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Dois processos sao fundamentais para o entendimento do metabolismo geral dos
ecossistemas: (a) producao e consumo de matéria orgénica e (b) ciclagem de
nutrientes. Enquanto que a producéo bioldgica se relaciona com a magnitude do
metabolismo geral do sistema, o estudo da ciclagem dos nutrientes nos informa o
modo como ocorrem as trocas de materais entre as por¢des bidtica e abiodica do
sistema. Cerca de 99% de toda a biomassa terrestre e constituida pelas plantas. A
fotossintese € 0 processo de transformacao de energia solar em energia quimica:

Em Ecologia, é interessante a determinacdo do ponto de compensacao que é
definido como o ponto onde a energia produzida pela fotossintese iguala_se
aquela consumida pela respiracao:




O estudo da producéo biologica nos informa a magnitude e a
direcao do fluxo de energia no ecossistema sendo um reflexo
direto da disponibilidade de energia em um dado nivel trofico.
Como a energia flui direcionalmente para niveis troficos
superiores (nao recircula), a mensuracao deste fluxo reflete as
Interacdes troficas dentro do ecossistema.

O fluxo de energia nos animais é resultado direto de sua
atividade metabodlica.




Em termos de producéo ecologica, 0s organismos podem ser
classificados da seguinte maneira:

(a) produtores primarios e

(b) consumidores.

Os produtores primarios ou organismos autotréficos sao capazes de obter a energia
necessaria para a reducao do carbono inorganico a partir da radiacdo solar,
mais especificamente da radiacao solar fotossinteticamente ativa (PAR). Nessa
categoria, incluem-se todos os tipos de plantas vasculares superiores, 0S musgos
(briofitas) e as samambaias (pteridofitas) e, ainda, as algas macro e
microscopicas além de algumas bactérias que possuem pigmentos
fotossintetizantes. Existem ainda muitas outras bacterias que sdo capazes de
fixar o CO, com energia obtida a partir da oxidacao de substancias inorganicas
reduzidas tais como a amonia (NH,), metano (CH,), gas sufidrico (H,S), as
chamadas bactérias quimiolitotroficas.
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Tak 1 Maximos de absorgio, ocorréncis das clorofilas e alguns
pigmentos acessorios (segundo Ferri, 1535).

pligmento picos de absorgio oCoorr&ancia
{ T}

lorofila—a 420, o0 plantas superiores
algas

clorofila—lb 435, o435 ildem

Clorofila—o 445, 543 distomaceas, algas
pardas

Slorofila—d 450, 220 alga=s vermelhas

bheta—caroteno 425,450, 450 plantas Supesriores,
algas

alfa—caroteno 420,440, 470 ildem

Tucoxantaol 425,450,475 diatomacess, algas
pardas

fTicoseritrina 490,545, 576 algas vermelhas 2
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Figure 1 Espectros de absorcao das clorofilas g = h.
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Ahsorbancia

Espectro absorgdo clorofilas

Comprimento de onda (hm)

igure 1 Espectros de absorgio das clorofilas a £ b.
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Fase clara (hidrolise da agua ou reacao de Hill)

Nesta fase a energia luminosa absorvida pelos pigmentos € transferida para
outros compostos através de um complexo sistema de transporte de elétrons,
onde o doador de elétrons torna-se oxidado e o receptor reduzido. Tudo
comeca quando a energia transferida dos pigmentos a cadeia de transporte de
elétrons chega até a uma molécula de agua, causando a sua hidrolise:

A hidrolise da agua confere o poder redutor ao processo da fotossintese. Nesta
reacdo, ha producéo de oxigénio molecular livre e 4 elétrons sdo transferidos
para o NADP, formando assim NADPH®. O receptor final destes protons
(agente oxidante principal da fotossintese) sera, como veremos a seguir, 0
CO..
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Nas folhas das plantas existem dois tipos de sistemas de pigmentos
conhecidos como o sistema | e Il. Ambos contém clorofila e diferentes
proporcdes de pigmentos carotendides. A energia luminosa penetra
inicialmente excitando elétrons a partir de uma molécula reativa, P680 e a
agua é fragmentada em prétons, elétrons e oxigénio. A medida que os
elétrons sdo removidos passam para niveis mais altos de energia, sendo
transferidos para um aceptor primario, o citocromo.
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Figure 3 Transporte eletronico acoplado com as reagdes fotoguinicas
2 & hidrdlise da agua (reagfo de Hill)
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Os elétrons sao transferidos ao outro fotossistema, num processo
descendente em escala energética, onde ocorre a formacéo de ATP a partir
do ADP. Este processo é conhecido como fosforilacdo. A energia
luminosa transfere os elétrons a um aceptor P700 que por sua vez 0s
transfere para moléculas aceptoras situadas em niveis menores de
energia. A plastoquinona reduzida (PC), formada pelo fotossistema Il,
entrega elétrons para o fotossistema I, que gera ferredoxina (Fd) reduzida.
Qa e Qb séo proteinas ligadas a plastoquinona. Ao e Al sdo 0s aceptores
de eletrons do P700 e Fp € uma flavoproteina (ferredoxina NADP
redutase). Esse redutor poderoso transfere seus elétrons para o NADP,
para formar NADPH. Um gradiente de protons através da membrana
tilacoide € formado quando os elétrons fluem pelo complexo de
citocromos (bf). A hidrolise da agua e a reducdo do NADP,, em lados
opostos da membrana tilacoide, tambem contribuem para a formacéao de
um gradiente de protons. O ganho energético nestas duas etapas da
fotossintese é representado por duas moléculas de ATP e pelo NADPH
que é o poder redutor a ser utilizado na redugéo do CO.,.
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Fase escura (carboxilizacao ou ciclo das pentoses)

O mecanismo de fixac¢do do carbono foi descoberto por Calvin e seus
colaboradores (Raven et al. 1978). Nesta fase ndo é necessaria a presenca de luz e
por isto ela é também chamada de fase escura da fotossintese. No ciclo de Calvin,
uma molécula de CO, é incorporada a uma pentose com dois atomos de fosforo
(acucar de 5 atomos de carbono), a ribulosel,5 difosfato, ou simplesmente RuDP.
Uma enzima é fundamental neste processo, a RuDP carboxilase. Esta pentose se
fragmenta ao ligar-se com o CO, formando duas moléculas de 3-fosfoglicerato, ou
simplesmente PGA (3 atomos de carbono). Por isto esta via é também conhecida
como a via C3. A reacdo geral deste processo pode ser descrita da seguinte
maneira:

A fim de que se produza uma molécula de hexose (6 atomos de carbono) sdo
necessarios 6 moléculas de CO,
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M.D. Hatch e C.R. Slack (Hatch, 1976) descobriram que existe uma outra via pela
qual o gas carbonico pode ser incorporado. Neste mecanismo, que foi denominado via
C4, o acido oxalacético, de quatro atomos de carbono, forma-se quando o CO, reage
como o fosfofenolpiruvato (PEP) que possui trés atomos de carbono. Esta reacéo e
medida por uma enzima, a PEP carboxilase. Um dos parametros mais importantes na
diferenciacdo das plantas C3 e C4 refere-se a capacidade dos tecidos das plantas C4
de concentrarem CO, atmosférico nos sitios de producao de carbohidratos, ou seja,
nas células da bainha vascular. Nas plantas C4 as nervuras sdo circundadas por
grandes células da bainha do feixe, que contém cloroplastos com numerosos graos de
amilo e grana pouco desenvolvidos. A PEP carboxilase das plantas C4 mostra uma
grande afinidade pelo CO,. Assim, devido as suas peculiaridades histologicas e
bioquimicas, estas plantas sdo capazes de utilizar o CO, atmosférico em
concentracdes muito mais baixas do que as plantas C3.

De um modo geral as plantas C4 apresentam elevada resisténcia estomatica ao
fluxo atmosfera-planta para o CO, e o vapor de agua. Entretanto, devido a elevada
afinidade da PEP-carboxilase pelo CO,, as células tém a capacidade de fixar o CO,
com alta eficiéncia e, a0 mesmo tempo, com pequena perda de agua via transpiracao.
Assim, as plantas C4 apresentam maiores eficiéncias na utilizagdo da agua por
unidade de carbono fixado e por isto mesmo sao muito bem adaptadas aos climas
mais guentes.
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1,2 & 3 esgquemas possivels para a reducao do CO2

Figure 4 Fluxnos de acido=s & aminodacidos que ocorrem entre a o£lula
do mesofilo = & hainha vascular de uma folha de planta C4. MNesta
Nltima celula ocorre o ciclo de Calvin.




Planta Local Irradiacéo Producéo conversao
(j.cm -2.dial) (g.m -2.dial) (%)

Metabolismo C3

1 Solanum tuberosa (batata) Holanda 1670 23 5.4
2 Solanum tuberosa (batata) EUA 2850 37 5.1
3 Oryza sativa (arroz) Australia 2720 23 3.0
5 Gossypium hirsutum (algod.) EUA 2300 27 4.6

Metabolismo C4

1 Zea mays (milho) Inglaterra 1250 24 7.6
2 Zea mays (milho) EUA 3079 52 6.4
3 Pennisetum purpureum El Salvador 1674 39 9.3
(forrag.)

4 Saccharinnum sp. (cana de Hawai 1678 37 8.4

acucar)




Fatores limitantes da producao primaria

Em termos fisiologicos, apenas trés tipos de fatores limitam a producao primaria:
- luz;

- nutrientes;

- temperatura.

Obviamente existem outros fatores ecologicos que afetam os valores da producao
primaria. Estes fatores, contudo, ndo afetam diretamente a fisiologia da
fotossintese e, muitas vezes, causam confusdes ao ecologo. Muitos fatores
biologicos tais como a taxa de herbivoria ( grazing ), o parasitismo ou a
competicdo alteram apenas as taxas de perdas de uma populacao de plantas sem
necessariamente afetarem a sua perfomance fisiolégica. Eles podem ter ainda
efeitos indiretos tais como a reciclagem de nutrientes pelo zooplancton, o
sombreamento ou ainda a competicao por recursos.
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Wom-2.cm-1

s

800

640

480 -
- fcao pela
acima

1 stmosfera

320

RY/AN
160 nivel do m af

35000 25000 15000

freq {osc.cm-1)

igure 1 Espetro da radiagfo solar ao chegar no topo da atmosfera
errestre € ao nivel do mar.




As diferentes
rotas da radiacao
solar ao atravessar

a atmosfera terrestre.
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Fotossintese

5.00
Modelo Neo-Blackman
P=4,ik=153 ILU.TS
4.00

3.00 T3>T2>T1

P=2Jk=77 ILU,T2
2.00 %

1.00 P=1.8,k=80ILU, T1

0.00
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lluminagé&o

Straskraba, 1974

Figure 4 Modelo de Neo-Blackman. Depedéncia da fotossintese em)
relagdo & radiagao e temperatura.

fotossintese

6.0 9.0
radiacio

igure 5 Modelo néo-linear para os efeitos combinados da radiagédo
= temperatura sobre as taxas de fotossintese.
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r: taxa de crescimento
p: taxa de perda (grazing)

B ganha no ponto 1
A ganha no ponto 2

R*;{B1)R;*(A1) R*AZ) R(B2)

Recurso

igure 4 Interades competitivas segundo o modelo de Tilman (1982).
Tsdclinas de crescimento nulo € a nogio de R..




Modelo de Monod para fosfato

(U=0.80 K=0.011)

(=089 K=0.006)

0.0 0.010 0.020 0.030 0.040 0.050

igure 3 Modelo de Monod para o crescimento de trés algas
itoplancténicas segundo a sua capacidade em absorver fosfato




As relacdes competitivas
Entre as algas diatomaceas
Asterionella e Cyclotella
podem ser descritas

em funcéo da
disponibilidade

de silica e fosforo.

t=taxa intrinseca de reprodugéo (dia-1)

Asterionella

Cm = Cyclotella meneghiana
Af= Asterionella formosa

Af + Cm

50 100

igure 6 Modelo de competigio de Tilman aplicado a duas algas
diatomaceas em relagdo a dois nutrientes: foésforo e silica.
odificado de Lampert € Sommer (1593).




igure 5 Resultados das interagdes competitivas entre
csspecies e dolis recursos sSegundo o modelo de Tilman.
assinalada preveé a coexisténcia de guatro elas. Modifc., de Begon et
al. (1986) .
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A temperatura exibe

uma elevada variabilidade
mesmo em escalas ao
nivel do microhabitat...
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As respostas da
producéo primaria
aos fatores limitantes

S&o, em geral, ndo- " oot
lineares.

Dry matter productivity (g/m?/year)

Dry matter productivity (g/m?/year)

10 20
Temperature (° C)
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A resposta da fotossintese a
temperatura exibe uma relacéo
ndo-linear onde a taxa atinge
um valor maximo (6timo) em
uma pequena faixa de variagao
da temperatura.
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Figure 6.4 The effect of change in leaf temperature on the
photosynthetic rates of C, and C, plants. (a) A C; plant,
the north temperate grass Sesleria caerulea, exhibits a de-
cline in the rate of photosynthesis as the temperature of
the leaf increases. (b) A C, north temperate grass, Spartina
angfica. (c) A C, shrub of the North American hot desert,
Arizona honeysweet, Tidestromia oblongifolia. The C,
species increase their rate of photosynthesis as the tem-
perature of the leaf increases, up to a certain point.

0
-10 10 20 30 40 50

Temperature (° C)

Figure 6.3 The relationship of photosynthetic rates to
temperature. Here the optimal temperature is between 20°
and 30° C.
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A producao nos
ecossistemas marinhos e

de 4gua doce é controlada
basicamente pela

oferta de nutrientes.

igure 4 Estimativas de produgdao primaria de areas oceanicas da
America do Sul {(estimativas do NOAA- TISA) .




Table T Valores de hiomassa e produgioc em diferentes ecossistemas

da bic=fera.
Tabela 1

Produgic na Biosfera

valores medios
Prod. prim. lidg.
(. m—2. anc )

Floresta tropical

Florezta temperada decidua
Floresta temperada de coniferas
Tundra

Dezertos extremos=s

Terras cultivadas=s
ooeanc abkerto
Pplataforma continental
estuarios

2200
1200
800
140
3

650
125
a0
1500

Takbela modificada de Whittakexr (1575) .
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Métodos para a determinacao da producao primaria
(Sistemas Aguaticos)

1) Producéo de oxigénio

Este método foi proposto por Gaarder e Gran (1927). Ele também € conhecido
como o método dos frascos claros e escuros. O metodo se baseia na mensuracao
do oxigénio liberado durante o processo da fotossintese. Para isto € feito um
bioensaio com frascos transparentes e opacos onde a diferenca de oxigénio é
medida ap6s um determinado tempo de incubacéo.
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2) Incorporacéo de 14CO,

Trata-se de um dos métodos mais largamente usados ainda hoje e foi proposto por
Stemann_Nielsen (1952). Certa quantidade de carbonato radioativo inorganico
(H4CO,) é adicionada em frascos claros e escuros. Ap6s uma exposi¢do que varia de
uma a quatro horas, o contetdo de ambos os frascos é filtrado em filtros de
membrana (0.2-0.4 m). Este filtros, apds um tratamento para eliminacdo do carbono
inorganico, sao levados a um cintilador para que a radioatividade neles presente seja
mensurada. Paralelamente, ¢ feita a determinacdo do contetido em carbono inorganico
da 4gua. A taxa de incorporacéo de carbono inorgénico (I) pode ser estimada da
seguinte forma:
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Métodos de mensuracao da producao primaria

(comunidades terrestres)
1) Absorgéo de CO,:

Este método se baseia na determinacdo das taxas de absorcdo de gas carbono pelas
plantas. Ele pode ser empregado tanto em comunidades inteiras quando em plantas
isoladas em laboratorio. Em ambientes abertos esta taxa € determinada a partir da
anélise de variagdes diurnas nos gradientes de CO, observados ao longo de diferentes
estratos de vegetacdo arbdérea. Normalmente sdo empregadas grandes torres ao longo
da qual séo colocados sensores capazes de medir as variacdes de concentracdes de
CO,, temperatura e umidade relativa do ar e velocidade dos ventos.

O objetivo do método € o de estimar o fluxo de CO, entre a cobertura vegetal, o ar
livre e 0 solo por meio de medidas dos gradientes verticais de concentragédo do gas
carbonico. Para esse calculo é necessario o conhecimento do coeficiente de
transferéncia turbulenta, de acordo com a lei de Fick. O fluxo pode entéo ser estimado
da seguinte forma:
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igure 1 Esquema do analisador de gases infra—vermelho (ITRGA) .




A absorcéo de carbono pelas plantas também pode ser feita ao nivel dos individuos em um
sistema fechado. Neste caso, uma parte do tecido fotossintético da planta é colocada em uma
camara transparente especial, onde existem sensores capazes de medir a temperatura e a
umidade relativa. Nessa camara, existem tambeém orificios dotados de valvulas onde pode ser
extraida uma amostra de ar para ser injetada no aparelho analisador de carbono. Ha, ainda, um
pequeno ventilador dentro da cdmara que impede a formacédo de microgradientes gasosos.
Amostras do ar no interior desta camara sao tomadas em intervalos regulares, normalmente de
algumas dezenas de segundos, dependendo da planta considerada. A taxa de assimilagéo
fotossintética (F) pode ser estimada a partir das diferengas nas concentragdes de CO, ocorridas
num intervalo de tempo determinado.

onde:

Ca: abaixamento da concentracdo de CO, no intervalo de tempo considerado (mg C/m3.s);
V: volume da camara (em m3);

t: tempo (s);

A: éarea foliar (m2).
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