento rapido, lembrando que o CO, ndo ¢ o
unico fator que influencia no crescimento mas, também,
que outros fatores ambientais, como luz, nutrientes ¢
agua, contribuem na assimilacdo de carbono (Buckeridge
et al. 2008a).

O aumento na concentragdo de CO,, em geral, vem
levando a aumentos das taxas fotossintéticas e do acaimulo
de biomassa em algumas plantas brasileiras (Buckeridge et
al. 2007). Em atmosfera enriquecida com 600 pmol mol!
de CO,, duas espécies de arvores amazonicas Tectona
grandis L. f. (Verbenaceae) e Pseudobombax septenatum
(Jacq.) Dugand (Bombacaceae) apresentaram um
aumento nas taxas de assimilagdo fotossintética de 28 e
52%, respectivamente (Holtum & Winter 2003).

Outras duas espécies que ocorrem na regidao
amazonica foram estudadas quanto as respostas a altas
concentragdes de CO,, o jatoba (Hymenaea courbaril)
e o matapasto (Senna reticulata). A primeira ¢ uma
arvore do estagio final da sucessao ecologica ¢ a segunda
uma pioneira, ou seja, do inicio desse processo. Em
experimentos com plantulas de S. reticulata crescendo
em 760 umol mol' de CO, houve um aumento de 30%

na producdo de biomassa total em 75 dias de experimento
(A. Grandis, B.C. Arenque & M.S. Buckeridge, dados ndo
publicados). No caso de H. courbaril, Aidar et al. (2002)
observaram que ha um aumento de 60% na fotossintese
quando plantulas foram crescidas em 720 pmol mol™!
de CO,. Houve um aumento na biomassa e nos niveis
de agticares enddgenos (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 CO,, pois plantulas de jatoba que estavam
mobilizando as reservas cotiledonares ndo mostraram as
mesmas diferencas. Nos tltimos cinco anos, nosso grupo
de pesquisas vem demonstrando que outras espécies
de arvores da Mata Atlantica, pertencentes a familia
Leguminosae, apresentam o mesmo padrao que o jatoba
e matapasto, possibilitando assim alguma extrapolacao
para a Amazonia, ja que esses mesmos géneros também
ocorrem nessa regiao (Buckeridge et al. 2008).

O fato de que a presenca de mobilizagdo de reservas
interfere no efeito geral causado pelo aumento de CO,
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 acimulo de reservas nas raizes,
que poderiam ser utilizadas para desenvolver raizes
adventicias (Ferreira et al. 2009b). Nesse contexto,
¢ plausivel sugerir que o efeito fertilizante do CO,,
esperado em concentragdes atmosféricas maiores, possa
contribuir nos casos em que as reservas das raizes, ou
de outras partes da planta sob alagamento, passem a ser
mobilizadas. E importante ressaltar o carater especulativo
do que foi exposto acima, o que denota a necessidade
da realizagdo de experimentos para testar a hipotese
levantada, levando em consideragdo toda a relagdo fonte
e dreno dessas plantas.

Mesmo para regides fora da Amazonia, ha poucos
experimentos combinando altas concentragdes de CO,
e alagamento em plantas. Um deles foi feito com a
arvore 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 arvore partindo da hipotese de que a primeira
responderia com um aumento do crescimento, enquanto
a segunda ndo. A hipotese foi confirmada mostrando que
ha um equilibrio entre os efeitos benéficos do CO, e os
efeitos negativos do alagamento. Como 7. distichum
¢ uma espécie adaptada ao alagamento (chamada
de cipreste do pantano), neste aspecto, pelo menos,
poderiamos comparar com espécies da Amazonia. Mas,
essa comparacdo deve ser feita com parcimdnia, pois os
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ciprestes t€m respostas distintas de dicotiledoneas em
alto CO, e ndo sdo facilmente comparaveis a arvores
amazonicas. Por outro lado, se a hipotese da interferéncia
da mobilizagdo das reservas internas de carbono for
valida para a maioria das plantas, inclusive coniferas, ¢
possivel que um mecanismo geral possa ajudar a explicar
a auséncia de resposta ao alto CO, sob alagamento.

Como ainda ndo ha experimentos reportados com
plantas amazonicas em altas concentragdes de CO, e,
ao mesmo tempo, alagamento, a inica 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 CO, tem
o efeito contrario, fertilizando a planta e fazendo com
que ela cresga mais, € bastante provavel que na maioria
dos casos, os efeitos se compensem mutuamente, como
ocorreu com 7. distichum, e ndo sejam observadas
grandes alteragdes fisiologicas quando (e se) somente
estes dois fatores atuarem.

O efeito triplice (CO,, temperatura e
alagamento)

Ainda que o numero de trabalhos publicados sobre
o efeito de altas concentragdes de CO, seja muito
grande (Wand et al. 1999), experimentos com aumento
de temperatura e principalmente a combinagdo entre
temperatura ¢ CO, sdo raros. Norby & Luo (2004)
colocam esse problema como algo que provavelmente
devera ser abordado primeiro ao estilo “caso a caso”
para que, posteriormente se possam tirar conclusdes
mais amplas.

Do ponto de vista fisiologico ¢ de maneira geral,
o aumento de temperatura em condigdes atuais tende
a aumentar a assimilacdo fotossintética, uma vez
que os sistemas fotossintéticos das plantas tendem a
se aproximar de seus 6timos de funcionamento. Em
conjunto, aumentam também a respiragdo de manutengao
¢ a respiragao de crescimento das plantas (Norby &
Luo 2004).

Lloyd & Farquhar (2008) produziram um modelo
sobre os efeitos do aumento da temperatura e das
concentragdes de CO, na fisiologia de espécies arboreas
tropicais. Os autores sugeriram que embora possam
ocorrer redu¢des nas taxas fotossintéticas com um
aumento na temperatura da folha acima de 30 °C, essas
reducdes sdo causadas principalmente pelo aumento
na respiragdo, reducdo da condutancia estomatica em
resposta ao alto déficit de pressdo de vapor das folhas.

Eles ainda estimaram que o aumento na fotossintese
associado ao aumento do CO, nas proximas décadas
devera compensar qualquer redugdo na produtividade da
fotossintese. Embora o modelo calcule um mecanismo
plausivel para a aceleracdo na dindmica de florestas
tropicais, deve haver um limite para o tamanho méaximo
que uma floresta possa atingir. A incapacidade de
compreender a base das variagdes na superficie de todas
as reservas de carbono e a seca na floresta Amazonica
(Saatchi et al. 2007) limita a nossa compreensao de como
qualquer sequestro de carbono continue a ocorrer.

Poorter & Pérez-Soba (2001) realizaram
experimentos com varias espécies do hemisfério norte
e chegaram a conclusdo de que quando as temperaturas
estdo proximas ao 6timo de uma espécie, 0 aumento
relativo causado na biomassa por CO, elevado ¢ maior
do que quando a temperatura esta abaixo ou acima do
otimo para a espécie. Norby ef al. (2000) examinaram
as respostas de duas espécies de Acer (4. rubrum L.
e A. saccharum Marsh.) a combinagao de alto CO, e
alta temperatura (4 °C a mais do que a temperatura
ambiente). Em ambos os casos o aumento de temperatura
diminuiu a produgao de biomassa pelas arvores ao passo
que o CO, elevado reverteu parcialmente esse efeito.
Experimentos recentes (A. Yepes & M. Buckeridge,
resultados nao publicados) com plantas jovens de jatoba
mostraram que a temperatura (+3 °C) tem um efeito
de um aumento de 34% na biomassa total em relagdo
ao tratamento de temperatura ambiente. Esses autores
verificaram que a combinagdo de elevado CO, e elavada
temperatura ampliaram a faixa de 6timo de temperatura
da fotossintese caracterizando, assim, a existéncia de
interacdo entre os dois fatores.

Ahipétese de que o efeito do CO, em interacdo com
a temperatura depende dos 6timos para o funcionamento
do metabolismo (fotossintético e respiratdrio) 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 equagdes alométricas e concluiram que as plantas
no hemisfério norte apresentam os metabolismos
fotossintético e respiratorio fortemente acoplados e que
a razao entre Assimilacdo Maxima (A, ) e Respiracao
Miéxima (R,,,,) ndo ¢ alterada nas diferentes latitudes no
hemisfério norte. Em outras palavras, arazao A, : R,
¢ independente da temperatura. Esses autores discutem
o fato de haver varias evidéncias apontando para a
existéncia de uma “convergéncia de funcionamento”

ax
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entre os ecossistemas, o que significa que nestes ha
um alto grau de resiliéncia. Um exemplo interessante
foi apontado por Huxman et al. (2004), que quando se
comparam varios biomas com precipitagao na faixa de
50 a 3000 mm ano’', ha uma convergéncia para uma
eficiéncia do uso da agua da chuva ajustada a maxima
produgdo de biomassa durante os periodos secos. De
fato, tem sido proposto que a probabilidade de existéncia
de compensagdes ecologicas aumenta com o nivel
hierarquico de organizagdo, aumentando, portanto, da
espécie, para o grupo funcional e para a comunidade. Isso
pode sugerir que, apesar das variagdes na temperatura,
disponibilidade hidrica e nas concentragdes de CO,, 0s
sistemas relacionados ao uso da agua provavelmente
permanecerao similares.

No contexto das respostas das plantas amazonicas as
mudangas climaticas, sera de fundamental importancia
saber se tais principios sdo ou ndo aplicaveis.
Teoricamente, o nivel de complexidade dos biomas
amazdnicos pode ser consideravelmente maior do
que aquele encontrado no hemisfério norte, com a
ressalva de que altos indices de biodiversidade também
significam alto nivel de redundancia de espécies e,
consequentemente, de redundancia funcional. Quanto
maior o nivel de complexidade, mais intrincado o sistema
de integragdo das redes de relagdes ecologicas e mais
resistente se torna o sistema as alteragdes por flutuagio de
fatores externos (Barabasi 2003, Buckeridge 2008).

Em termos fisiologicos € possivel que os efeitos
do aumento da concentragdo de CO, e temperaturas
elevadas se somem positivamente e talvez ocorra um
aumento no crescimento (principalmente nas espécies de
crescimento rapido), acoplados com o periodo em que as
espécies ndo estdo submetidas ao alagamento (A. Yepes
& M.S. Buckeridge, dados ndo publicados).

Por outro lado, se de fato ocorrer uma diminui¢io
do pulso de inundagdo, podera haver um favorecimento
temporario daquelas espécies que sdo submetidas a essas
condigOes, uma vez que estas ndo sdo espécies que se
desenvolvem melhor sob alagamento, mas ao contrario,
sd0 espécies que trabalham em condi¢des sub-otimas
(em relagdo aos seus potenciais maximos). Com
menor freqiiéncia ou mesmo a auséncia de alagamento
(previsdes climaticas indicam diminuicdo da precipitagdo
a este ponto para varias regides na Amazonia), as plantas
terdo uma condutincia estomatica menor, uma maior
disponibilidade de CO, e maior eficiéncia no uso da
agua, resultando em maiores taxas de crescimento
e maior acumulo de biomassa. Ou, ainda, se eventos
climaticos extremos ocorrerem de fato, espécies com
maior disponibilidade de reservas (obtidas durante a

fase ndo alagada) poderdo suportar maiores periodos
de alagamento e, também, aquelas que ndo suportam
total submersdo poderao mobilizar carbono excedente
para a sintese e expansdo de parede celular resultando
no alongamento do caule para sobreviver.

Contudo, se os niveis de emissdo de gases do efeito
estufa continuarem aumentando, em meados do século
XXI a temperatura devera atingir valores acima dos
otimos para a maioria das plantas. Nessas condigdes,
espécies de regides alagaveis possivelmente diminuirdo
a atividade metabolica.
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