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RESUMO

As condigdes estivais do clima mediterranico, défice hidrico associado a temperatura e
radiagdo elevada, promovem, nas plantas, processos de regulagfo e aclimatagio a nivel
fisiologico e estrutural. Este trabalho foi realizado em 4rvores adultas das espécies
Quercus rotundifolia e Quercus suber, num montado Alentejano proéximo de Evora,
Portugal. Pretendeu-se conhecer a variagdo sazonal da assimilagdo de carbono e da
transpiragdo a diferentes niveis estruturais (folha ou arvore ou ecossistema) nas duas
espécies de quercineas e analisar a capacidade de aclimatagdo da fotossintese as
condigdes ambientais estivais. Entre 1999 e 2001, estudaram-se as variagdes didrias e
sazonais de potencial hidrico foliar, condutincia estomatica, taxa de assimilagdo de
carbono, a nivel da folha, e estimou-se a transpirago das arvores, por um método de
medigdo de fluxo de seiva'. Determinou-se a existéncia de limitagdes estomaticas €
bioquimicas da fotossintese, pela realizagdo de curvas de resposta da fotossintese a
concentragdo de CO; e 4 densidade de fotbes da radiagio fotossintéticamente activa
(PPFD). Analisou-se a distribui¢io da PPFD, na copa de Q. rotundifolia, relacionando-
se os padrdes observados com a caracterizagdo estrutural, 4rea foliar especifica e
quimica, azoto e compostos de carbono estruturais e ainda o teor de clorofila nas folhas.
Estimou-se a existéncia de limitacdes bioquimicas da fotossintese em folhas que se
desenvolveram & sombra e em folhas ao sol. Finalmente, testou-se o comportamento de
um modelo funcional de crescimento desenvolvido para ecossistemas sujeitos a défice
hidrico, GOTILWA + (Growth of Trees is Limited by Water) na estimativa dos fluxos e
carbono e 4gua no montado.

Concluiu-se que a taxa de assimilagdio de carbono no periodo estival decresceu, entre
92% e 96%, face a periodos do ano em que as condigdes ambientais sdo favoraveis
(Primavera e Outono). No mesmo periodo, a limitagiio estomadtica & assimilagdo de
carbono constituiu cerca 40% e a capacidade méaxima de carboxilagdo pela enzima
Rubisco (Vemax) decresceu entre 26% e 33%. As espécies estudadas registaram no
Verdio um elevado controlo estomatico ¢ um decréscimo da transpiragdo ao nivel da
arvore, estimada pelo método da medigdo de fluxo de seiva, de cerca de 53% na

azinheira e 70% no sobreiro, face a periodos de condi¢des ambientais favoraveis (ex.

Primavera).

! Os dados apresentados neste trabalho relativos a transpiragdo das arvores, foram cedidos por David, T.S.
(Estag#io Florestal Nacional, INIAP, Oeiras)



A area foliar especifica em (. rotundifolia evidenciou uma relagdio exponencial
negativa com a PPFD. As folhas desenvolvidas a sombra apresentaram maior eficiéncia
quéntica do que as folhas de sol mas nfo apresentaram diferencas quanto a capacidade
de carboxilagdo.

O ecossistema de montado funcionou como um sumidouro de diéxido de carbono da
atmosfera quando as temperaturas foram amenas e na auséncia de limitagées hidricas no
solo, i.e. durante os meses de Primavera e Outono. Nestes meses, os valores maximos,
estimados pelo modelo GOTILWA, de NEE foram entre -1.44 ¢ —3.14 g C m™ dia™’.
Nos meses de Verdo, quando néo ocorreu precipitagdo e as temperaturas foram elevadas
os valores maximos de NEE foram entre 1.25 ¢ 1.87 g C m” dia™ e o ecossistema
funcionou como fonte de diéxido de carbono para a atmosfera. A aplicagdo do modelo
GOTILWA na simulag¢io de fluxos de carbono e dgua no montado requer alteragGes na

estrutura do modelo afim de melhorar a validade dos resultados.

Palavras-chave: Quercus rotundifolia, Quercus suber, montado, assimilagdo de
carbono, potencial hidrico, transpiragio, fluxo de carbono, fluxo de agua, aclimatago
estrutural a luz, modelo GOTILWA.
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ABSTRACT

During the summer in Mediterranean regions, water deficit associated with high
temperature and radiation, promote regulation and acclimation of physiological and
structural processes in plants. This experiment was done in adult trees of
Quercus rotundifolia and Quercus suber species in an ecosystem called montado
located in South of Portugal near Evora in Portugal. The objective of this work was the
study of seasonal variations in carbon assimilation and transpiration at different levels
(leaf, tree or ecosystem) in both Quercus species and to detect the capacity of
biochemical and structural acclimation under summer conditions.

Seasonal and diurnal patterns of water potential, stomatal conductance and carbon
assimilation, at leaf level and transpiration at tree level, estimated by sap-flow method,
were studied between 1999 e 2001 Stomatal and biochemical limitations to
photosynthesis were determined, by doing photosynthetic response curves to internal
CO, concentration and light intensity. Light distribution in Q. rotundifolia and its
relation with structural parameter, specific leaf area, and biochemical, leaf nitrogen and
structural carbon and chlorophyll were analysed. Finally a functional growth model,
developed for water stress ecosystems, GOTILWA + (Growth of Trees is Limited by
Water) was tested in the montado ecosystem to estimate carbon and water flows.

Carbon assimilation rate decreased in summer, between 92% and 96% in relation to
spring and autumn. In that period, carboxilation capacity decreased between 26% and
33% and stomatal limitation to carbon assimilation was near 40%. In the summer period
both species showed a high stomatal control and a decrease in canopy transpiration, by
53% in holm oak and 70% in cork oak, in relation to more favourable conditions
periods (e.g. spring).

Specific leaf area was negatively related with photosynthetic photon flux (PPFD)
received by the leaf. Leaves grown in the shade had higher quantum efficiency than sun
Jeaves, however there were no differences in carboxilation capacity between the two
types of leaves.

The ecosystem was a sink for CO; at mild temperature and when no water Stress is
occurring, i.e. in spring and autumn, Net Ecosystem Exchange (NEE) values, estimated
by GOTILWA model, between -144¢-3.14gC m? day”. In summer, in water stress
condition and high air temperature NEE values were between 1.25¢ 1.87gC m? day”

and the ecosystem was a source for CO». The simulation of carbon and water fluxes at

III



montado, using GOTILWA model, needs future modifications in the model structure to

improve the results.

Palavras-chave: Quercus rotundifolia, Quercus suber, montado, carbon assimilation,
water potential, transpiration, carbon flow, water flow, structural acclimation to light,
GOTILWA model.
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R densidade de fluxo correspondente a radiagio incidente de longo MJ m™ min’
comprimento de onda

R constante Universal dos gases Jmol' K

Rd taxa de respiragdo mitocondrial pmol CO, m? s

R¢ respiragio nas folhas umol CO, m? s’

Ry respiragdo das raizes finas

Rs densidade de fluxo de radiagdo solar global MJ m? min”

Indices: R; , radiagdo incidente de curto comprimento de onda; R,
radiacdo total (directa e difusa) incidente nas folhas de sol; Reombrzs MJ m? dia™!
radiag@o total (directa e difusa) incidente nas folhas de sombra

RSL limitagdo estomatica relativa (da fotossintese) %

S parimetro de resposta do transporte de electrdes a temperatura J mol'K!
SF Escoamento superficial

sd profundidade média do solo m

sV volume de pedras %

SLA area foliar especifica cm’ gt

T temperatura Kou°C

indices: Ta, temperatura do ar; Ty, temperatura da folha; Tmax, temperatura

méxima diaria; Ty, temperatura minima diaria; Ty, temperatura do solo

Taxa de transferéncia da matéria orgénica dos horizontes organicos para adimensional
os horizontes minerais

Ve taxa de carboxilagio da ribulose 1,5-bifosfato-carboxilase-oxigenase umol CO, m?s!
(Rubisco)
Vemax taxa maxima de actividade da Rubisco em presenga de niveis saturantes de pmol m? 5™
RubP e de CO,
VOmax taxa maxima de oxigenagio pmol m? s
Vriry velocidade de utilizagdo de trioses fosfato umol m?2s™!
wce conductividade hidraulica do solo m dia”
wg gradiente hidraulico mm’
We taxa de carboxilagdo limitada pela quantidade e propriedades cinéticas da pmol CO, m?2s™
Rubisco
wd densidade da madeira gem’
Weac factor que relaciona gs com o teor relativo de agua no solo. adimensional
WFP Capacidade de saturag@o do solo %
indices: WFP,,,, capacidade de campo maxima
Weo teor de 4gua no solo para o qual gs é minimo no modelo de Leuning m® m?
(1995);
W gsmax teor de dgua no solo para o qual gs é maximo no modelo de Leuning m’ m?
(1995)
Wj taxa de carboxilagio, quando limitada pela regeneragdo de RuBP pmol CO, m?s™
Wi concentra¢do molar de vapor de agua na folha mmol H,O mol ar”
Wp taxa de carboxilagdo, quando limitada pela utilizagio de trioses fosfato pmol CO, m?s™
W, fracgdo de madeira que respira %
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WS velocidade média do vento ms"

Wsolo teor de agua no solo m’ m’

teor de 4gua no solo para o qual a taxa de decomposigio da matéria m’ m™

Wmin ALs N
orgénica é minima
teor de 4gua no solo para o qual a taxa de decomposigdo da matéria
Woax organica ¢ minima m’ m?
W concentragdo molar de vapor de agua na cimara do IRGA mmol H,O mol ar
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indicam que ndo existen diferengas significativas para cada data de mediggo
(P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores: espécie e data) seguida de

testes multiplos de Bonferroni.

Figura 3.2. Variag4o sazonal do potencial hidrico de base (Whase) € potencial hidrico
minimo (¥y;,) em Q. rotundifolia e Q. suber. Cada ponto corresponde ao valor
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Figura 3.5. Cursos diurnos em 2001 da taxa fotossintética (A), da condutancia
estomatica (gs), da temperatura da folha (T fl) e da densidade de fluxo foténico
fotossintético (PPFD) em Q. rotundifolia e Q. suber na Primavera (dia 5 de Junho),
Verido (dia 22 de Agosto) e Outono (dia 7 de Outubro). Cada ponto corresponde ao
valor médio (n=9 a 12) e as barras aos respectivos erros-padrio. Os resultados da

ANOVA (a dois factores) encontram-se na Tabela 3.V,

! dados cedidos por David, T.S., Estacdo Florestal Nacional, INIAP, Qeiras

XII

30

34

37

38



Figura 3.6. Cursos diurnos em 2001 de transpirago por area de projecgdo da copa
(E) em Q. rotundifolia e Q. suber, défice de pressdo de vapor do ar (DPV) e
radiagéo solar (Rs), na Primavera (dia 5 de Junho), Verdo (dia 22 de Agosto) €
Outono (dia 7 de Outubro). Cada ponto corresponde a0 valor médio para 4
azinheiras e para 3 sobreiros.> Os resultados da ANOVA (a dois factores)

encontram-se na Tabela 3 V.

Figura 3.7. Relagdo entre a condutincia estomatica (gs) e 0 défice de pressdo de
vapor entre a folha ¢ o ar (DPVy) em Q. rotundifolia e em Q. suber na Primavera,
no Veriio e no Outono de 1999 a 2001. Cada ponto corresponde ao valor médio (n =

9 a 12). As linhas representam regressdes exponenciais ajustadas de gs a DPV;
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Figura 3.8. Relagdo entre a taxa fotossintética maxima (Ama) © 2 condutancia
estomatica maxima (gSma) €m . rotundifolia e Q. suber nas medigdes de
Primavera, Verdo e Outono de 1999 a 2001. Cada ponto corresponde a0 valor
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hidrico de base (Wpase) €m Q. rotundifolia € Q. suber em cada estagdo (Primavera,
Verdo e Outono) de 1999 a 2001. Cada ponto ¢ um valor médio (n = 12 a 16) e as

barras sio os respectivos erros-padréo.

Figura 4.1 — Potencial hidrico de base (Wyase) €ntre 1999 € 2001 em Q. rotundifolia
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Figura 4.2. Curva de resposta A/ci. Taxas fotossintéticas quando limitadas pela
actividade da ribulose 1,5-bifosfato carboxilase-oxigenase (Rubisco), regeneracdo
de ribulose 1,5-bifosfato (RubP) e utilizagdo de trioses fosfato (V1py). A taxa
fotossintética encontra-se representada pela linha mais espessa a cheio. (Adaptado

de Long e Bernacchi, 2003).

Figura 4.3. Curvas de limitagdo da fotossintese pela actividade da ribulose 1,5-
bifosfato carboxilase-oxigenase (Rubisco), regeneracido de ribulose 1,5-bifosfato
(RubP) e utilizagio de trioses fosfato (Vrpy). A taxa fotossintética ¢ determinada

pelo minimo das trés fungdes. (Adaptado de Long e Bernacchi, 2003).

Figura 4.4. Cursos diurnos de taxa fotossintética (A) e condutncia estomatica (gs),
em Q. rotundifolia e Q. suber, no Veréo (23 de Agosto de 1999), Outono (13 de
Outubro de 1999) e na Primavera (19 de Maio de 2000). Cada ponto corresponde ao
valor médio (n = 12) e as barras verticais (por vezes néo representaveis a escala do

grafico) aos respectivos erros-padrao.

Figura 4.5. Curvas de respostas da taxa de assimilago ao CO, intercelular (ci) em
azinheira Q. rotundifolia e em sobreiro Q. suber no Verdo e Outono. Cada ponto
corresponde ao valor médio (n =10 a 12) e as barras aos respectivos erros-padrao.
As curvas foram ajustadas segundo o modelo proposto por Farquhar er al. (1980)
com modificagdes por Sharkey (1985) (descrito no ponto 4.2.2) em que R*>0.99do

ajustamento para cada curva.

Figura 4.6. Resposta da taxa de assimilagdo (A) a concentragdo interna de CO, (ci),
valores medidos (e) e valores ajustados (o) no Verdo e no Outono em azinheira Q.
rotundifolia. A taxa de assimilag@o ajustada ¢ uma funcdio dos minimos da taxa de
carboxilagio (W.), taxa de regeneracdo de RubP (W)) e da taxa de utilizagdo de
trioses fosfato (Wp). Todos os modelos ajustados tém R? >0.99. Os pontos tragam
uma curva representativa para cada periodo do ano (Verao e Outono), cujos valores
médios (n = 10 a 12) estdo na Tabela 4.11. As setas apontam para a fungdo limitante

da taxa de assimilagfio para os valores maximos de ci.
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Figura 4.7. Resposta da taxa de assimilagdo (A) a concentragédo interna de CO, (ci),
valores medidos () e valores ajustados (0) no Veriio e no Outono em sobreiro Q.
suber. A taxa de assimilagdo ajustada é uma fun¢do dos minimos da taxa de
carboxilagdo (W), taxa de regeneragio de RubP (W;) e da taxa de utilizagdo de
trioses fosfato (Wp). Todos os modelos ajustados tém R? >0.99. Os pontos tragam
uma curva representativa para cada periodo do ano (Verio e Outono), cujos valores
médios (n = 10 a 12) estdo na Tabela 4.1 As setas apontam para a fungdo limitante

da taxa de assimilagdo para os valores maximos de ci.

Figura 4.8. As colunas representam: A, actividade da Rubisco. B, clorofila total e
C, azoto em fothas de azinheira Q. rotundifolia e sobreiro Q. suber durante o Verdo
1999 (riscas verticais) e Outon 1 1999 (riscas inclinadas). As barras representam os
erros padrbes das médias (n=1:2). Letras iguais indicam que néo existem diferengas
significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores) apds testes
multiplos de Bonferroni (Tabela 4.IIT).

Figura 4.9. As colunas representam A, agiicares soltveis; B, amido e C, area foliar
especifica (SLA) em folhas de azinheira Q. rotundifolia e sobreiro Q. suber durante
o Verdo 1999 (riscas verticais) e Outono 1999 (riscas inclinadas). As barras
representam os erros padroes das médias (n=12). Letras iguais indicam que ndo
existem diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores)
apds testes multiplos de Bonferroni (Tabela 4.1V).

Figura 4.10. Curvas de respo-ta da taxa fotossintética a diferentes densidades de
fluxo de fotdes (PPFD), a con sentragdo saturante de CO, em Q. rotundifolia e Q.
suber no Verdo e Outono de 1999. Cada ponto corresponde ao valor médio (n = 10
a 12) das medigdes para igual PPDF e as barras verticais os respectivos erros

padrio. As curvas foram ajustadas segundo s modelo
A4=PPDF - - (Harley et al., 1986 ¢ Hogan e al., 1996) em
(1+c1> PFD ] ey
Amax

que R’ para cada curva foi >0.99.
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Figura 5.1. Tlustragdo exemplificativa da distribuigdo dos sensores de PAR na
azinheira n° 1, em sete pontos com diferentes posi¢des (conforme pontos cardiais;

interior > 1.5 m dentro da copa) e sensor referéncia colocado acima da copa.

Figura 5.2. Pormenor dos sacos de sombra em volta dos ramos de azinheira e

ligagdo de sensores de PAR ao Data-Logger.

Figura 5.3. Variagdo diaria de PPFDy entre 23 de Junho e 1 de Julho de 1999 em 7
sensores com diferentes posigdes no interior da copa e de um sensor referéncia

colocado acima da copa, na azinheira designada por arvore n° 1.

Figura 5.4. Variagdo diaria de PPFD, entre 14 ¢ 22 de Julho de 1999 em 8 sensores
com diferentes posi¢bes no interior da copa e de um sensor referéncia colocado

acima da copa, na azinheira designada por arvore n° 2.

Figura 5.5. Variagdo diaria de PPFD, entre 25 e 31 de Julho de 1999 em 7 sensores
com diferentes posigdes no interior da copa e de um sensor referéncia colocado

acima da copa, na azinheira designada por arvore n° 3.

Figura 5.6. Relacdo entre a densidade de fluxo de fotdes da radiagdo
fotossinteticamente activa (PPFDy) expressa em %PPFD do sensor referéncia, para
diferentes locais da copa da azinheira Q. rotundifolia na area foliar especifica
(SLA) e no teor foliar em: clorofila total, azoto, celulose, hemicelulose e lenhina (os

quatro ultimos em % da massa foliar).

Figura 5.7. Relagdo entre a densidade de fluxo de fotdes da radiagdo
fotossinteticamente activa (PPFD;) expressa em %PPFD do sensor referéncia, em
diferentes locais da copa da azinheira, Q. rotundifolia no teor foliar expresso em
massa por area em: clorofila total, azoto, celulose e lenhina. Os dados foram

ajustados por uma regressdo ndo linear (y = a + b In PPFDy).
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Figura 5.8. Taxa fotossintética maxima (pmol m? s) (Amax) (A), condutincia
estomatica maxima (gSmax) (mol m™ s") (B), eficiéncia do uso da 4gua instantnea
(Amax/25max) (C) em folhas de sombra (Fsm) ¢ folhas de sol (Fsl) de Q. rotundifolia.
As colunas sido médias (n=12) e as barras 0s respectivos erros padréo. Letras iguais
indicam que ndo existem diferengas significativas (P>0.05) entre as estages,

resultados de teste T-Student.

Figura 5.9. Area foliar especifica (SLA) (cm2 g™, teor foliar em: proteina (g cm™),
aglicares soliiveis € amido (mmol m?) em folhas de sombra (Fsm) e folhas de sol
(Fsl) de Q. rotundifolia. As colunas sido médias (n=12) e as barras 0s respectivos
erros padrio. Letras iguais indicam que ndo existem diferencas significativas

(P>0.05) entre entre as folhas Fsm e Fsl, resultados de teste T-Student.

Figura 6.1. Aspecto geral do montado (Herdade da Alfarrobeira)

Figura 6.2. Torre de medi¢do dos dados meteorolégicos e dos fluxos de carbono €
da agua (com autorizagdo dos autores, Pereiral S3eDavid, 1.84.

Figura 6.3. Medigio do fluxo de seiva em Q. rotundifolia pelo método de Granier
(1985, 1987a ¢ 1987b) (com autorizagdo do autor, David, T.85).

Figura 6.4. Esquema geral do modelo GOTILWA+, em que se evidenciam os
processos funcionais principais e as suas interacg0es (adaptado de Gracia et al.

1999a).

Figura 6.5. Fluxos de agua simulados pelo GOTILWA+ (nota: a dimensdo das

setas nio indica proporgdes relativas dos varios fluxos).

Figura 6.6. Factores que determinam a taxa de decomposi¢do da matéria organica

no horizonte LF e AB (com autorizagio dos autores, Gracia C. e colaboradores®).

Figura 6.7. Fluxo de carbono do ecossistema medido (quadrados fechados) e

estimado pelo modelo GOTILWA+ (circulos abertos) (A); desvios entre 0s valores
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medidos e os estimados (B); precipitagdo (C) e temperatura média do ar (D) no ano

de 1999. As setas apontam episodios de precipitagdo ap6s periodos de secura.

Figura 6.8. Comparagdo entre 0 fluxo de carbono diario estimado pelo
GOTILWA+ e medido pelo método das flutuagdes instantdneas no ano de 1999. A
entre dia 1 e dia 214 e entre dia305e dia 365, B, entre dia 214 e dia 304.

Figura 6.9. Condutincia estomatica ao meio do dia (gSmeio-dia) simulada pelo
GOTILWA+ (quadrados) e medida (vide secgdo 3.2. deste trabalho) (circulos) em
Q. rotundifolia entre 1999 e 2001.

Figura 6.10. Producio primaria bruta (GPP) do ecossistema de montado simulada
pelo GOT. TLWA+ (quadrados) e medida (vide secgdo 3.2. deste trabalho) (circulos)
em Q. rotundifolia entre 1999 e 2001.

Figura 6.11. Fluxo de carbono do ecossistema simulado com o modelo
GOTILWA+ (A), transpiragdo do ecossistema simulado com © modelo
GOTILWA+ (B), precipitagio (C) e temperatura média do ar (D), para 0s anos de
1999 a 2001.

Figura 6.12. Relagdo entre a produtividade bruta diaria (GPP) e transpirago do
ecossistema com: (A) a radiagdo solar global diaria e (B) 0 défice de pressdo de vapor
médio diario do ar (DPV) (C) e (D), nos meses em que 0 potencial hidrico de base foi
superior a -0.5 MPa (circulos fechados) e nos meses em que O potencial hidrico de

base foi inferior a -1.3 MPa (circulos abertos).

Figura 6.13. Variagao mensal da quantidade de folhas caidas (g de folhas por m” de
solo) para os anos de 1999 a 2001. A linha a cheio séo valores reais (Sé&', dados ndo

publicados) € a linha a tracejado sdo valores simulados pelo modelo GOTILWA+.

Figura 6.14. Esquema processo de aclimatagio da respiragio das plantas a
temperatura. Alterages na temperatura de crescimento da planta alteram a

sensibilidade na resposta da respiragdo face as temperaturas de medigio (adaptado

de Atkin e Tjoelker, 2003).
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Tabela 3.VI. Parametros do modelo exponencial para a relagdo entre a condutincia
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1. INTRODUCAO GERAL

Os montados

Os montados sdo ecossistemas agrosilvopastoris semi-naturais, caracterizados pela
coexisténcia de um estrato arboreo € um estrato herbaceo-arbustivo. As arvores
dominantes nos montados sdo quercineas perenifblias como a azinheira
(Quercus rotundifolia Lam.) ou o sobreiro (Quercus suber L.), embora por vezes os
montados sejam mistos, com uma densidade geralmente inferior a 40 arvores/ha

(Pereira et al., 2004) e um grau de cobertura inferior a 50% (DGF, 1999).

Os montados localizam-se predominantemente no interior, no sul de Portugal € na
Extremadura espanhola (onde se chamam dehesas), em regides onde o clima
mediterrdnico matiza influéncias sub-atlnticas e continentais (Albuquerque, 1954).
Este tipo de ecossistemas é caracterizado pela ocorréncia de longos periodos de défice
hidrico e pelo tipo de estrutura, similar a uma savana; esse é o resultado das interac¢oes
entre o clima, da ocorréncia de incéndios € das ac¢Ges antropogénicas de maneio
(agricultura, pecuaria, desflorestacdo como fonte de energia) (Eamus e Prior, 2001,
Pereira et al., 2004). Ecossistemas de caracteristicas semelhantes aos montados/dehesas
encontram-se também no Oeste dos Estados Unidos da América (Califérnia e Oregon),

constituidos por arvores do género Quercus (ex. Q. douglasii) (Baldocchi ef al., 2004).

Nos montados a produgdo priméria é tipicamente baixa, j4 que a pouca
disponibilidade de &4gua, durante o Verdo, limita a produtividade deste sistema
agrosilvopastoril mediterranico (Roda et al, 1999). Alias, estes povoamentos
esclerofilos de azinheiras e/ou sobreiros possuem uma grande singularidade funcional
por estarem adaptados ao stresse climatico multiplo que se concretiza no frio invernal,
na irregularidade da repartigéio temporal e espacial das precipitagdes e, sobretudo, na
coincidéncia do periodo de maxima secura com o maior rigor dos calores estivais
(Blanco-Castro et al., 1997). Além disso, estas quercineas encontram geralmente nos
montados um ambiente pobre em nutrientes. Esta pobreza de nutrientes € atribuivel a
lixiviagdo provocada pelas intensas chuvadas de Inverno, em paralelo com o elevado
estado de erosdo dos solos, cuja primeira causa advém essencialmente das acgdes
antropicas como por ex. a mobilizacdo do solo (Pereira et al., 2004). Neste contexto

mediterranico, um longo periodo de permanéncia das folhas funcionais na arvore (no



sobreiro pode ser superior a um ano e na azinheira pode ser superior a 2 anos) poderia
representar uma estratégia adaptativa de maximizagdo dos recursos (nutrientes e agua),
ademais proveitosa no efectivar da fixagdo de carbono (Pereira et al., 1987; Roda et al,
1999; Valladares et al., 2000; S4, 2001; Escudero e Mediavilla, 2003 e Mediavilla e
Escudero, 2003a).

As espécies arboreas e arbustivas sujeitas ao clima mediterrnico tendem a
evidenciar caracteristicas morfolégicas, anatomicas e fisiologicas particulares, as quais
concorrem para evitar o défice hidrico estival (Levitt, 1972). De uma maneira geral, as
folhas esclerofilas mostram caracteristicas consideradas adaptativas aos ambientes secos
e pobres em nutrientes, apresentando, como tal, uma elevada resisténcia a perda de agua
e varios mecanismos de conservagio de nutrientes e de protecgdo contra a herbivoria
(Specht e Rundel, 1990; Herms e Mattson, 1992; Turner, 1994; Sabaté et al., 1999). Na
realidade, essas caracteristicas afiguram-se comuns em arvores perenifolias (ex.
sobreiro e azinheira) e incidem basicamente na diminuigéo das perdas de agua por

transpirago e no aumento da capacidade de absorg¢do de agua.

Por um lado, a diminui¢fio da transpiragdo nas plantas mediterranicas é atribuida
ao desenvolvimento de: a) caracteristicas morfologicas peculiares como sejam as
cuticulas espessas, os pélos, os estomas resguardados da exposigdo directa da radiagéo e
localizados preferencialmente na pagina inferior e/ou em depressdes, além de menor
area foliar especifica (Larcher, 1995; Rambal er al, 1996); b) respostas fisiologicas,
como a diminuicio da conduténcia estomatica, a qual significa o fecho dos estomas.
Tenhunen et al, 1987a, b; Salleo e Lo Gullo, 1990; Terradas e Savé, 1992;
Goulden, 1996; Sala e Tenhunen, 1996; Rambal et al., 1996; Pefiuelas et al., 1998,
2000; ¢) respostas a nivel celular e molecular (Pereira et al., 2004). Por outro lado, um
aumento da area de absorgdo das raizes, particularmente um aumento das raizes em
profundidade aumenta a quantidade de agua absorvida (Sala e Tenhunen, 1996; Jackson
et al., 2000). O aumento da absorgdo de dgua durante o periodo de défice hidrico (ex.
por exploragdo de lengois freaticos), podera evitar que a planta se encontre em stresse

hidrico severo durante o Verdo (David et al., 2004).



As arvores

O sobreiro Quercus suber L., a azinheira/encina Q. rotundifolia Lam. e/ou a
alzina Q. ilex L. (s. lat.) apresentam diferengas morfoldgicas, corologicas e ecoldgicas
importantes. No ultimo caso existe uma acentuada variabilidade na Peninsula Ibérica, a
qual tem provocado uma certa polémica nomenclatural: distinguir ou néo duas espécies
distintas destas arvores, Quercus (ilex) ilex e Q. (ilex) rotundifolia Lam. [syn. Q. (ilex)
ballota (Desp.) Samp.]. Entre estes dois tdxones ha todo um gradiente de formas de
transi¢do ou mesmo intermédias que chegaram a ter denominagdes hibridas, como por
ex. Quercus x gracilis ou Quercus x ambigua (Blanco-Castro et al., 1997). De facto, a
alzina Q. (ilex) ilex exibe folhas laurdides glabras de tom verde escuro, expde uma copa
fechada em povoamentos continuos, tendo uma distribuicdo geografica ibérica oriental e
mais litoral (ex. Catalunha); enquanto que a arvore Q. (ilex) rotundifolia possui folhas
arredondadas cerosas de tom verde-acinzentado, surge em povoamentos esparsos que
colonizam os ambientes sub-continentais do interior e frios das montanhas peninsulares
e norteafricanas (Blanco-Castro et al., 1997). Assim, Q. (ilex) rotundifolia ocorre em
Portugal, particularmente na composi¢io dos montados alentejanos (DGF, 1999). Aliés,
na Nova Flora de Portugal (Franco, 1971) ¢ comum considerar-se a azinheira como uma
espécie distinta, Quercus rotundifolia Lam. Ao contrario, a Flora Ibérica (Castroviejo et
al., 1990) e Europeia (Tutin et al., 1993) identificam-na como uma subespécie ibero-
magrebina, num contexto de distribui¢do quasi-circumediterranica (do Magrebe até a
costa da Turquia) do taxone Quercus ilex s. lat. Porém, dados moleculares recentes
evidenciam a existéncia de duas linhagens ilex distintas, uma balcénica € a outra italica
(esta ultima estende-se pela Riviera Francesa até ao rio Roédano); um terceiro
agrupamento subdivide-se respectivamente nas populagdes ibero-magrebinas de
morfologia rotundifolia e nas populagdes ibero-occitanas de tipo ilex da Catalunha e do

Languedoc (Lumaret et al., 2002).

Em conformidade com os supracitados aspectos morfologicos, corologicos e
genéticos € no contexto essencial da ecofisiologia vegetal em que se insere este
trabalho, parece pertinente assumir a partir deste paragrafo a discriminag@o especifica
entre os dois tAxones: chamar-se-a azinheira apenas a Q. rotundifolia Lam. e aproveita-

se o termo cataldo alzina para designar Q. ilex L.



Todavia, o sobreiro e a azinheira pertencem a diferentes sub-géneros. As arvores
da espécie Q. suber, pertencem ao subgénero Cerris (Spach) Orsted. e apresentam uma
copa ampla e pouco densa, ritidoma suberoso, espesso e fendido, folhas ovadas ou
ovado-lanceoladas, remotamente serrado-denticuladas, verde escuras e glabrescentes na
pagina superior e esbranquigadas na pégina inferior com 5-7 pares de nervuras laterais e
peciolos com 6-20 mm e glande com maturagio geralmente bienal (Franco, 1971). As
espécies Q. ilex/rotundifolia pertence ao subgénero Sclerophyllodrys Schwarz e
apresentam copa arredondada e densa, ritidoma cinzento, espesso e reticulado, folhas
lanceoladas a orbiculares, inteiras ou dentado-espinhosas, verde-escuras e glabrescentes
na pagina superior € esbranquicadas na pagina inferior, com 5-8 pares de nervuras

laterais e peciolos com 3-8 mm e glande de maturagfo anual ou bienal (Franco, 1971).

As condig¢bes climéticas favordveis ao sobreiro fazem-se sentir na regiao
mediterranica ocidental, onde a influéncia atlantica corrige as grandes amplitudes
térmicas ¢ a elevada aridez estival. O sobreiro ocupa essencialmente a faixa litoral da
parte ocidental do Mediterraneo e ainda uma 4rea atlantica que inclui a regifio francesa
das Landes, a vertente atlantica da Peninsula Ibérica e a parte ocidental de Marrocos
(Natividade, 1950). Os paises onde ocorre o sobreiro sio, e por ordem decrescente de
area arborizada: Portugal (30%), Argélia (21%), Espanha (20%), Marrocos (16%),
Franca (5%), Itélia (4%) e Tunisia (4%). O sobreiro é a segunda espécie florestal mais
representada no nosso pais, a seguir ao pinheiro-bravo e ocupa uma éarea de 720 000 ha.
As areas mais extensas localizam-se no sul, nos distritos de Evora, Settibal, Portalegre,
Beja, Santarém e Faro que concentram 94% da sua 4rea de distribuigio nacional (DGF,
1999). A actual distribui¢io do sobreiro em Portugal parece resultar, para além das
condi¢des edafoclimaticas, de um longo processo histérico influenciado por factores
como sejam: a demografia humana, o desenvolvimento da agricultura e do pastoreio, o
uso da sua madeira, a localizago no sul das grandes coutadas reais, as campanhas
cerealiferas ou a extraordindria valorizago da cortica como vedante a partir do século
XVIII (Natividade, 1950). De facto, o sobreiro deixou de estar distribuido por todo o
pais, a partir do século XV, passando a concentrar-se nas bacias do Tejo e do Sado
(DGF, 1999).



A azinheira ocupa geralmente zonas mediterrinicas  continentais  ou
subcontinentais, mas sempre sob condigdes climaticas que conhecem periodos bastante
quentes e secos. Na Peninsula Ibérica apresenta uma ampla distribui¢do, excepto em
zonas de clima atlantico do N ¢ NW e zonas costeiras da Catalunha. Em Portugal
distribui-se pelo Alto Alentejo, Baixo Alentejo, Beira Baixa e Beira Litoral (Castroviejo
et al., 1990), sendo a drea de povoamentos florestais em que a azinheira ¢ a espécie
dominante de cerca de 461 577 ha (que corresponde a 14% da area florestal Nacional),

dos quais 397 811 ha se Jocalizam no Alentejo (DGF, 1999).

A distribuigdo geografica do sobreiro (Q. suber) e da azinheira (Q. rotundifolia)
em Portugal poderé indicar uma maior capacidade de resisténcia a0 défice hidrico na
azinheira em relagdo ao sobreiro, uma vez que a azinheira ocupa locais mais secos no
interior a sul do Pais e o sobreiro ocupa geralmente locais de maior disponibilidade
hidrica, em zonas mais litorais (eX. Bacia do Sado) (D.G.F., 1999). De facto, estas duas
espécies parecem denotar caracteristicas, foliares estruturais e fisiologicas, diferenciadas
que poderdo contribuir para justificar as diferengas no padréo de distribuigdo geografico
das duas espécies e explicar as eventuais diferengas de produtividade. Assim, as folhas
de Q. rotundifolia sio mais espessas em relagdo as de Q. suber e, portanto, com menor
superficie foliar para idéntica biomassa (menor urea foliar especifica, SLA), o que thes
pode conferir vantagens na economia de 4gua perdida por transpiragdo
(Specht e Specht, 1989 ¢ Sabaté ef al., 1999). Por outro lado a diferen¢a no tempo de
permanéncia de folhas funcionais na arvore entre as duas espécies podera estar
relacionada com uma estratégia conservativa dos recursos hidricos mais eficiente nas
folhas com maior longevidade. Em Q. rotundifolia as folhas permanecem na arvore
cerca de 2 anos (S4, dados ndo publicados; Escudero e Mediavilla, 2003; Mediavilla e
Escudero, 2003a), enquanto que em Q. suber permanecem Cerca de 1 ano (Pereira et al.,
1987; Sa, 2001; Mediavilla e Escudero, 2003b). Neste sentido, o0s trabalhos de
Fotelli et al. (2000) em carvalhos mediterranicos ou de Kolb ¢ Stone, (2000) num
carvalho perenifélio na Califérnia (Q. gambelii) apontaram para que Os estomas
apresentavam maior sensibilidade na resposta ao défice hidrico da atmosfera (ou seja
elevada capacidade evaporativa da atmosfera) nas espécies em que as folhas tinham
maior longevidade. De facto, tambem 0s trabalhos recentes de Infante et al. (2001),
Infante et al. (2003) e David et al. (2004) realgam que Q. rotundifolia exibe um elevado

controlo estomatico face ao défice hidrico, tanto do solo como da atmosfera.



Ainda de acrescentar que também os trabalhos realizados em conductividade
hidraulica evidenciaram menor vulnerabilidade do xilema & cavitagio em Q. ilex
relativamente a Q. suber (Tyree € Cochard, 1996) o que podera explicar uma maior
resisténcia a secura em Q. ilex. Por outro lado, a capacidade de Q. rotundifolia para
desenvolver raizes em profundidade, permitindo 0 acesso as aguas subterraneas (David

et al., 2004), resulta numa mais-valia para evitar o défice hidrico estival nesta espécie.
As relagdes hidricas e a fotossintese em arvores mediterranicas

A escala global, as regides com vegetagdo lenhosa escler6fila do tipo
mediterranico localizam-se na América do Norte (Califérnia), na América do Sul
(Chile), na Australia (na vertente SW), em Africa (na vertente SW) € nos paises circum-
mediterranicos (Walter, 1973). A composigdo floristica difere entre essas regides. Néo
obstante, as plantas lenhosas de folha perene com caracteristicas esclerofilas

pertencentes ao género Quercus Sa0 comuns inter-regioes.

Este tipo de plantas esclerofilas apresentam um conjunto de caracteristicas
morfolégicas e fisiologicas (vide paragrafo anterior sobre o montado) que lhes permite
sobreviver a secura estival. De facto, um dos significados ecologicos da esclerofilia
consiste na diminuigdo da transpiragdo, devido o fecho dos estomas quando o teor de

agua no solo € escasso (Walter, 1973).

Os diagramas climaticos (precipitagdo € temperatura) das referidas regides séo
semelhantes i.e. ilustram um Inverno chuvoso € um Verdo seco, proprios dum clima
mediterranico. A compreensdo das respostas fisiologicas face ao défice hidrico estival,
conjugada com temperaturas € capacidade evaporativa do ar elevadas, caracteristicas do
clima mediterranico revela-se, actualmente, uma mais-valia, na medida em que
contribui para uma previsao mais correcta de como as espécies responderao face as
previsiveis alteragdes climaticas (Sperry, 2000). Além disso, pode também contribuir
para justificar as diferengas inter-especificas de produtividade e de distribuigdo
geografica das espécies (Mediavilla e Escudero, 2004). Neste contexto, as plantas
quercineas perenifolias de clima mediterranico constituem um “alvo bioldgico”
preferencial para 0s estudos das relagdes hidricas e da fotossintese (processos ligados
mecanisticamente pelas trocas gasosas de agua e dioxido de carbono através da abertura

estomatica), uma VvezZ que sio sujeitas alternadamente, 2 condi¢bes hidricas



desfavoraveis ¢ favoraveis (Xu e Baldocchi, 2003). Neste sentido, e desde ha algumas
décadas, tém sido desenvolvidos varios trabalhos de campo, em quercineas perenifolias
euromediterranicas que procuram Ser uma contribuicdo para o esclarecimento do

complexo balango hidrico € de carbono nestas plantas.

Na década de 1960 e no ambito do programa internacional International
Biological Program (IBP) direccionado para o estudo da produtividade vegetal em
varios ecossistemas (incluindo os ecossistemas mediterranicos) desenvolveram-se
estudos sobre o balango do carbono, da 4gua e dos nutrientes em allzina (Q. ilex) e em
carrasco (Q. coccifera), em Franga (Lossaint, 1973; Eckardt et al, 1975).
Posteriormente, na década de 1980, numa parceria germano-portuguesa foram
desenvolvidos trabalhos em Portugal sobre as relagdes hidricas e a fotossintese em
quercineas perenifélias (Q. coccifera e Q. suber) € outros arbustos, nos ecossistemas
mediterranicos da Serra da Arrabida (cf Beyschlag et al., 1987; Harley et al., 1987,
Tenhunen et al., 1987a, b). Mais recentemente tém sido numerosos OS trabalhos de
campo realizados em Quercus ilex (ao nivel da folha: ex. Rambal et al., 1996; Damesin
et al., 1998a, b; Pefiuelas ef al., 2000 ou de “scaling up” da folha para a copa: €X. Sala
e Tenhunen, 1996; Infante ef al., 1997; Joffre et al., 2001; Martinez-Vilalta et al., 2003)
que tém contribuido para o esclarecimento das relagdes hidricas desta espécie face ao
défice hidrico. Todavia, sdo mais €scassos 0S trabalhos sobre as relagdes hidricas em
azinheira ou em sobreiro, designadamente em ecossistenas com coberto vegetal esparso

como o montado/dehesa.

O défice hidrico e as elevadas intensidades luminosas € temperaturas,
caracteristicas do periodo estival do clima mediterranico, promovem, nestas quercineas,
limitagSes a assimilagdo de carbono durante este periodo do ano, tal como observado
em trabalhos de campo sobre Q. rotundifolia (Mediavilla et al., 2002; Mediavilla e
Escudero, 2003b, 2004) ou Q. suber (Beyschlag et al, 1987; Harley et al., 1987;
Tenhunen et al., 1987a, b; Faria ef al., 1996; Garcia-Plazaola et al., 1997; Cerasoli,
2002). A diminuigdo da condutancia estomatica tem sido referida, por muitos autores,
como a primeira causa para a diminui¢io da assimilagdo de carbono em condigdes de
défice hidrico moderado. Todavia, este nao era o unico factor responsavel pelo
decréscimo da fotossintese e poderdo ocorrer processos de regulagdo bioquimica,

quando as plantas em campo sdo sujeitas a défices hidricos lentos e prolongados



(Chaves et al., 2003), tal como acontece no Verdo mediterranico. Na realidade, também
a conjugagdo das supracitadas caracteristicas ambientais restritivas (défice hidrico e
clevadas intensidades luminosas e temperaturas) pode promover processos de foto-
inibico nestas espécies 0s quais contribuem para acentuar a diminuigdo da assimilag&o
de carbono durante o Verdio (Chaves et al., 2002). A foto-inibigdo ocorre quando a
radiagio absorvida excede a que ¢ utilizada, particularmente na fotossintese, o que
sucede quando a concentragdo de CO; no mesofilo foliar passa a ser um factor limitante,
como seja quando os estomas fecham (Demmig-Adams et al., 1989). No entanto estas
plantas quercineas perenif6lias possuem mecanismos de adaptagdo a radiagdo excessiva,

tal como destacam os trabalhos de Faria ef al. (1996, 1998) em Q. suber.

Um pressuposto ecologico aceite € que haja uma tendéncia para a optimizagdo na
utilizagdio dos recursos como a agua, a luz e os nutrientes, quer ao nivel da folha, quer
ao nivel da copa (Miller, 1981). Quando se passa da analise das respostas fisiolégicas
(ex. conduténcia estomatica, fotossintese) aos factores ambientais ao nivel da folha para
uma analise a escala da copa é necessario ter em devida consideragdo a complexidade
estrutural da copa, particularmente no que se refere a heterogeneidade de
microambientes que em cada foltha ou grupo de folhas se encontra no interior da mesma.
Por exemplo, a repartigdo espacial das folhas cria gradientes de luz no interior da copa €
determina a eficiéncia com que a radiagéo ¢ convertida em carbono, quer ao nivel da
copa ou de cada folha (Niinemets, 1996). Os trabalhos de Kull e Niinemets (1993),
Niinemets (1996, 1997a, b, c) e Sabaté et al. (1999) permitem obter informagéo sobre a
aclimatacdo morfologica e bioquimica das folhas ao ambiente luminoso em que se
desenvolveram na copa, reavaliando, por um lado, a importancia das adaptagdes a nivel
da estrutura da folha e, por outro lado, a importancia na distribuigio do azoto foliar
entre as enzimas intervenientes no processo fotossintético € os compostos intervenientes
na captagdo da radiagdo, no processo de aclimatacdo da fotossintese a radiagdo. A
compreensdo da distribui¢do da capacidade fotossintética das folhas dentro da copa e a
sua relagdo com a radiagdo que essas mesmas folhas recebem ¢ essencial, quando se
pretende utilizar modelos de simulagdo de fotossintese da arvore e de fluxos de carbono

de um ecossistema.



O clima mediterranico e as altera¢des climaticas

Hi necessidade de obter melhor informagdo sobre o nivel das respostas
fisiologicas de aclimatagio das folhas e das arvores, em relagdo as condigdes de défice
hidrico e de temperatura elevada vigentes, no intuito de compreender futuramente quais
as respostas dos ecossistemas mediterranicos face as alteragdes climaticas. O principal
factor de alteragdo climatica ¢ o aumento de CO, na atmosfera. Os trabalhos realizados
em condi¢des de CO, elevado em espécies mediterranicas como em Q.suber em estufas
(Niinemets et al, 1999; Maroco et al, 2002) contribuem para esclarecer o

comportamento destas espécies face a alteragdes climaticas.

Os cendrios de alteragdo climdtica sugerem uma intensificagdo € um aumento
temporal dos periodos de secura para as regides de clima mediterranico,
concomitantemente 4 subida geral da temperatura (Miranda et al., 2002). Periodos de
secura mais longos levardo a uma intensificagfo do stresse estival neste tipo de clima,
pelo que a assimilagio de carbono e a transpiragdo serdo fortemente restringidos
(Pereira et al., 2004). Esta sucessdo de acontecimentos € particularmente relevante,
basta considerar que a alteragdo de clima é fundamentalmente resultante do acréscimo
da concentragdo de diéxido de carbono na atmosfera. Num futuro proximo, as florestas
podem desempenhar um papel importante no contexto das alteragdes climaticas ja que,
de um modo geral, funcionam como sumidouros (sinks) do didxido de carbono (CO,)
atmosférico, por intermédio dos processos fotossintéticos, mitigando as consequéncias

do aumento antrépico de gases inerentes ao efeito de estufa (Pereira et al., 2002).

Nio obstante, a informagdo disponivel sobre o impacto das florestas portuguesas
na retengdo de CO, é muito escassa. Recentemente, quantificaram-se os fluxos de
carbono num montado misto de azinheira e sobreiro e verificou-se que este sistema se
comportava como um sumidouro de carbono relativamente fraco, cerca de 80 g C m™
(Pereira et al., 2004), quando comparado com os cerca de 500 g C m™ obtidos em
povoamentos mediterrAnicos de coberto continuo de alzina e de outras espécies
arbustivas esclerodfilas (Tirone et al., 2002). Os fluxos de carbono e de agua, entre a
atmosfera € a vegetacdo nas zonas mediterranicas, estdo fortemente limitados pela
auséncia de chuva estival, quando a temperatura € o potencial evaporativo atmosféricos

sdo elevados (Pereira et al., 2004).



A partir da meta geral (redugfio do CO, atmosférico) apontada no Protocolo de
Quioto, t€m sido realizados alguns projectos europeus (ex. MEDEFLU' e
CARBOEUROFLUX?), cujos objectivos principais recaem na quantificagéo dos fluxos
de carbono - balango entre a fotossintese e a respiragéo - e fluxos de 4gua e de energia
de ecossistemas europeus, nomeadamente os sistemas mediterranicos). Tenta-se
perceber, por exemplo, se um determinado ecossistema se comporta como um
sumidouro (sink) ou como uma fonte (source) de CO,; ou saber quais sdo as
vulnerabilidades desses balangos as alteragdes ambientais, aplicando para tal modelos
de simulagdo e de validagio ao nivel do balango do carbono nos diferentes

ecossistemas.

Em conformidade, o projecto CARBOEUROFLUX? desenrolou-se em 30 locais
europeus que abrangiam quatro tipos climéticos principais: boreal, temperado
continental, temperado atlantico, ¢ mediterrAnico. No ambito mediterrinico &
fundamental compreender como as espécies perenifélias “superam” o défice hidrico,
informagdo essencial para modelar as respostas do bioma mediterranico as alteragGes
climéticas e o seu papel no ciclo de carbono da atmosfera (Pereira et al., 2004). Os
trabalhos deste projecto incidiram em florestas mediterranicas, quer de coberto
continuo, com predominéncia da alzina (Quercus ilex) em Puchébon (Franga) e em
Castelporziano (Itélia) ou de Juniperus phoenicea em Arca di No¢ (Italia) (Reichstein ez
al., 2002; Tirone et al., 2002), quer em florestas de coberto esparso como o montado
misto, onde € predominante a azinheira, em Evora (Portugal). Este montado portugués
situa-se exactamente na Herdade da Alfarrobeira, que extrema com a Herdade da Mitra

da Universidade de Evora, local onde também foi realizado o presente trabalho.

! MEDEFLU: Carbon and water fluxes of Mediterranean Forests and impacts of land use/cover changes financed
CEC - D.G. XIl. Programme ENVIRONMENT (DG X!l Contract Nr.ENV4-CT97-0455). 1998-1999. Coordenador
responsavel nacional — Pereira, J.S. {Departamento de Eng. Florestal, instituto de Agronomia, Lisboa)

2 CARBOEUROFLUX: An investigation on Carbon and Energy exchanges of terrestrial ecosystems in Europe

financed CEC - D.G. XII. V Framework PROPOSAL N°: EVK?2-1999-00229. 1999-2004 Coordenador responsavel
nacional — Pereira, J. S. {Departamento de Eng. Florestal, Instituto de Agronomia, Lisboa).
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Enquadramento e objectivos do trabalho

Este trabalho decorreu em paralelo com a realizagéo dos dois projectos europeus,
o MEDEFLU e CARBOEUROFLUX, para os quais houve coincidéncia (ao nivel
nacional) no local de estudo, o j4 referido montado misto de Q. rotundifolia e Q. suber,

da Herdade da Alfarrobeira.

Este trabalho pretendeu contribuir para o esclarecimento do modo como estas
quercineas se encontram adaptadas as condi¢des ambientais do Verdo mediterranico.

Mais em particular, os objectivos intentaram:

a)  caracterizar a variagio didria e sazonal do estado hidrico e da fotossintese ao nivel
da folha em Q. rotundifolia e em Q. suber,

b) estudar o efeito das condigbes ambientais de Verdo do clima mediterranico na
capacidade fotossintética em Q. rotundifolia e em Q. suber;

¢) analisar a existéncia de processos de aclimatagdo estrutural e bioquimica na folha
de Q. rotundifolia, face aos gradientes de radia¢do na copa;

d) testar o ajuste do modelo GOTILWA+ (afecto a produtividade de base fisiologica),

na simulag@o dos fluxos de carbono e da agua num ecossistema de montado.

Perspectiva integradora do trabalho

A presente dissertagdio, para além desta Introdugdo Geral (Capitulo 1) e da
Caracteriza¢@io do Local de Estudo (Capitulo 2), desenvolve-se em quatro capitulos
independentes (Capitulos 3 a 6), cada um estruturado como um artigo cientifico e,

portanto, dividido por secgdes de Introducdo, Material e Meétodos, Resultados,

Discussdo e Referéncias Bibliogréficas. A juncdo destes capitulos pretende fazer uma

abordagem integradora da resposta do balango de carbono e 4gua as variagdes diérias e
sazonais da temperatura do ar, da disponibilidade de 4gua no solo e da capacidade
evaporativa da atmosfera, desde a folha até & copa e extrapolar para o ecossistema de
montado. Segue-se uma Discussio Geral (Capitulo'7) onde se resumem e enquadram
numa perspectiva ecoldgica as principais conclusdes deste trabalho. Por ultimo, na
Bibliografia Geral consta a lista de todas as referéncias citadas na parte geral desta

dissertago i.e. nos capitulos 1,2 ¢ 7.
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2. CARACTERIZACAO GERAL DA AREA DE ESTUDO

2.1. LOCALIZACAO

Este trabalho foi realizado numa area de montado da Herdade da Alfarrobeira e
decorreu entre 1999 e 2001. Esta herdade tem uma area de 298 ha, extrema com a
Herdade da Mitra (pertenga da Universidade de Evora) e ambas estdo situadas a cerca
de 12 Km a sul de Evora (38°32'N e 8° 01" W), perto de Valverde, freguesia de N? Sr?
da Tourega (Fig. 2.1). Nas imediagdes correm as ribeiras de Valverde e da Peramanca

pertencentes a bacia hidrogréfica do Sado, respectivamente orientadas a N-S e NE-SW.

Figura 2.1. Localizagio da 4rea de estudo (®) na Herdade da Alfarrobeira na carta militar
n° 459 Valverde-Evora 1:25 000 (SCE, 1976).



2.2. CARACTERIZACAO AMBIENTAL

2.2.1. Litologia e solos

Na éarea de estudo predominam as rochas eruptivas de quartzodioritos e
granodioritos de grdo médio ndo porfirdide e o declive é suave (2-5° de inclinagdo)
(Carvalhosa et al., 1969; Aguiar e Grilo, 1975). O solo € do tipo litdélico ndo himico
proveniente de granitos ou rochas afins, aparecendo aqui e ali afloramentos rochosos de
granitos ou quartzodioritos (Fig. 2.2) (Cardoso, 1974). Os solos litélicos ndo hiimicos
s&o solos pouco evoluidos que mostram um perfil AC ou mais raramente ABC, em que

o teor de matéria orgénica € muito reduzido, raramente excedendo 1%. A capacidade de

campo ¢ mediana (10-20%) e a permeabilidade elevada (Cardoso, 1974).

Legenda das siglas:

Pg — solos litdlicos ndo humicos de granitos ou rochas afins

Ppm - solos litdlicos ndo himicos de gneisses ou rochas afing

Pmn — solos mediterraneos pardos de rochas cristalofilicas

Cal - solos hidromérficos de aluvides oun coluviais, de textura ligeira
Al — aluviossolos modermos

Figura 2.2. Localizacdo da érea de estudo (®) na Herdade da Alfarrobeira, na Carta de Solos,
n° 40-A, Evora, 1:50 000 (SROA, 1969).
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2.2.2. Clima

O clima desta regido esta classificado como sendo sub-mediterrinico - ibero-
mediterranico (i.e. mediterrdnico com ambas influéncias atlanticas e continentais), semi-
arido com Verdes quentes e secos e Invernos chuvosos (Albuquerque, 1954). Segundo a
aproximag@o bioclimatica de Rivaz-Martinez et al. (1999) as Herdades da Mitra e da
Alfarrobeira estariam sob bioclima Mediterranico Pluviestacional-Oceanico, em andar
biocliméatico Mesomediterranico Inferior (o indice de termicidade registado é de 326
para a Normal Climatolégica de 1951 a 1980, NC51-80), apresentando ombrotipo seco

a sub-himido (o indice ombrotérmico anual foi de 3.6 para a NC51-80).

A temperatura média e a precipitagdo bruta entre 1951 ¢ 1980 foram respectivamente
15.4 °C e 664.6 mm (NC51-80, INMG, 1991). Durante estes trinta anos, os meses com
temperaturas médias mais elevadas e menor precipitagdo foram Julho € Agosto com

valores cerca de 23 °C e 3.1 mm respectivamente (Fig. 2.3).

50 - - 100
A N C1951-1980 ——T - P

40 - T 80
S 30 - - 60 S
gzo T - 40 §
V)

=10 - 20 <~

O T T T 7 ““|-”. T T T O

Jan Fev Mar Abr Mai Jun Jul Ago Set Out Nov

Figura 2.3. Gréfico termopluviométrico da estagdo meteorolégica da Mitra com médias
mensais de 30 anos (NC 1951-1980) da temperatura média do ar (T) e precipitagdo bruta (P)
(INMG, 1991). Os valores de P<2T indicam de uma forma grosseira que ha um periodo seco,

enquanto que os valores de P>2T indicam de uma forma grosseira que h4 um periodo himido.
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Os meses com temperaturas médias mais baixas foram Dezembro, Janeiro e
Fevereiro com valores cerca de 9 °C, aos quais correspondeu também uma maior
precipitagdo (80 a 100 mm). A média das minimas do més mais frio (Janeiro) e do més
mais quente (Agosto) foram respectivamente 3.8 °C e 14.9 °C. Entretanto, a média das
maximas do més mais frio (Janeiro) e do més mais quente (Agosto) foram

respectivamente 13.4 °C e 31.3 °C.

As figuras 2.4.A e 2.4.B ilustram os valores mensais da precipitagdo bruta, da
temperatura média do ar minima e maxima e da radiagdo solar global da estagdo
meteorologica da Herdade da Alfarrobeira, entre Janeiro de 1999 e Dezembro de 2001.
Neste periodo, a média das temperaturas méximas dos meses mais frios (entre
Dezembro e Fevereiro) foi cerca de 15 °C (2001) e a média das temperaturas minimas
cerca de 5.5 °C. Todavia, nos meses mais quentes (Julho e Agosto), a média das
temperaturas maximas foi cerca de 30 °C e a média das temperaturas minimas foi cerca
de 15.5 °C. Os méaximos absolutos de temperatura foram respectivamente 39.9 °C (em
Julho de 1999), 39.0 °C (em Agosto de 2000) e 36.9 °C (em Agosto de 2001). A
precipitagdo total anual, durante o periodo do ensaio foi, de 586 mm, 787 mm e
843 mm, respectivamente nos anos de 1999, 2000 e 2001. A precipitagdo concentrou-se
essencialmente entre Outubro e Margo, cerca de 70% da precipitagéo total anual, e foi
quase nula, cerca de 2.3% da precipitagdo total, entre Junho e Agosto. O Verdo de 1999
foi particularmente mais seco relativamente ao mesmo periodo do ano em 2000 e 2001.
A distribui¢do anual da precipitagdo ¢ a sua intensidade nos meses antecedentes ao
periodo seco de Junho a Agosto, determinaram que o seu valor acumulado foi menor em
1999 (253 mm) comparativamente aos dois anos posteriores (295 mm e 511 mm). Em
2000 a precipitagdo em Abril e Maio foi quase dupla daquela caida para os mesmos
meses de 1999,

A radiaggo solar global segue uma curva sinusoidal anual com valores maximos,
geralmente em Julho, cerca de 31 MJ dia'm?, e minimos geralmente em Dezembro

com valores de 10 MJ dia'm™2.

Estagdo  Meteorolégica  inserida  no projecto  Projecto  PRAXIS
XX1/3/3.2/AGR/2187/95 e dados cedidos por David, J.S. (Departamento de
Eng. Florestal, Instituto de Agronomia, Lisboa).
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Figura 2.4, Valores mensais da precipitacio bruta (P), temperatura média do ar (T), temperatura
minima do ar (T min), temperatura maxima do ar (T max) (A); radiaco solar global (B); razio
entre precipitagdo bruta e evapotranspiracéo potencial (P/ETP) e a evapotranspira¢do potencial
(ETP) (C), entre Janeiro de 1999 ¢ Dezembro de 2001.
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A figura 2.4.C mostra a variagio mensal da razio entre a precipitagdo bruta e a
evapotranspiragdo potencial (P/ETP)’ decorrida entre 1999 ¢ 2001. A razio P/ETP
expressa um indice climatico sugestivo da situagiio hidrica ambiental em que a planta se
encontra. Nos trés anos de estudo e durante os meses de Verdo (Junho a Agosto) a
precipitago foi muito baixa, ou mesmo nula, e o potencial evaporativo da atmosfera
elevado. Nestes meses a razdo P/ETP foi baixa, entre 0 e 0.04 indicando uma estacdo
seca. Nos meses de Outono e Inverno (entre Outubro ¢ Fevereiro) ocorreu aumento da
precipitagdo e diminui¢do do potencial evaporativo no ar. Nestes meses a razio P/ETP
foi mais elevada, entre 0.9 e 3.1, ir Jicando uma esta¢@io himida (pontualmente a razio

P/ETP atingiu valores de 10.0, em Qutubro 2001, devido a elevada precipitagio).

Durante 1999-2001, as temperaturas médias mensais, foram muito semelhantes as
da normal climatolégica, exceptuando nos meses de Inverno (Janeiro a Margo) em que
as temperaturas médias foram ligeiramente superiores as da normal climatolégica (Fig.
2.5.A). A distribuigdo da precipitagdo bruta no periodo de estudo revela que o periodo
de Outono e Inverno dos anos 1999 e 2000 foi menos chuvoso em relagdo ao registado
na NC51-80; todavia, o periodo de Outono e Inverno de 2000/01 foi particularmente
mais chuvoso em relagdo 4 NC51-80 (Fig. 2.5.B).

2.3. CARACTERIZACAO DA VEGETACAO

Na Herdade da alfarrobeira «xiste um montado onde predominam as azinheiras
(Quercus rotundifolia Lam.), arvores que aqui coexistem com alguns sobreiros
(Quercus suber 1..). Encontram-se também alguns freixos (Fraxinus angustifolia Vahl)
ao longo das linhas de 4gua temporarias. No estrato arbustivo predomina o sargago
(Cistus salviifolius L.); encontram-se também o carrasco (Quercus coccifera L.), a
murta (Myrtus communis L.) e o lentisco-bastardo (Phyilirea angustifolia L.),

essencialmente na proximidade dos afloramentos rochosos.

2 O célculo da evapotranspiragdo potencial (ETP) foi efectuado segundo as equagbes de

Penman e Monteith (Monteith, 1965).
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Figura 2.5. Valores mensais da temperatura média do ar (T 51-80 e T 99-01) (A) e
precipitagdo bruta (P 51-80 e P 99-01) (B) nos periodos entre 1951-1980 e 1999-2001.

No estrato herbaceo, predominam as seguintes familias (por ordem decrescente de
importancia): Asteraceae, Poaceae, Fabaceae e Caryophyllaceae (Sa, 2001). A
percentagem de cobertura das arvores no solo é em média de 31.6 % (Banza, 2002),
com cerca de 35-45 arvores por hectare. Na parcela em estudo, elegeram-se arvores
adultas (aprox. 80 e 90 anos’ ) de sobreiro e azinheira. As azinheiras tinham um DAP
(diametro a altura de 1.3 m) médio de 0.38 m e uma altura média de 6 m (medi¢bes em
82 azinheiras). Nio se fez poda das arvores, nem extracgéo da corti¢a, durante o periodo
em estudo. Contudo, houve pastoreio de gado bovino durante o periodo de

desenvolvimento vegetativo dos arbustos e das herbaceas.

3 Estimativa efectuada numa arvore localizada na proximidade (David, 2000).
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2.4. INSTALACAO DO ENSAIO

Delimitaram-se duas parcelas na area de estudo: uma parcela com azinheira,
Q. rotundifolia e uma parcela com sobreiro, Q. suber, ambas abarcando cerca de 1.0 ha.
Em cada parcela foram seleccionadas 4 arvores, tendo por base dois critérios de
selecgdo: 1) semelhanca morfologica (altura da arvore e dimensfo da copa) dos
exemplares e 2) o tempo relativo de exposi¢do da copa a radiagdo solar, ja que devido a
proximidade dalgumas arvores vizinhas ocorria ensombramento no final da tarde
(Tabela 2.I). Entretanto, o acesso facil as copas foi possibilitado pela instalagdo de
andaimes fixos, voltados para o lado sul das arvores (Figs 2.6 e 2.7), os quais estavam

equipados com um mecanismo de roldanas para transporte do equipamento de medi¢&o.

Tabela 2.1. Caracteristicas das 4 azinheiras (Q. rotundifolia) e dos 4 sobreiros (Q. suber)
seleccionados para a realiza¢éo do trabaltho. Medigdes efectuadas com Vertex I1I /Halglof DME

201, Suécia (Carqueijeiro, 2005).

Profundidade

Arvores Altura DAP da copa
(m) (m) P
6.4 0.34 42
Q. rotundifolia 6.4 0.39 3.4
8.1 0.46 4.4
7.5 0.44 4.8
. 93 0.47 5.5
Q. suber 9.4 0.54 4.9
9.5 0.54 5.3
8.9 0.44 5.8

2 Fiu 2.7. pcto da elé de sobreiros,
Figura 2.6. Aspecto da parcela de azinheiras, Quercus suber.
Quercus rotundifolia.
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3. VARIACAO SAZONAL NAS RELACOES HIDRICAS E NA
ACTIVIDADE FOTOSSINTETICA EM FOLHAS DE
SOBREIRO E AZINHEIRA

3.1. INTRODUCAO

O défice hidrico estival, caracteristico dos ecossistemas mediterranicos determina
restri¢des na produtividade vegetal (Di Castri, 1973; Larcher, 2000, Rambal, 2001). Os
estomas fecham durante grande parte do dia, reduzindo as perdas de agua por
transpiracdo, mas limitando a assimila¢do de carbono, i e, a fotossintese. Os défices
hidricos estivais no clima mediterrdnico estdo geralmente associados a altas
temperaturas do ar e radiagio elevada, as quais induzem a ocorréncia dos processos de
foto-inibi¢éo, contribuindo deste modo para o decréscimo da actividade fotossintética
durante o periodo estival (Faria et al., 1996; Garcia-Plazaola et al., 1997;
Werner et al,, 2001). Face & vigéncia destas condigdes ambientais limitantes, a
sobrevivéncia das plantas depende marcadamente da respectiva capacidade de assimilar

carbono e de, simultaneamente, reduzir as perdas de 4gua por transpirago.

Assim, dum ponto de vista ecoldgico, as espécies vegetais melhor adaptadas ao
défice hidrico tendem a apresentar um conjunto de caracteristicas fisiolégicas e
morfolégicas, quer ao nivel da folha, quer ao nivel da arvore, que em sinergia
possibilitam uma maximiza¢io dos recursos hidricos durante o Ver3o. Por um lado,
sabe-se que as perdas de 4gua por transpiragio dependem, para além das condicionantes
ambientais aerodinimicas e energéticas, da capacidade de regulagio estomatica, da
estrutura do coberto vegetal e do indice de area foliar. Por outro lado, a capacidade da
planta para absorver agua, durante o periodo de défice hidrico, depende da existéncia de
raizes mais profundas (Sala e Tenhunen, 1996; Jackson et al., 2000), as quais possam

eventualmente ter acesso aos lengis freaticos (Jiménez ef al,, 1996; David et al., 2004).

O estudo da capacidade de adaptagdo das relagdes hidricas e da capacidade
fotossintética nas plantas mediterranicas de folha persistente face as variagoes
climéticas sazonais torna-se importante atendendo as previsdes futuras de alteracéo

climatica (Mouillot ef al, 2002, Pereira et al., 2004). Esta antevisio sugere que, para os
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ecossistemas mediterranicos, haja uma intensificagdo do défice hidrico, quer pela
diminui¢fo da precipitagio, quer pelo aumento temporal do periodo sem precipitacdo
(Miranda, 2002).

Entretanto, varios trabalhos sobre as relagdes hidricas e fotossintese tém sido
realizados em Q. ilex (ex. Tenhunen et al., 1987a, b; Salleo e Lo Gullo, 1990;
Terradas e Savé, 1992; Goulden, 1996; Sala e Tenhunen, 1996; Rambal ef al., 1996;
Pefiuelas ez al., 1998, 2000), a qual ocupa manchas florestais de coberto continuo, nas
quais o balango hidrico difere daquele registado nas florestas de vegetacdo esparsa
(Domingo ef al., 2003). S6 recentemente os estudos de Mediavilla e
Escudero (2003a, b, 2004), ao nivel da folha, e os de Infante ef al. (2001, 2003) e David
et al. (2004), ao nivel da copa, realizados em 4rvores isoladas de Q. rotundifolia em
montados (dehesas) tém contribuido para esclarecer melhor tanto o comportamento
estomatico como o desempenho hidraulico da azinheira, relativamente ao défice hidrico
da atmosfera e/ou do solo. H4 também alguns trabalhos sobre as relagdes hidricas em
arvores de Q. suber em condi¢des naturais (ex. Oliveira, 1995; Faria et al, 1996),

embora escassos para permitir uma comparacdo evidente entre o sobreiro e a azinheira.

A medigdo das trocas gasosas e do potencial hidrico e a relagdo destes parametros
com factores ambientais continua a ser uma ferramenta valiosa para a caracterizagdo do
padrio de resposta das espécies face ao défice hidrico, particularmente entre espécies
com diferentes adaptacdes as condi¢des hidricas (Sala e Tenhunen, 1996;
Llorens et al., 2003). Neste presente trabalho efectuaram-se medi¢bes do potencial
hidrico e das trocas gasosas ao nivel da folha e da transpiragdo ao nivel da copa em
Q. rotundifolia e em Q. suber com o intuito de comparar a eficiéncia de uso dos
recursos hidricos, nestas duas espécies quercineas. Pretendeu-se teétar a hipétese de que
a espécie Q. rotundifolia se encontra melhor adaptada, relativamente a espécie Q. suber,

as condicdes de stresse hidrico estival.
3.2. MATERIAL E METODOS
3.2.1. Potencial hidrico

O potencial hidrico de madrugada (Wpase) é considerado um indicador simples e

pouco dispendioso do estado hidrico da planta e, porventura, a tnica metodologia a ser
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utilizada em solos delgados e/ou em espécies lenhosas com raizes profundas

(David, 2000), como podera ser o caso do sobreiro e da azinheira neste local de estudo.

Neste trabalho assume-se que as medigdes de potencial hidrico de madrugada
(Pbase), quando os estomas se encontram fechados ¢ o potencial evaporativo da
atmosfera ¢ minimo, correspondem geralmente a situagdes de equilibrio entre a planta
e o solo, na interface solo/raizes (Aussenac € Granier, 1978; Crombie., 1988;
Richter, 1997). Com a ressalva que esta premissa podera ndo se verificar, como
indicam os estudos em plantas lenhosas da savana tropical (Bucci et al., 2004) os quais
fazem sobressair que, nestas plantas, a transpiragdo nocturna ¢ a utilizagdo de agua
armazenada, contribuem para o desequilibrio entre o potencial hidrico das folhas e do

solo

Entre 1999 e 2001, o potencial hidrico foliar foi medido (bi)mensalmente de
madrugada (Wease) € por volta do meio-dia solar (Wmin), €m trés ou quatro folhas por
arvore (havendo quatro arvores de Q. rotundifolia e quatro arvores de Q. suber). Na
sessdo do meio-dia, as folhas foram seleccionadas da vertente sul da copa e expostas ao
sol. Para a medi¢io do potencial hidrico utilizou-se uma cimara de pressdo
(Manofrigido, Lisboa, Portugal), seguindo as metodologias descritas  por
Scholander e al. (1965) e Beadle et al. (1985). Entretanto em 2001, realizaram-se
cursos diurnos de potencial hidrico com medigdes em trés ou quatro folhas por arvore
(havendo trés arvores por cada espécie) em intervalos de duas horas, durante os dias
5 de Junho (que corresponde a um periodo antes do défice hidrico), 22 de Agosto

(periodo de défice hidrico) e 7 de Outubro (periodo apos o défice hidrico).

Calculou-se, para as medi¢des de Verdo, amplitude diaria dos potenciais hidricos
(A¥g) como a diferenga entre o valor de ¥ ninimo € d¢ Whase €, para cada ano, a amplitude
sazonal de potenciais hidricos (AY¥s) como a diferenca entre 0 Wpase medido na

Primavera € 0 Wpase medido no Verdo.
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3.2.2. Trocas gasosas
Valores miximos de condutincia estomatica e taxa fotossintética

Foram amostradas trés ou quatro folhas por &rvore (somando quatro arvores de
Q. rotundifolia e quatro arvores de (J. suber), posicionadas na vertente sul da copa.
Nestas folhas realizaram-se as medi¢des da taxa fotossintética (A) e da condutincia
estomatica (gs), usando um IRGA portatil, modelo LI-6400 (LI-COR, Nebraska, USA)
Este aparelho € constituido por uma consola e uma cabega, onde estéo localizados os
analisadores de gases, HyO e CO,, por infravermelho. As equagdes para os calculos da
taxa fotossintética liquida e da condutincia estomédtica encontram-se instaladas no
sofiware do equipamento e sdo derivadas a partir das equagbes propostas por
von Caemmerer ¢ Farghuar (1981). Este aparelho funciona em sistema aberto e
diferencial, ou seja, que a quantificagdo da fotossintese € feita com base na diferenca
de concentragdo de CO, num fluxo de ar de referéncia e num fluxo de ar que

atravessou a cAmara segundo a equagéo 3.1.
A = (HCCe"HQCQ)/L Eq. 3.1

Em que A € a taxa de assimilagfo ou taxa fotossintética (mol de CO, m?s?); pee
Lo 0 fluxo de ar que entra e sai da cdmara (mol de ar s1); ce e co a concentragiio de CO,
no fluxo de ar que entra e sai da cdmara (mol de CO, mol” de ar) e L a 4rea foliar (mz).

Porém, no modelo de IRGA utilizado, o célculo de A ¢ dado pela equagéo 3.2.

~CoE Eq.3.2
100L

Em que A ¢ a taxa de assimilago ou taxa fotossintética (umol de CO; m?s'); F
o fluxo de ar que entra na cdmara (umol de ar s™); Ce = cex10% Co = ¢, x10°
concentragcdo de CO, no fluxo de ar que entra e sai da cAmara (umol de CO2 mol™” de
ar), L a 4rea foliar (m?) ¢ E a transpiragdo (que corrige a dilui¢io dos gases dentro da

camara devido a transpiragéo foliar) (mol de H,O m?sh.

A conduténcia estomatica da dgua (gs) € determinada a partir da condutéancia total

(gt) retirando o efeito da condutancia da camada limite (gl) a partir da equagédo 3.3.
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Em que gs € a condutancia estomatica (para a agua); gt a conduténcia total (para
a 4gua); gl a conduténcia da camada limite; kf um factor de correcgdo para folhas que
depende da localizagio dos estomas na folha (folhas anfiestomaticas, epiestomaticas ou

hipoestomaticas).

Sendo a condutincia total (para a 4gua) determinada a partir da equagéo 3.4.

E(1000 — M)
= Eq.34
e Wi —Ww 4

Em que gt é a condutancia total para a agua (mol H,O m? s); E a transpirag&o
(mol de H,O m? s); W1 a concentragdo molar de vapor de agua na folha (mmol H,O

mol ar'l), Ww a concentragio molar de vapor de 4gua na camara (mmol H,O mol ar’).

As medi¢des foram efectuadas no decorrer de trés periodos anuais, Primavera
(Maio-Junho), Verdo (Agosto-Setembro) e Outono (Outubro-Novembro), durante 1999
e 2001. Apenas se destacam as medigdes efectuadas durante a manha (8.00-10.30h), no
intuito de indicar os valores maximos, em condigdes ambientais, para os referidos

pariametros (vide também secgdo 4.2.2.).
Cursos diurnos de taxa fotossintética e condutincia estomatica

Em 2001 foram ainda realizados trés cursos diurnos com trés ou quatro folhas do
corrente ano (localizadas na vertente sul da copa) e totalmente expandidas,
provenientes de trés arvores de cada espécie, ¢ durante as mesmas estagdes do ano
(Primavera, dia 5 de Junho; Verdo, dia 22 de Agosto e Outono, dia 7 de Outubro). As
medi¢des da taxa fotossintética e da conduténcia estomatica foram feitas em condi¢des
ambientais e decorreram espagadas em intervalos de cerca de duas horas ao longo

desses dias, usando o mesmo equipamento IRGA portatil.




Transpiragio ao nivel das copas

Os dados de transpira¢io da copa em Q. rotundifolia e Q. suber, apresentados
neste trabalho, foram gentilmente cedidos por David T.S'. a qual estimou a transpiragio
ao nivel das copas de arvores individuais pelo método de medigdo de fluxo de seiva
seguindo Granier (1985, 1987a e 1987b), tal como é descrito por David (2000). Este
metodo pressupde a equivaléncia entre o fluxo de seiva no tronco e a transpiragdo na
folha. Porém, poderd ocorrer um desfasamento temporal que depende do
armazenamento hidrico interno do tronco entre o nivel de medi¢do e a copa
(David, 2000). De uma forma simplificada este método de medi¢do de fluxo de seiva
consiste num sensor térmico constituido por duas sondas inseridas radialmente no borne
e distanciadas num plano vertical. As duas sondas consistem basicamente numa agulha
hipodérmica de ago inoxidével na qual estd enrolado um fio de resisténcia térmica de
constantan € que a meio do seu comprimento possui um termopar de cobre-constantan,
o qual mede a temperatura da sonda. A sonda superior € sujeita a aquecimento constante
por efeito de Joule, enquanto que a sonda localizada abaixo ndo esta ligada a corrente. A
diferenga de temperatura entre as duas sondas & convertida em densidade de fluxo por
uma férmula ndo linear (Granier, 1985) sendo que a diferenga de temperatura € maxima
quando o fluxo de seiva € nulo. Posteriormente o calculo do fluxo de seiva bruta é feito
com base na drea condutora do borne efectivamente envolvida no transporte de calor

por convecgdo (Granier, 1987a).

As medigdes de transpiracio apresentadas neste trabalho referem-se as médias de
quatro arvores de Q. rotundifolia e de trés arvores de Q. suber, em trés periodos
distintos no ano de 2001: periodo de Primavera (entre 21 de Maio e 21 de Junho, antes
do défice hidrico de Verio), de Verdo (entre 14 de Agosto e 13 de Setembro, durante o
défice hidrico) e Outono (23 de Setembro a 24 de Outubro, apés o défice hidrico).
Apresentam-se também para as mesmas arvores cursos diurnos de transpira¢do da copa

(médias horarias) para os dias 5 de Junho, 22 de Agosto e 7 de Outubro de 2001.

! David, T.S., Estaciio Florestal Nacional, INIAP, Oeiras.
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3.2.3. Tratamento estatistico dos dados

A estatistica descritiva, médias ¢ respectivos erros-padréo foi realizada em
MS Excell. A apresentagdo dos graficos foi realizada em MS Excell ¢ em SigmaPlot
(Systat software, Inc, USA, versio, 8.0).

Os efeitos da espécie, da data de medigdo e respectiva interacg¢do nos parametros
determinados neste trabalho, foram testados numa analise de variancia a dois factores
(ANOVA, dois factores) seguida de testes multiplos de Bonferroni para separagdo das
médias em grupos de significancia. As diferengas foram consideradas significativas
sempre que P<0.05. A analise de variancia a dois factores foi realizada no programa
Statistica (StatSoft, Inc, Tulsa, USA, versdo 7.0). Previamente a analise de varincia
foram testadas as premissas ao método (Zar, 1999). A normalidade dos dados foi testada
com o teste de Shapiro-Wilk e a homogeneidade das variancias com o teste de Levene.
Quando qualquer destes requisitos ndo foi verificado, os dados formam devidamente

transformados (preferencialmente aplicando uma funggio logaritmica).

Ajustaram-se modelos de regressdo ndo linear, entre a condutincia estomatica (gs)

e o défice de pressdo de vapor entre a folha e o ar (DPVy), (gs=ae e ), e de

regressdo linear, entre a taxa fotossintética maxima (Amax) € @ condutancia estomatica
maxima (gSmax) (Amax=a ™ b gSmax). Os ajustamentos dos modelos foram efectuados
com o programa SigmaPlot (Systat software, Inc, USA, versdo, 8.0). Os modelos foram
considerados validos quando P<0.05. A diferenca entre 0s declives do modelo linear foi

testada segundo método proposto por Zar (1999).

3.3. RESULTADOS
3.3.1. Variacéo sazonal do potencial hidrico e trocas gasosas

A Figura 3.1. representa a variagdo sazonal do potencial hidrico foliar de base
(Woase), da condutincia estomatica maxima (gSmax) € da fotossintese maxima (Amax) DO
sobreiro e na azinheira, durante o periodo de J aneiro de 1999 a Dezembro de 2001. Os

resultados da ANOVA a dois factores mostram que a data de medicdo e a espécie
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determinam uma diferenca significativa (P<0.01, P<0.05, Tabela 3.I) em Wpue. A
dindmica anual de Wpuee (Fig. 3.1.A) segue, em ambas as espécies, um padrio com
valores maximos na Primavera e Outono, apds as chuvas e mais baixos no Verdo

(P<0.01), quando as chuvas sfio nulas ou escassas (vide atras a Fig. 2.4A).

Tabela 3.1. Resultados do teste ANOVA (a dois factores: espécie e data) para os parimetros:
potencial hidrico de base (Woase), condutancia estomatica maxima (gSmax), taxa de assimilagéo
méxima de CO, (Amx) € transpiragio expressa por area de projeccdo da copa. A negrito

assinalam-se as diferengas significativas (P<0.05 e P<0.01).

ANOVA Whase ESmax Anax E

(a dois factores)

Espécie F=4.00 F=124.00 F=0.383 F=2599
1'<0.05 P<0.01 P>0.05 P<0.01

Data F=1748.30 F =245.90 F =255.20 F=25.62
P<0.01 P<0.01 P<0.01 P<0.01

Espécie x Data F=15.77 F=83.10 F=220 F=2599
P<0.01 P<0.01 P>0.05 P<0.01

Verifica-se que 0 Wpas na azinheira variou entre -0.40 e -1.52 + 0.05 MPa e no
sobreiro variou entre -0.30 e -2.38 + 0.06 MPa. O Woase € a amplitude didria dos
potenciais hidricos (A¥4 = W ninimo-Pbase), n0s periodos de Verdo (1999 a 2001), foram
mais elevados na azinheira relativamente ao sobreiro (P<0.01) (Fig. 3.2. e Tabela 3.1I).
A amplitude sazonal de potenciais hidricos (A¥s = Wy Primavera = Pbase Verdo ) fOi
também mais elevada na azinheira (Tabela 3.1I). O potencial hidrico minimo (medido
em folhas expostas ao sol e a meio dia solar) ndo decresceu abaixo de -2.6 MPa na

azinheira e de -3.0 MPa no sobreiro.

Ambas as espécies recuperaram rapidamente o potencial hidrico de base apés as
primeiras chuvadas de Outono. O potencial hidrico de base na azinheira recuperou de
-1.4 para -0.4 MPa enquanto no sobreiro recuperou de -1.7 para -0.3 MPa, durante o
periodo de 27 de Setembro a 18 de Qutubro de 2000, no qual a precipitacdo acumulada
foi de 27 mm (Fig. 3.1A).
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Figura 3.1. Potencial hidrico de base (Wpase) (A); condutancia estomética maxima (gsmax) (B) € a
taxa de assimilagdo maxima de CO, (Anax) (C) para ambos Q. rotundifolia e Q. suber entre 1999
e 2001. Cada ponto corresponde 4 média (n = 12 a 16) e as barras aos respectivos erros-padrdo.
Letras iguais indicam que nZo existem diferencas significativas para cada data de medigdo
(P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores: espécie e data) seguida de testes multiplos de

Bonferroni.
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Figura 3.2. Variagdo sazonal do potencial hidrico de base (Wpas) € potencial hidrico minimo

(Wmin) em Q. rotundifolia e Q. suber. Cada ponto corresponde ao valor médio (n =12 a 16) ¢ as

barras aos respectivos erros-padrao.

Tabela 3.I1. Amplitude diria de potencial hidrico (A¥,, em que AWy = ¥ ninimo-Pase) N0 Verdo
(1999, 2000 e 2001), em Q. rotundifolia e Q. suber. Cada valor corresponde i média

(n=12a16) + respectivos erros padrdo. Letras iguais indicam que ndo existem diferencas

significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores) seguida de testes miltiplos de

Bonferroni. A negrito encontram-se os resuitados em que existem diferengas significativas

(P<0.05).
Ano  A¥,(MPa) AW, (MPa) ANOVA (a dois factores)
Q. rotundifolia Q. suber
spécie F = 45.69
+0. 34+£0.
1999  0.83+0.05 a 0.34+0.04 b P<0.01
Ano F = 38.99
2000  1.29+0.06 ¢ 0.65£0.04 d P<0.01
Espécie x AnoF = 1.39
+ +
2001 1.23£0.05 ¢ 0.63£0.05 d P>0.05
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Tabela 3.1I1. Amplitude sazonal de potencial hidrico de base (A¥,) em que (AW, = ¥yase Primavera-
Whase verso) €m Q. rotundifolia e Q. suber, em 1999, 2000 e 2001. Cada valor corresponde ao
valor médio (n = 12 a 16) + respectivos erros-padrdo. Letras iguais indicam que néo existem
diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores) seguida de testes
multiplos de Bonferroni. A negrito encontram-se os resultados em que existem diferengas

significativas (P<0.05).

Ano AW, (MPa) A, (MPa) ANOVA (a dois factores)
Q. rotundifolia Q. suber
1999 1.3940.06 a 1.65+0.05 b Espécie oot
2000 1.3440.03 a 1.58+0.03 b fino e
2001 1.05£0.07 c 1.41:0.08 b fFspecie x Anof = 0 64

Os valores de gsmax (Fig. 3.1.B) seguem, para cada espécie, a modificagdo sazonal
do potencial hidrico foliar de base. Os resultados da ANOVA a dois factores mostram
que a data de medigdio e a espécie determinam uma diferenga significativa (P<0.01,
Tabela 3.I) em gsmax O valor de gsmax na azinheira variou de 0.058 + 0.006 mol m™ s’
para cerca de cinco vezes mais (0.298 +0.020 mol m? s™), enquanto que no sobreiro
variou entre 0.019 + 0.002 mol m? s’ para cerca de dez vezes mais
(0237 +0.093 mol m? s?). Os maximos de 8Smax Tegistaram-se nos periodos de
Primavera (Junho) e de Outono (Novembro), apés periodos de precipitagdo (vide atras a
Fig. 2.4.B), quando o potencial hidrico de base foi elevado (entre -0.1 e -0.4 MPa), para
ambas as espécies. Os minimos de gsma Ocorreram durante os periodos de Verdo,
quando a precipitagéo foi nula ou escassa € 0 Wy registou valores na azinheira entre -
1.1 e -1.5 MPa e no sobreiro entre -1.6 ¢ -2.4 MPa. A azinheira apresentou valores de
gSmax mais elevados do que o sobreiro (P<0.05), apesar de as diferengas, entre as duas
espécies, ndo terem sido significativas no Verdo de 2000. Os decréscimos de Whase € de

gsmax foram particularmente acentuados durante o Verdo de 1999, o qual correspondeu a

um Verdo mais seco relativamente aos dois anos posteriores (vide atrés a Fig.2.4.A).

Em ambas as espécies a Apma segue um padrio semelhante ao da condutincia

estomatica maxima. Os resultados da ANOVA a dois factores mostram que a data de
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medi¢8o determina uma diferenga significativa (P<0.01, Tabela 3.I) em Apq, enquanto

que a espécie nédo (P>0.05).

Os maximos de Apmax (Fig. 3.1.C) registaram-se, em ambas as espécies, na
Primavera e Outono quando a condutincia estomatica foi também elevada e as
temperaturas do ar ndo excediam 30°C (Fig. 2.4.A). Por outro lado, os minimos de Amax
ocorreram durante os periodos de Verdo, quando a condutincia estomatica foi baixa e a
temperatura do ar excedeu os 35°C. O valor de Ap. no sobreiro, variou entre
15.92 £ 0.45 pmol CO, m? s e 1.12+0.35 pmol CO; m™s-! (que corresponde a um
decréscimo de  93%), enquanto que na  azinheira variou entre
15.24 £ 0.85 pmol CO,m?*s™ e 0.59 + 0.14 pmol CO, m? s (que corresponde a um
decréscimo de 96%). Anax foi mais elevada no sobreiro do que a azinheira, nos periodos
de Verdo (2000 e 2001) (P<0.05). Nos periodos de Primavera e Outono os dados nio

revelam uma diferenca sistematica entre as duas espécies de quercineas.

A Figura 3.3. ilustra a varia¢do da transpirag@o, expressa por area de projecgdo da
copa (E), na azinheira e no sobreiro num periodo de Primavera (apés chuvas), num
periodo de Verdo (ap6s periodo sem chuva) e num periodo de Outono (ap6s chuvas)
durante o ano 2001. Os resultados da ANOVA a dois factores mostram que a data de
medigdo € a espécie determinam uma diferenga significativa em E (P<0.01, Tabela 3.I).
A Tabela 3.IV. mostra os valores de potencial hidrico de base (Wpase), da condutincia
estomatica maxima (gsmax) € da transpiragio, expressa por area de projec¢do da copa
(E), medidos nas datas indicadas pelas setas na Figura 3.3. Em ambas as espécies, os
parametros E e gspax foram mais elevados durante a Primavera e Qutono e mais baixos
durante o Verdo. O padrdo de variagdo sazonal da transpiragdo, expressa por area de
projec¢do da copa segue, para cada espécie, o padrio de evolugio de gSmax a0 nivel da
folha. Na Primavera (dia 5 de Junho) gsma da azinheira foi 0.298 molm?s”! e a
transpiragdo diaria foi 2.922 mm dia™, enquanto que no Verdo (dia 22 de Agosto) gSmax
decresceu cerca de 75% (i.e. 0.076 mol m? s e a transpiragéo 53%, para 1.468 mm dia’
!. Também na Primavera (dia 5 de Junho) gsmax do sobreiro foi 0.195 molm™? s e a
transpiragdo foi de 4.058 mm dia”, enquanto que no Verdo, (dia 22 de Agosto) gSmax
decresceu 66%, para 0.058 mol m? s, e a transpiragdo 70% para 1.176 mm dia™. No
Outono (dia 7 de Outubro), gsmax da azinheira foi 0.287 mol m>s"'e 2Smax do sobreiro foi

0214molm?s’ ea transpiragdo foi respectivamente 2.194 mm dia” e 1.919 mm dia™.
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Os menores valores de transpiragdo, expressa por area de projecgdo da copa, durante o
Outono, em que as condutincias estomaticas maximas sfo elevadas em ambas as
espécies, podem ser atribuidos a menores valores de défice de pressio de vapor do ar
(DPV) e da radiagéo (a duragfo dos dias € menor ¢ a intensidade da radiagfio é também
menor), durante esta altura do ano, relativamente a Primavera e ao Verdo. Nos dias de
medi¢&o de Primavera, Veréo e Outono o DPV médio foi respectivamente de 1.40, 1.61
e 0.67 kPa (Tabela 3.1V).

O sobreiro apresentou valores superiores de transpiragdo, expressa por area de
projecgéo da copa, por comparagio com a azinheira durante o periodo de Primavera mas
ndo houve diferengas significativas entre as espécies durante o Verio e Outono. Nio
obstante verifica-se uma tendéncia para a transpiragdo ser superior na azinheira, a partir

de 21 de Agosto, em relagdo ao sobreiro.

Tabela 3.IV. Potencial hidrico de base (W), condutincia estomitica maxima {gSmax)>
transpiragéo, expressa por area de projec¢do da copa (E) em Q. rotundifolia e Q. suber e défice
de pressdo de vapor médio do ar (DPV), nas datas de medigio (datas apontadas pelas setas na

Figura 3.3.). Letras iguais indicam que ndo existem diferencas significativas (P>0.05).

Parimetros Unidades  Primavera Verio Outono
(5 Junho) (22 Agosto) (7 Outubro)
Q. rotundifolia ~ MPa -0.14+£0.008 a  -1.18+0.063a  .0.14+0.003 a
Whase Q. suber MPa -0.19+£0.002a -1.61+0.067b  -0.16x0.001 a
Q. rotundifolia  molm?s’  0298+0.004a 0.076:0.016a 0.287+0.007 a
Smax | O suber molm”s’ 019540012 b 0.058£0.007b  0.214£0.012 b
E Q. rotundifolia  mm dia™ 2.922 1.468 2.194
O. suber mm dia™ 4.058 1.176 1.919
DPY KPa 1.40 1.61 0.67
médio
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Figura 3.3. Transpiragio, expressa por area de projecgio da copa, na Primavera (21 Maio a 21
Junho), no Verdo (14 de Agosto a 13 de Setembro) e no Outono (23 de Setembro a 24 de
Outubro) de 2001 em Q. rotundifolia e Q. suber. Cada ponto representa a média de 4 arvores de
Q. rotundifolia e 3 arvores de Q. suber’. As setas indicam as datas das medi¢des de potencial
hidrico de base (Wpas.) € de condutincia estomitica maxima (gSmax) (vide Tabela 3.IV). Os

graficos apresentam amplitudes de escalas do eixo das ordenadas diferentes afim de methor se

visualizar as diferengas entre as espécies.

2 dados cedidos por David, T.S., Estagdo Florestal Nacional, INIAP, Oeiras
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3.3.2. Variacido diurna do potencial hidrico e trocas gasosas

A Figura 3.4. ilustra a cinética diaria do potencial hidrico foliar (¥), a Figura 3.5
representa as cinéticas didrias da fotossintese (A), da condutincia estomatica (gs) da
temperatura da folha (Tfl) ¢ da densidade de fluxo foténico fotossintético (400-700 nm)
(PPFD) e a Figura 3.6 a cinética diaria da transpirag#o por 4rea de projecgdo da copa. Os
resultados da ANOVA a dois factores mostram que a data de medigcfio € a espécie
determinam uma diferenca significativa (P<0.01, Tabela 3.V) nos parimetros medidos,

com excepgdo no parametro W (£>0.05).

Tabela 3.V. Resultados do teste estatistico ANOVA (a dois factores) para os parimetros:
potencial hidrico (¥) conduténcia estomatica (gs), taxa de assimilagio (A) e transpiragdo por

area de projecgéo da copa (E).

¥ gs A E
Espécie F= 0.51 F= 176.09 F= 20.32 F=182.29
P>0.05 P<0.01 P<0.01 P<0.01
Data F=0.54 F= 229.30 F= 374.94 F = 60.50
P>0.05 P<0.01 P<0.01 P<0.01
EspéciexData F= 0.54 F= 54.74 F= 30.91 F=11.25
P>0.05 P<0.01 P<0.01 P<0.01

Na Primavera € Outono, o padrio de variagdo diaria do potencial hidrico
evidencia, em ambas as espécies, valores maximos de madrugada (Wpas.), com um
rapido decréscimo durante a manhd, devido ao aumento da condutincia estomatica e da
transpiragdo, até atingir um minimo préximo do meio-dia (Wmi,.) Durante a tarde,
quando os estomas estdo mais fechados e a transpiragdo diminui, o potencial hidrico
recupera parcialmente. A variagio da transpiragfo por area de projecgdo da copa, segue
a da radiag@o solar (Rs) e do défice de pressdo de vapor do ar (DPV) com um aumento
rapido no inicio da manhd, quando Rs ¢ DPV aumentam e¢ um decréscimo mais
acentuado no final da tarde quando estes pardmetros diminuem (Fig. 3.6.). No Verdo,
verificou-se um elevado controlo dos estomas desde as primeiras horas da manhi e ao
longo do dia, promovendo restri¢des na transpiracio e mantendo mais constante o

potencial hidrico foliar.
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O padr@o diario da fotossintese (A) esta de acordo com a varia¢o da condutincia

estomatica (gs) e da densidade de fluxo fotonico fotossintético (PPFD).

Durante a manhd, a fotossintese ¢ maxima quando gs é maximo e quando a PPFD
é elevada (>1500 pmolm?s™) e diminui progressivamente durante o dia com a
concomitante diminui¢do de gs e de PPFD. Durante o Verfio, o controlo estomatico
elevado, associado as temperatura e radiagio também elevadas, promove uma
diminui¢do acentuada da fotossintese estival, durante grande parte do dia. Apenas
surgem valores ligeiramente mais elevados logo apés as primeiras horas da manhi. A
condutincia estomdtica (gs), antes do meio dia, foram mais elevadas na azinheira
comparativamente ao sobreiro (P<0.01) na Primavera e Outono. No Verfio, gs nio
diferiu significativamente entre as espécies, apesar de a azinheira apresentar uma

tendéncia para valores mais elevados.
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Figura 3.4. Cursos diurnos em 2001 de potencial hidrico foliar (¥) na Primavera (dia 5 de
Junho), Verdo (dia 22 de Agosto) e Outono (dia 7 de Outubro) em Q. rotundifolia e Q. suber.
Cada ponto corresponde ao valor médio (n =9 a 12) e as barras aos respectivos erros-padrio. Os

resultados da ANOVA (a dois factores) encontram-se na Tabela 3.V.

* TUC, Tempo Universal Coordenado, segundo o meridiano de Greenwich.

37



7> 27 pimavera 2001 Verdo 2001 Outono 2001
"E 15 1 . —o— Q.rotundifolia -

o) 10 1 . ---@-- Q.suber

S 5

[=] AN

g_ 0 ‘®
z -5 T T T T T T T T T 1 F T T T T T T T T T T T 1 T T T T T T T H T T

1
S
N
g

S @
S &
S 3

T T T T T T T T T T T T T r ¥

8 10 12 14 16 18 8 10 12 14 16 18 20 8
Hora TUC* Hora TUC Hora TUC

(=1

PPFD (ymol fotdes m™s™)
w
s

Figura 3.5. Cursos diurnos em 2001 da taxa fotossintética (A), da conduténcia estomatica (gs),
da temperatura da folha (T fl) e da densidade de fluxo foténico fotossintético (PPFD) em
Q. rotundifolia € Q. suber na Primavera (dia 5 de Junho), Verdo (dia 22 de Agosto) e Outono
(dia 7 de Outubro). Cada ponto corresponde ao valor médio (n = 9 a 12) e as barras aos

respectivos erros-padrdo. Os resultados da ANOVA (a dois factores) encontram-se na Tabela

3.V.

* TUC, Tempo Universal Coordenado, segundo o meridiano de Greenwich.
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Figura 3.6. Cursos diurnos em 2001 de transpira¢do por area de projec¢do da copa (E) em

Q. rotundifolia e Q. suber, défice de pressdo de vapor do ar (DPV) e radiacdo solar (Rs), na
Primavera (dia 5 de Junho), Verdo (dia 22 de Agosto) e Outono (dia 7 de Outubro). Cada ponto

corresponde ao valor médio para 4 azinheiras e para 3 sobreiros.” Os resuitados da ANOVA (a

dois factores) encontram-se na Tabela 3.V.

3.3.3. Relaciio entre a condutincia estomitica (maxima) com o défice de

pressio de vapor entre a folha e o ar, a taxa fotossintética maxima e o

potencial hidrico de base

A Figura 3.7. ilustra a relagdo entre a condutdncia estomatica (gs) e o défice de

pressdo de vapor entre a folha e o ar (DPVy) no periodo da manhi (inclui as medigdes

efectuadas até cerca do meio dia solar, afim de evitar a histerese entre gs € DPVy), em

azinheira € em sobreiro, nos periodos de Primavera - Outono (quando 0 Wpase >

- 0.2 Mpa) e nos periodos de Verdo (quando 0 Wpase <- 1.2 Mpa) de 1999 a 2001.

3 dados cedidos por David, T.S. (Estacdo Florestal Nacional, INIAP, Oeiras)
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O aumento do DPV; durante a manh3 (o DPV¢ méximo foi cerca de 5, 7 e 2 kPa
respectivamente na Primavera, Verdo e Outono) promoveu uma diminuigsio exponencial
de gs (R®> = 0.57, P<0.001) em Q. rotundifolia e (R? = 0.43, P<0.001) em Q. suber,
Tabela 3.VI). Este efeito negativo de DPV; em gs foi mais acentuado na Primavera e no
Outono, quando o potencial hidrico de base da planta foi elevado (Wpase > -0.2 MPa),
mas foi menor no Verfio quando Wy, foi mais baixo (Whase < -1.2 MPa). A relagéio entre
a taxa fotossintética méxima (Ama) € a condutincia estomatica maéxima (gSmax) €, em
ambas as espécies, do tipo linear (R? = 0.92; P<0.001 em Q. rotundifolia e R*= 0.95,
P<0.001 em Q. suber, Tabela 3.VII, Fig. 3.8) sendo o declive significativamente mais
elevado no sobreiro do que na azinheira, sugerindo uma maior capacidade fotossintética

e/ou maior condutincia do meséfilo ao CO; no sobreiro.

0.5 ef e 0.5
Q.‘rotundlfolza O. suber
0.4 - o ® Primavera ¢ Qutono 0.4 7 .
° ® Primavera e Outono
° O Verdo
0.3 H < 0.3 4
lm |m
) N
E 0.2 - E 0.2 4
) ©
E E
[72] [72]
%0 01 - & g1 4
0.0 0.0
0 2 4 6 8 0 2 4 6 8
DPVf(kPa) DPVf(kPa)

Figura 3.7. Relagfo entre a condutincia estomatica (gs) e o défice de pressio de vapor entre a
folha e o ar (DPVy) em Q. rotundifolia e em Q. suber no periodo de Primavera-Outono e no

Verdo de 1999 a 2001. Cada ponto corresponde ao valor médio (n = 9 a 12). As linhas

~ L -bDPV,
representam regressdes exponenciais ajustadas de gs a DPV;( gs =ae )-
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Tabela 3.VI1. Parametros do modelo exponencial para a relagio entre a condutincia estomatica
(gs) e o défice de pressio de vapor entre a folha e ao ar (DPVy) no periodo de
Primavera -Outono, sendo R? o coeficiente de determinagdo do modelo; F estatistica associada

com o nivel de significincia P; a e b, os coeficientes do modelo exponencial.

Amax (xmol CO2 m™ s™!)

R’ F P a (£ erro padrdio) b (+ erro padrio)
Q. rotundifolia gﬁi‘t’;‘;‘]‘f’a‘ 0.57 59247  <0.001 0.354(0.014)  -0.345(0.014)
Primavera- 239.17
Q. suber Outono 0.43 <0.001 0.234 (0.009) -0.210(0.014)
25 ~ 25 A
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Figura 3.8. Relagdo entre a taxa fotossintética maxima (Am.) € a condutincia estomatica
méaxima (gsmax) €m Q. rotundifolia e Q. suber nas medigdes de Primavera, Verdo e Outono de
1999 a 2001. Cada ponto corresponde ao valor médio (n = 9 a 12). As linhas representam
regressOes lineares ajustadas de Apux 8 €5max (Amax = @ + b 8Smax) para os periodos de

Primavera-Outono e Verdo.
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Tabela 3.VIL. Pardmetros do modelo de regressdo linear para entre a taxa de assimilagéo
méaxima (An.) € a condutdncia estomatica maxima (gsmax) sendo R? é o coeficiente de

determinacdo do modelo; F estatistica associada com o nivel de significincia P. Teste de
comparagéo de declives das respectivas rectas obtidas - vide também Fig. 3.8 (Zar, 1999).

Letras diferentes indicam que existe diferenga significativa (P < 0.05).

R’ F P b (+ erro padrdo)
Q. rotundifolia 0.92 3250.0 <0.001 43.72(0.77) a
Q. suber 0.95 5368.1 <0.001 73.33(1.00) b

A relagdo entre gsmax € 0 potencial hidrico de base evidencia que gsmax diminui
para Wpase mais negativos, como o esperado (Fig.3.9). Todavia, o tipo de relagdo entre os
dois pardmetros (gSmax € Whase) ndo pode ser definido, uma vez que seria necessario um

maior nimero de medi¢Ges de gspax para valores intermédios de Wpase.
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Figura 3.9. Rela¢@o da condutincia estomatica maxima (gsn.,) € do potencial hidrico de base
(Whase) em Q. rotundifolia € Q. suber em cada estagdo (Primavera, Verdo e Outono) de 1999 a

2001. Cada ponto € um valor médio (n = 12 a 16) e as barras sdo os respectivos erros-padrio.
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3.4. DISCUSSAO
Padrio diurno e sazonal da taxa de fotossintese e da condutincia estomatica

Os valores maximos da fotossintese (A) e da condutincia estomatica (gs) foram
sempre registados nas primeiras horas da manha para ambas as espécies, ao longo dos
trés periodos estudados (Primavera, Verfio € Outono). Este padrdo unimodal matutino
de variagdo diurna da fotossintese € da condutincia estomatica & considerado como um
dos padrdes tipicos da vegetagio mditerranica (Tenhunen et al., 1987a, b). Alias,
parece ser frequente nas espécies esclerdfilas, como Q. suber (Oliveira, 1995;
Faria et al., 1996; Garcia-Plazaola et al., 1997), Q. rotundifolia (David, 2000), Q. ilex e
Phillyrea latifolia (Pefiuelas et al., 1998) ou ainda Arbutus unedo (Lange et al., 1987).
Naéo obstante, outros padrdes associados 4 vegetagdo mediterranica tém sido registados
na resposta didria da fotossintese (A) e da condutincia estomatica (gs): a) um padrao
unimodal de meio-dia, em que os valores maximos se registam préoximo do meio-dia
solar, em periodos de elevado teor de 4gua no solo; ou b) um padrio bimodal, com dois
valores méaximos, um a meio da manhi outro a meio da tarde, sobretudo durante os
periodos estivais. Este dltimo padrio de resposta foi observado em Q. rotundifolia,
Q. coccifera e Arbustus unedo (Tenhunen e al., 1981, 1987a; Infante et al., 1997).

O tipo de padrdo de variagdo didria de gs parece depender do local da copa, onde
se situam as folhas para as medi¢be'.. De facto, os trabalhos de David (2000) e de
Infante ef al. (2001) em montados de azinheira Q. rotundifolia mostram que a variagfio
diurna de gs e da transpiragdo foliar depende da orientagdo do sector da copa onde sdo
efectuadas as medidas. Esta dependéncia estd relacionada com a distribui¢do da
radiac@o e com a existéncia de diferentes microambientes na copa. As folhas expostas a
Este ou a Sul, tal como ocorreu neste trabalho, tendem a atingir valores maximos mais

cedo, do que as folhas expostas a Oeste ou Norte, que atingirio maximos tarde.

Em todos os padrdes referidos, e tal como ocorreu neste trabalho, a variagdo
diurna da taxa fotossintética segue geralmente mais ou menos em paralelo as respectivas
variagdes de gs, 0 que comprova uma limitagdo imposta pelos estomas quanto a entrada
de CO; no mesofilo foliar. A diminui¢io da condutancia estomatica ao longo do dia é o
principal factor responsavel pela diminuicio da taxa fotossintética quando aumenta a

capacidade evaporativa da atmosfera (aumento do défice de pressdo de vapor do ar,
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DPV). Em condi¢Ses de secura edifica moderada, as limitacGes a fotossintese sdo
essencialmente estomaticas (Epron e Dreyer, 1993; Chaves et al., 1991;
Chaves er al., 2003) ainda que possam ocorrer alteragbes bioquimicas ao nivel do
aparelho fotossintético, para niveis mais severos de secura (Kaiser, 1987;
Quick et al., 1992)

A comparagdo dos valores da taxa fotossintética maxima (Apax) € da condutincia
estomatica méaxima (gsmax), por estacdo, durante os trés anos de medigdes (de 1999 a
2001) revela que, estes parametros foram mais elevados, em ambas as espécies, na
Primavera e Outono, quando os potenciais hidricos de base foram mais elevados e mais
baixos no Verdo, quando os potenciais hidricos de base foram menores. Este resultado
de decréscimo de A durante o Verio era de certa forma esperado e encontra-se de
acordo com numerosos trabalhos em espécies de Quercus em clima mediterranico
(ex.Faria et al., 1996, Garcia-Plazaola er al., 1997 e Faria et al., 1998). Os Verdes, em
regides de clima mediterranico, constituem, geralmente, periodos do ano com fortes
restrigdes na assimila¢do de carbono por parte da planta. Durante esta parte do ano, uma
série de factores ambientais, tais como: défice hidrico do solo, elevada capacidade
evaporativa da atmosfera, temperatura (atingindo frequentemente valores de méaximos
de temperatura de 40°C) e radiagdo elevadas actuam em conjunto, promovendo
respostas fisiologicas de curto ou longo prazo, que contribuem para a redugdo da
assimilagdo de carbono (Pereira ef al., 2004). A diminuiggo da conduténcia estomatica,
a diminuigdo da actividade de enzimas intervenientes no processo bioquimico da
fotossintese, a existéncia de foto-inibi¢do, a regulagdo negativa da fotossintese
(Chaves et al., 2003) ou o aumento da foto-respiragdo (Ksontini er al., 1998) fazem
parte das respostas fisiolégicas que decorrem em funcéo das referidas condi¢des pouco

favoraveis e prolongadas durante o Vergo.

Neste trabalho, a diminui¢8o de A, durante os periodos de Verdo, é atribuida a
uma diminui¢&o de gsmay, a qual ocorre devido a um aumento do défice hidrico edafico
durante este periodo, concomitantemente com uma diminui¢do da capacidade
fotossintética. De facto, também os resultados apresentados na sec¢do 4.3 deste trabalho
mostram que durante o Verdio ocorreu uma diminuigdo da capacidade fotossintética em
ambas as espécies por diminuicdo da velocidade de carboxilagio maxima (Vcmax

determinada a partir do modelo de Farquhar ef al,, 1980). Também os trabalhos de
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Mediavilla et al. (2001) em Q. rotundifolia indicam a existéncia de limitagGes ndo
estométicas (diminuigfo da actividade da ribulose 1,5 bifosfato-carboxilase-oxigenase,
i.e. Rubisco) a fotossintese durante os periodos de défice hidrico. De acordo com os
resultados obtidos, também os trabalhos de Tenhunen et al. (1987a) nas espécies
Q. coccifera, Q. suber e Arbutus unedo, num ensaio de campo realizado em Portugal, ou
os trabalhos de Faria et al. (1996 e 1998) e Garcia-Plazaola ef al. (1997) em Q. suber,
num montado alentejano, referem uma acentuada diminui¢do de A para temperaturas
superiores a 30°C e défices hidricos, que corresponde ao Verfio mediterranico. Os
menores valores de Apa € gSmar NO Sobreiro no Verdo de 1999, relativamente aos
Verdes de 2000 e de 2001, poderdo ser atribuidos ao facto de o Verdo de 1999 ter sido

mais seco que os subsequentes 2000 e 2001.

Da observacéo didria e sazonal do potencial hidrico foliar ressalta a existéncia de
dois ciclos de evolugdo temporal: um ciclo didrio com valores minimos proximos do
meio dia solar, quando a capacidade evaporativa da atmosfera é mais elevada e um ciclo
anual no qual o periodo de stress hidrico maximo ocorre no Verfio. Em ambos os ciclos
a amplitude de valores de potencial hidrico foliar, observada no presente trabalho, foi
mais ou menos constante entre os ciclos anuais (Whase de Verso — Phase de Primavera = €Ntre
1.4 ¢ 1.7 MPa no sobreiro ¢ entre 1.1 e 1.4 MPa na azinheira) e os ciclos diarios
(base de Primavera/Outono — ¥minimo de Primaveras/Outono = €ntre 1.4 € 1.5 no sobreiro e 1.6 e
1.7 MPa na azinheira) (a partir das Tabs. 3.11. e 3.IIL.). Este tipo de padrdo homeostatico
(Schulze, 1986, Joffre et al., 2001) sugere que a planta tenta manter, ao longo do dia e
do ano um estado hidrico favoravel para um metabolismo foliar adequado
(Salleo e Lo Gullo, 1985).

Apbs o Verdo, ambas as espécies recuperaram rapidamente o potencial hidrico de
base apés as primeiras e ainda pouco intensas chuvas de Outono. O potencial hidrico
minimo em sobreiro recuperou de -1.7 para -0.3 MPa e na azinheira recuperou de -1.4
para -0.4 MPa ap6s uma precipitagdo bruta acumulada de 27 mm, entre Setembro e
Outubro de 2000. Resultados semelhantes foram obtidos numa espécie perenifdlia
(Q. agrifolia) no Norte da Califérnia, com clima de verdes quentes € secos, em que o
potencial hidrico minimo recupera de -2.2 para -0.7 MPa, apdés uma precipitagio
acumulada de 46 mm num tnico episédio de chuva (Goulden, 1996) ¢ em

Q. rotundifolia e Q. suber em montados de Salamanca (Mediavilla e Escudero, 2003b).
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Esta capacidade das plantas para aproveitarem o rapido aumento de agua no solo é uma

caracteristica comum nos ecossistemas aridos e semi-aridos (Goulden, 1996).

Variagdo inter-especifica da condutincia estomitica maxima e da taxa

fotossintética mixima

Os valores da condutincia estomatica maxima (gSmax) quUe observamos para
Q. suber, 0.237 £0.093 mol m? s, s30 de uma forma geral ligeiramente mais baixos do
que 0s encontrados na literatura para esta espécie. Por exemplo, Oliveira (1995) refere
ZSmax entre 0.356 e 0.406 mol m™ s™!; Tenhunen (1987b) refere 0.370 mol m2 s”'; ainda
Archerar e Rambal, (1992) referem um valor de 0.320 mol m s”', como valor médio
para algumas espécies de Quercus mediterranicos. Porém, os valores de taxa
fotossintética maxima (Amax ) obtidos para o sobreiro 15.92 + 0.45 umol m? s sdo da
mesma ordem de grandeza dos referidos na literatura: Tenhunen et al,, (1987a) referem
15 pmol m™ s7!; Ksontini er al. (1998) referem 18 pmol m? s7; Oliveira (1995) refere
10 pmol m? s L. Faria et al. (1996) valores de 13 a 15 pumol m? s, Quanto aos
valoresde gsms para a azinheira Q. rotundifolia obtidos neste trabalho,
0.298 +£0.020 mol m™ s'l, sdo também scmelhantes aos obtidos na mesma espécie,
Q. rotundifolia (Infante et al., 2003) e em Q. ilex (Pefiuelas, 1998), em que ESmax foi

cerca de 0.225 mol m? 5! .

Nos periodos do ano que correspondem a auséncia de défice hidrico,
designadamente na Primavera e no Outono, as azinheiras apresentaram tendencialmente
maiores condutincias estomaticas relativamente ao sobreiro, pelo menos durante a parte
da manhi. As espécies mais resistentes 3 Secura apresentam geralmente valores de gs
mais elevados relativamente a espécies menos resistentes, mesmo quando as condigSes
hidricas do solo s3o favoraveis (Acherar e Rambal, 1992). Nio poders, contudo, ser
negligenciado que a diferenga de gs entre as duas espécies, particularmente nas
medi¢des de Primavera, realizadas em Junho, podera também estar relacionada com a
distinta fenologia destas duas quercineas. As novas folhas surgem muito mais cedo na
azinheira, entre Margo e Abril (Mediavilla e Escudero, 2003b) e cerca de um a dois
meses mais tarde no sobreiro, entre Maio e Junho (Pereira et al., 1987; Sa, 2001).
Assim, nos sobreiros as medi¢des foram efectuadas em folhas mais Jjovens (apesar de se

mostrarem completamente expandidas) e nas azinheiras em folhas mais adultas. Esta
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diferenga na idade da folha podera ter causado diferengas especificas na condutincia

estomatica.

Os valores de transpiragio por area de projecgio da copa mais elevados no
sobreiro em relagdo a azinheira durante o periodo de Primavera (Fig. 3.6) podem ser
atribuidos a uma maior area foliar nos sobreiros uma vez que as arvores desta espécie
apresentaram menores valores de condutincia estomatica foliar nas mediges efectuadas
em Junho de 2001 (Fig. 3.5). De facto, a estimativa do indice de area foliar (LAY
efectuada nestas drvores, pela medida du intercepgdo da radiagdo pela copa, foi 40%

superior nos sobreiros em relagfo as azinheiras (Carreiras, com. pess.).

O decréscimo da transpiragdio, expressa por area de projecgdio da copa, que
ocorreu a medida que o teor de 4gua no solo diminuiu, podera ser atribuido a um
aumento no controlo estomético em ambas as espécies. Apesar de existir um padréo
sazonal semelhante nas duas espécies estudadas, verificou-se que a magnitude do
decréscimo da transpirago por 4rea de projec¢do da copa foi mais elevada no sobreiro,
(70%), em relagdo a azinheira, (53%). Este resultado leva a supor que haja no sobreiro
um maior controlo estomatico, face a secura edéfica, apoiada também pelas menores

amplitudes diarias de ¥, nesta espécie, em relagéio a azinheira.

A ocorréncia de um potencial hidrico de base (Wpase), condutincia estomatica
maxima (gSmax) € transpiragio por area de nrojec¢do da copa mais elevadas na azinheira,
no Verdo, indica um estado hidrico mais favoravel nesta espécie, em relagdo ao
sobreiro. As alteragdes sazonais do potencial hidrico de base encontram-se altamente
relacionadas com a profundidade e eficiéncia das raizes na captagdo de agua do solo
(Bréda er al., 1995) ou com a relagfio entre a biomassa das raizes que efectivamente
contribuem para a absorgdo de 4gua e a 4rea foliar que perde agua por transpiragio.
Apresentara a azinheira um sistema radicular mais eficiente na captagdo de agua (por
ex. por maior profundidade nas raizes) ou maior razio entre a biomassa radical e a area
foliar ou havera ainda uma maior condutividade hidraulica nas raizes ou no tronco e
ramos em relag@o ao sobreiro, o que lhe permite um melhor restabelecimento de uma
situagdo hidrica mais favoravel? De facto, em estudos comparativos de varios Quercus,
a existéncia de raizes profundas tem sido associada & elevada capacidade da planta
evitar o stresse hidrico (Thomas e Davis, 1989; Abrams, 1990; David et al., 2004;
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Pereira et al., 2004). No €ntanto, ensaios realizados com isétopos de oxigénio (0'*) nas
duas espécies de Quercus (nas mesmas arvores em que foram realizadas as medigbes de
trocas gasosas) parecem revelar que existe uma maior variagdo, quanto a profundidade
de captagio de 4gua, inter-avores dentro da espécie do que entre as duas espécies

(Besson, com. pess.).
Relaciio entre a condutincia estomitica e o défice de pressio de vapor do ar

Para entender os padrées de variagbes didrias e sazonais da condutancia
estomatica (gs), € necess4rio em primeiro lugar entender o funcionamento dos estomas,
face as variages de factores ambientais. Entre outros, a radiago, a disponibilidade de
agua no solo, o défice de pressdo de vapor na atmosfera e a concentracdo de CO,
Surgem como os factores que actuam sobre a abertura estomética, dependendo da
genética e da ontogenia das folhas (Korner e Cochrane, 1985, Schulze, 1986;
Schulze et al., 1987). Os estomas respondem & variagdo dos factores ambientais,
nomeadamente ao défice hidrico, de uma forma complexa e os mecanismos fisiologicos
do comportamento estomatico nio estdo ainda totalmente esclarecidos (Leuning, 1995;
Chaves et al., 2003). Em situagdes de campb sdo ainda mais complexos os mecanismos
que conduzem ao comportamento dos estomas, fungdo das condicionantes ambientais e
dos estados hidricos da planta e do solo (Schulze, 1986). Os mecanismos de resposta
indirecta, envolvidos no controlo estomatico, s3o de tal forma complexos que se torna
dificil afirmar que os estomas controlam as trocas gasosas ou vice-versa (Jones, 1998).
Apesar da complexidade referida, sera feita, neste trabalho, uma analise da importancia
do factor défice de pressdo de vapor entre a folha e o ar (DPV), no comportamento
estomatico, com a ressalva de que a sensibilidade dos estomas face as altera¢des de
DPV varia ao longo do dia, podendo estar envolvidos ritmos  circadianos
(Pereira et al., 1987; Franks et al., 1997).

Para se perceber melhor quais s30 os pardmetros que determinam o
comportamento estomatico (i.e. o processo de abertura/fecho e, portanto, a condutancia
estomatica) leiam-se os principais trabalhos desenvolvidos para a modelagdo deste
processo (ex. Jarvis, 1976, Ball er al., 1987, Leuning, 1995; Tuzet er al., 2003). O
modelo de conduténcia estomatica, dependente de pardmetros ambientais que actuam de
modo independente, proposto por Jarvis (1976) ¢, segundo Jones (1992), 0 método mais

apropriado na analise da condutancia estomatica. Neste modelo, vérias fungdes tém sido
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aplicadas entre gs e a radiagfo (ex. Jarvis, 1976; Jones, 1992), o défice de pressdo de
vapor (ex. Johnson e Ferell, 1983), o potencial hidrico das folhas
(ex. Pereira et al., 1987, Acherar ¢ Rambal, 1992; Damesin e Rambal, 1995), mas
qualquer delas resulta numa abordagem simplista da realidade, j4 que ndo sdo
integradoras de um conjunto de mecanismos que leva a resposta dos estomas as
condi¢des ambientais. Outros autores (Ball ef al., 1987) propuseram uma abordagem
diferente, em que combinam a resposta dos estomas face aos factores ambientais com a
taxa fotossintética liquida, seguindo a hipétese proposta por Cowan (1977), em que o
funcionamento estomético permite uma maximizagio da assimilagdio, para uma dada
perda de agua por transpiragdo. Ambos os modelos, o proposto por Jarvis (1976) e o
proposto por Ball et al. (1987), integram, directamente ou através da sua influéncia na
assimilagdo, o efeito da radiagdo, da teinperatura e da concentragdo de CO,. Também
ambos os modelos incluem o efeito do défice de pressdo de vapor ou da humidade
relativa na  condutincia  estomética.  Posteriormente, Leuning  (1995),
Wang e Leunning (1998) e mais recentemente, Tuzet et al. (2003) propdem alteragdes
ao modelo de Ball et al. (1987), de forma a incluir a resposta dos estomas ao potencial
hidrico foliar, uma vez que segundo Jones e Sutherland (1991), Tyree e Sperry (1988) e
Sperry (2000) os estomas regulam a transpiragéo de forma a evitar a cavitagdo dos vasos
xilémicos. Trata-se de um modelo bastante complexo desenvolvido para culturas
arvenses que pode também, segundo os autores, ser aplicado para plantas individuais e
que permite descrever a dindmica da condutincia estomatica, transpiragdo e transporte
de 4gua no solo e na planta e que integra a condutincia estomatica com a assimilagéio e

balango energético da folha (Leuning et c1., 2004).

A complexidade das respostas dos estomas em funcéo de vérios factores como a
intensidade da radiagéo, temperatura da folha, défice de pressdo de vapor, concentragdo
de CO; e teor de 4gua no solo e folhas é de tal forma elevada, devido a interacgdo entre
eles, que o conhecimento global do processo ¢ ainda incompleto (Tuzet et al., 2003;
Leuning et al., 2004). Todavia, caminha-se para modelos que integram o balango
energético da planta, a fotossintese, a transpiragdo € o transporte de agua ao longo do

continum solo-planta-atmosfera (Tuzet et al., 2003).

Como se justificam as variagSes diurnas e sazonais da condutincia estomatica

(gs), por intermédio dos modelos de Jarvis (1976) e de Tuzet et al. (2003)?
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Por um lado, pode considerar-se uma resposta directa dos estomas ao DPV em
que a abertura dos estomas depende da turgescéncia relativa das células da epiderme e
das células guarda (Franks et al., 2001). O aumento de DPV a partir das primeiras horas
da manhi promoveu provavelmente um aumento da transpiragéio peri-estomatica e,
consequentemente, uma diminuigdo da turgescéncia relativa das referidas células que
conduziu a uma progressiva diminuicio de gs. Actualmente ainda se debate sobre o
modo como se mediam as respostas directas (Grantz, 1990; Bunce, 1997). Todavia, &
provavel que estejam relacionadas com o estado hidrico das células epidérmicas ou
subsididrias € ndio com o potencial do mesofilo foliar (Jones, 1998). Este tipo de

resposta dos estomas ao DPV encontra-se no modelo proposto por Jarvis (1976).

Por outro lado, pode ainda considerar-se uma resposta indirecta dos estomas ao
DPV via regulagdo pelo potencial hidrico da folha, considerando o modelo proposto por
Tuzet et al. (2003) com base na hipdtese de Tyree e Sperry (1988) e
Sperry et al. (2002). Estes ultimos autores propdem que os estomas funcionam de forma
a preservar a integridade e continuidade hidraulica do continum solo-folha. Ainda
segundo esta hipdtese, os estomas controlam a transpiracdo de forma a limitar as
variagdes de potencial hidrico na folha, as;im pode considerar-se um valor critico de
transpiracdo e potencial da folha que os estomas evitam que a planta atinja
(Tyree e Sperry, 1988; Sperry et al., 2002). A forma como os estomas sio capazes de
antecipar e prever o potencial hidrico foliar ainda nfio estd totalmente esclarecida
(Franks ef al., 2001). Este tipo de respostas indirectas contribui para a ocorréncia de
relagdes exponenciais entre gs e DPV igs = ae'bDPV) (Jones, 1992), como a que se
observou neste trabalho durante os periodos de Primavera e Outono (nos quais 0 Whase
foi, em ambas as espécies, superior a -.2 MPa). De facto, os estomas evidenciaram
sensibilidade ao DPV, particularmente quando as arvores nio apresentavam potenciais
hidricos indicadores de existéncia de défice hidrico. Neste sentido, também os trabalhos
de Oliveira (1995) em Q. suber e os de Sala e Tenhunen (1994) ou David et al. (2004)
em Q. ilex (rotundifolia) indicam que em ambas as espécies os estomas sdo altamente
sensiveis a secura atmosférica e que um fecho dos estomas se acentua para valores de
DPV do ar superiores a 2.0 kPa. Este conirolo estomatico evita perdas excessivas de

agua quando a capacidade evaporativa do ar ¢ elevada.
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Nos periodos de Verfio (nos quais 0 Wpase foi, em ambas as espécies, inferior a
-1.2 MPa) ndo se observou, em nenhuma das espécies, qualquer tipo de relagdo entre gs
e DPV. Resultados semelhantes foram observados em Q. ilex em clima mediterranico
(Martinez-Vilalta, 2003) ou Pinus ponderosa no Arizona (Kolb e Stone, 2000) € que
sugerem, de acordo com a opiniio de Jones (1992), que a magnitude da resposta
depende das condi¢Ses ambientais em particular do estado hidrico da planta. No Verfo,
a ocorréncia de condutancias sempre baixas, ao longo de todo o dia, ¢ atribuida a uma
diminuigdo da disponibilidade hidrica do s lo durante este periodo do ano. Este tipo de
resposta € consistente com a hipétese de T ee e Sperry (1988) e Sperry et al. (2002)
reflectida no modelo de Tuzet et al. (2003), segundo a qual os estomas regulam a
transpiragdo para evitar a cavitagdo no xilema. No modelo de Tuzet et al. (2003) os
estomas fecham quando a entrada em agua na folha nfo compensa a saida em agua por
transpiragdo, tal como é entendida num continum solo-planta-atmosfera. Num ensaio em
oliveira num clima mediterranico (Espanha), em arvores regadas durante o Verdo,
verificou-se que os estomas fecham em fungdo do aumento do DPV mas que quando as
arvores néo sdo regadas (Whase menor que -4.0 MPa) os estomas ndo respondem ao DPV

¢ estdo sempre fechados (respondem ao teor de agua no solo) (Moriana, 2002).

Nos modelos de condutancia estomatica ja referidos, as principais varigveis que
condicionam gs sdo o potencial hidrico do solo ¢ 0 DPV (vapor de pressdo a superficie
da folha), mas mecanisticamente o ponto d ligagdo € o potencial da folha. O potencial
hidrico foliar minimo (Wmin), medido em dis ; de sol, tanto em sobreiro como azinheira
ndo ultrapassou, para qualquer dos periodos ce medi¢8o (Primavera, Verdo e Outono) o
valor de -3.0 MPa. Valores de potencial hidrico foliar minimo semelhantes aos obtidos
no nosso trabalho séio também encontrados em outras espécies mediterranicas, como em
Q. gambelli no Norte do Arizona, em que 0 ¥uin foi sempre superior a -2.5 MPa
(Kolb e Stone, 2000), em Arbustus wunedo (Castell et al, 1994) ¢ Q. ilex
(Sala e Tenhunen, 1994) em que ¥y, niio ultrapassou o valor de -4.0 Mpa ou ainda em
Q. ilex e Q. suber em que W, foi superior a -3.0 MPa (Mediavilla e Escudero, 2003b).
Resultados semelhantes foram ainda obtidos em Vitis vinifera em clima mediterranico
em que, independentemente das plantas se encontrarem ou nio regadas, o valor de

potencial hidrico minimo néo ultrapassou -2.0 MPa (Joffre et al., 2001).
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Esta homogeneidade de valores de potencial hidrico foliar parece encontrar-se de
acordo com a opinido de varios autores (ex. Lemoine et al., 2002) que sugerem que os
valores de Wp,in Se encontram muito préximos dos valores de potencial hidrico criticos,
para os quais ocorrem processos de embolismo nos vasos xilémicos. Este valor difere
entre espécie (Lemoine et al., 2002), sendo que os estudos sobre a vulnerabilidade
funcional do xilema na condugio de 4gua, realizados em Q. ilex
(Lo Gullo € Salleo,1993) e nc¢  carvalho caducifélio Q.  pubescens
(Tyree e Cochard, 1996) indicam que p: ra estas espécies o potencial hidrico critico se
situa entre -2.0 e -3.0 MPa. Por sua Vvez, o controlo estomatico permite as plantas manter
valores de potencial hidrico acima dos valores criticos evitando a ocorréncia de
embolismo (Tyree e Ewers, 1991; Sperry, 1986; Sperry e Pockman, 1993) e desta forma

preservar a integridade funcional do xilema no transporte de dgua.

Apesar de empiricamente se conhecer o efeito da variagdo do défice de pressdo de
vapor da atmosfera na resposta dos estomas, ndo sdo ainda totalmente desconhecidos os
mecanismos que medeiam essa resposta (Meinzer, 2002), pelo que serfio necessirios
estudos mais aprofundados, particularmente em condi¢des ambientais controladas
(Franks, 2003). .
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4. VARIACAO SAZONAL NA CAPACIDADE FOTOSSINTETICA
EM FOLHAS DE SOBREIRO E AZINHEIRA

4.1. INTRODUCAO

Na tltima década tém sido publicados resultados de trabalhos experimentais e de
revisio (ex. Escalona et al, 1999; Chaves, 1991; Flexas e Medrano, 2002;
Lawlor, 2002; Maroco er al., 2002; Chaves et al., 2003; Bota et al., 2004) que
contribuiram para o esclarecimento da importéncia relativa das limitagGes estomaticas e
limitagdes bioquimicas na fotossintese em plantas sujeitas a défices hidricos do solo.
Também alguns artigos de revisio tém abordado o tema, quer de modo pontual por ex.
sobre o decréscimo de ATP - adenosina trifosfato (Tezara et al., 1999) ou sobre o
decréscimo da actividade da enzima Rubisco (Parry et al, 2002), quer de modo
abrangente do processo fotossintéticn (Flexas e Medrano, 2002; Lawlor e Cornic, 2002)
ou ainda com uma perspectiva integradora de resposta do gene a planta face ao défice
hidrico do solo em Chaves et al. (2003). Sao varios os mecanismos fisiol6gicos e/ou
bioquimicos que tém sido implicados na diminui¢do da actividade fotossintética,

quando as plantas se encontram em situagfo de défice hidrico do solo ou da atmosfera:

a) diminui¢do da concentragio intercelular de CO, (ci); atribuida a diminui¢do da
conduténcia estomatica e eventualmente ao aumento da resisténcia a difusio do CO,
no mesofilo foliar (Pearcy, 1983). Este decréscimo de ci pode inibir o metabolismo
celular, devido a inibigso de enzimas, como a enzima sacarose-fosfato-sintetase
(Vassey et al., 1991), e contribuir para induzir um ajustamento negativo no sistema
fotossintético no sentido de equilibrar o fornecimento de CO; através dos estomas ¢
a fixagdo de CO, (Chaves et al., 2003);

b) diminuigio na sintese de Adenosina-Tri-Fostato (ATP), atribuida a inactivagdo do
“coupling factor” da enzima ATP sintetase (Tezara et al., 1999). Este decréscimo de
ATP pode promover limitagdes na sintese de Ribulose 1-5,bifosfato (RuBP)
(Lawlor, 2002), o substrato da enzima Rubisco;

¢) diminui¢io da utilizagdio de trioses fosfato (Vrru); este decréscimo leva a

diminui¢do do fosfato inorgénico (Pi) disponivel para a sintese de ATP e,
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consequentemente, a diminui¢do na regeneragdio de Ribulose 1-5,bifosfato (RuBP)
(Lawlor, 2002);

d) diminui¢8io na concentragio de azoto foliar, atribuida a diminuigio da absor¢do de
azoto a nivel das raizes (McDonald e Davies, 1996). Este decréscimo de azoto
podera ter como consequéncia o decréscimo no investimento em componentes do
aparelho fotossintético, que constituem cerca de 75% do azoto foliar, como sejam as
enzimas do Ciclo de Calvin, os complexos de proteina-pigmentos e componentes da
cadeia transportadora de electrdes (Evans, 1989; Warren e Adams, 2004);

e) diminui¢do da actividade das enzimas fotossintéticas; a redugio na actividade de
enzimas do Ciclo de Calvin da fotossintese tais como da Rubisco
(ribulose 1,5 bisfosfato - carboxilase - oxigenase) pode ocorrer quando a planta se
encontra em condigdes de défice hidrico lento, prolongado e severo
(Medrano et al., 1997; Maroco et al., 2002; Parry et al., 2002; Bota er al., 2004).
Esta redugdo pode ser atribuida ao aumento da razio carbono/azoto foliar
(por alteragio das razdes entre o consumo e o fornecimento de carbono e a
deficiente absorgdo de azoto), que por sua vez vai reprimir a expressdo de genes que
codificam as enzimas fotossintéticas (Paul e Driscoll, 1997; Nielsen et al., 1999) ou
ainda com a existéncia de inibidores que se ligam aos centros activos da enzima

quando o potencial hidrico da folha é baixo (Parry et al., 2002).

Para estudar as limitagSes nfio estomaticas (limitagdes bioquimicas) e as
limitagbes estomdticas no processo fotossintético aplicam-se geralmente as
metodologias que envolvem a medigiio da taxa fotossintética (A) em fungdo da
concentragdo interna de CO; (ci), (curvas A/ci), sob condi¢des fixas de radiacdo, em
conjunto ou ndo com medi¢des de fluorescéncia da clorofila (ex. Escalona et al., 1999;
Maroco e al., 2002; Bota et al., 2004). Estes autores usaram o modelo da fotossintese
proposto por Farquhar es al. (1980) para estimar a importincia das limitagGes a
fotossintese. Uma das desvantagens deste método & que no caso de folhas heterobaricas,
como no caso do sobreiro e azinheira, o fecho dos estomas processa-se diferencialmente
num padrdo em mosaico, pelo que dai pode resultar uma sobre-estimativa dos calculos
de ci, comprometendo a correcta a andlise das curvas A/ci (Buckley et al., 1997). No
entanto, o fecho heterogéneo dos estomas nas folhas heterobaricas pode ficar
minimizado quando o défice hidrico do solo decorre num processo lento e progressivo

(Jones, 1985; Mott e Buckley, 2000; Maroco ef al. 2002).
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O modelo bioquimico de Farquhar et al. (1980) é o mais usado para estimar a
velocidade méxima de carboxilagio (Vemax) € a taxa maxima de transporte de electrdes
(Jmax) na folha, permitindo recorrer a estes pardmetros para o célculo da assimilagdo de
carbono na copa € no ecossistema (Xu e Baldocchi, 2003). Este modelo quantifica a
taxa de assimilagfio de carbono tendo em conta, quer a limitagdo pela Rubisco a baixa
concentragdo de CO, intercelular (ci) quer a taxa de regeneragdo da
ribulose 1,5 bifosfato (RuBP) com um nivel elevado de ci (Farquhar et al., 1980). A
elevada aplicabilidade deste modelo tem a ver com a) a possibilidade de quantificagio
da resposta fotossintética em fung¢do da radiagio, da temperatura, do CO, e do O; b) a
facilidade de parametrizar (Schulze et al., 1994).

O conhecimento geral sobre a variagdo dos pardmetros fotossintéticos nas plantas
pertencentes a diferentes grupos funcionais € ja elevado. Wullscheger (1993) compilou
a informacdo obtida em 109 espécies (desde espécies agricolas a florestais de clima
tropical, temperado ou semi-arido). Apesar disto, s@o poucos os estudos que se t€m
debrucado sobre a variagfo sazonal dos pardmetros fotossintéticos e/ou da sua relagéo
com o teor de azoto, a medida que a folha é submetida a varias formas de stresses
ambientais (Xu e Baldocchi, 2003). Afigura-se decisivo compreender a variagdo sazonal
dos pardmetros fotossintéticos, para modelar a fixacdo de carbono ao nivel do
ecossistema. Nos ecossistemas de tipo “savana” i.e. de arvoredo esparso, como sio os
montados mediterrdnicos torna-se importante estudar como os pardmetros da
fotossintese respondem ao défice hidrico, ja que estes ecossistemas s@o sujeitos a longos

periodos de secura estival.

O objectivo deste trabalho versou o efeito das condi¢gdes ambientais de Verdo, tais
como o défice hidrico do solo, a elevada capacidade evaporativa da atmosfera, ¢ a
temperatura e radiacdo elevada, na actividade fotossintética da azinheira,
Quercus rotundifolia, e do sobreiro, Q. suber. Pretendeu-se testar a hipGtese de que
estas condigdes estivais desfavoraveis podem promover restrigdes bioquimicas na

fotossintese.



4.2. MATERIAL E METODOS
4.2.1. Potencial hidrico

As medigbes do potencial hidrico foram elaboradas nas mesmas folhas/arvores
(Quercus rotundifolia e Q. suber) e com a metodologia ja mencionada na sec¢do 3.2.1.
Foram medidos os valores do potencial hidrico de base (Whase), medido no periodo de
madrugada, do potencial hidrico minimo (Wmin), medido ao meio-dia solar, nos dias 23
Agosto de 1999 (Verdo), 13 de Outubro de 1999 (Outono) e 19 de Maio de 2000

(Primavera).

4.2.2. Trocas gasosas
Cursos diurnos (1999-2000)

As medigBes da taxa fotossintética (A) e da condutancia estomatica (gs) foram
efectuadas nas mesmas folhas/arvores e com a metodologia j4 mencionada na sec¢do
3.2.2. Foram medidos os valores de A e gs em trés periodos do dia: manhi (entre as
8:30h e as 10:30h), que coincidem exactamente com o da sec¢do 3.2.2.; ao meio-dia
solar (entre as 12:00h e as 14:00h) e & tarde (entre as 16:00h e as 17:30h), durante os

dias em que se determinou o potencial hidrico (secgdo 4.2.1).
Curvas A/ci e Alluz

Realizaram-se curvas de resposta da taxa fotossintética (A) a variagdo da
concentragio interna de diéxido de carbono (ci), (A/ci), e curvas de resposta da taxa
fotossintética a variagdo da densidade de fluxo de fotdes da radiagdo fotossinteticamente
activa (PPFD), (A/luz), em 3 4rvores de Q. rotundifolia e em trés arvores de Q. suber
(em quatro folhas por 4rvore) com recurso a um equipamento IRGA portatil, modelo LI-
6400 (LI-COR, Nebraska, USA).

Ambas as curvas, A/ci e A/luz, foram elaboradas em duas épocas distintas, no
Verédo (Agosto-Setembro) e no Outono (Novembro-Dezembro) de 1999. Note-se que,

€m termos gerais € para ambas as espécies, o potencial hidrico de base (¥yasc) foi cerca
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de -0.15 MPa no Outono e de -1.5 MPa no Verdo (Fig. 4.1). Ambas as curvas foram
realizadas apenas no periodo da manh, para evitar o fecho dos estomas no periodo da

tarde, e que pode conduzir a erros na determinagdo dos pardmetros que abaixo se
descrevem (Pereira et al., 1987; Franks et al., 1997).

Durante a execu¢do das medi¢Ses manteve-se o interior da cAmara de medicdo do
IRGA em condigdes ambientais controladas, com a temperatura do ar de 25 +2°C e a
humidade relativa de 60 + 5 %. Na realizagio das curvas A/ci fixou-se a PPFD
(fornecida pelo sistema de iluminagfo (Li-6400-02B, LICOR, Nebraska, USA) em 1500
pmol de fotdes m™s” e fez-se variar crescentemente a concentragdo interna de CO; (de
5, 10, 20, 36, 60, 100 até 120 Pa), através de um sistema de “injeccdo de didxido de
carbono”. Nas curvas A/luz a concentragio de CO, na cimara permaneceu em 1500
pmol fotbes m'zs'l, enquanto se fez aumentar passo a passo a PPFD, desde zero a 50,

100, 200, 500, 1000, 1500 até 2000 pumol de fotdes m?s™.
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Figura 4.1 - Potencial hidrico de base (W) entre 1999 ¢ 2001 em Q. rotundifolia e Q. suber.
Os pontos representam o valor médio (n = 4) e as barras vorticais (ndo visiveis & escala do

grafico) os respectivos erros-padrio. As setas apontam para os perfodos de realizagdo de curvas
Alcie Alluz.
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Anilise das curvas A/ci — Modelo de Farquhar et al. (1980)

A taxa méxima de carboxilago (Vemax), a taxa méxima de transporte de electrdes
(Jmax), @ taxa de respiraggo (Rd) e a velocidade de utilizagio de trioses fosfato Vo),
foram determinadas a partir do modelo proposto por Farquhar et al. (1980) e Farquhar e
von Caemmerer (1982) com modificagSes por Sharkey (1985). Segundo este modelo
bioquimico da fotossintese, a taxa fotossintética (A) € o resultado da taxa de
carboxilagio (Vc), a qual se subtrai o efeito da foto-respira¢do (Vo), uma vez que neste
processo se forma uma molécula de CO, por duas reacgbes de oxigenagdo, e a

respirac&o mitocondrial (Rd) (equaggo 4.1).

Ci

A=Vc-0.5Vo-Rd ou A =Vc(1—-£)—Rd Eq. 4.1

em que Vc € a taxa de carboxilagiio e Vo ¢ a taxa de oxigenagdo da ribulose 1,5-
bifosfato-carboxilase-oxigenase (Rubisco); Rd a respiragdo mitocondrial; I' o ponto de
compensacgéo da fotossintese ou seja, a concentracdo de CO; para a qual a fotossintese
iguala a foto-respiraciio (Ve=2Vo) e ¢; a pressio parcial de CO; nos espagos

intercelulares.

A taxa de carboxilagdo (Vc) é determinada pelo valor minimo das seguintes taxas

de carboxilagfo seja Vc = min {Wc,Wj‘, Wp} ,

- Wc a taxa de carboxilagdo quanc limitada pela quantidade e propriedades

cinéticas da Rubisco e expressa como na equacéo 4.2.

- Wj a taxa de carboxilagio quando limitada pela regeneragdo de RuBP e

expressa como na equagio 4.3.

- Wp a taxa de carboxilagio quando limitada pela velocidade de utilizagio de

trioses fosfato e expressa como na equagdo 4.4.

c,-I"

We="Vc,_ . Eq. 4.2

0.
c,+K .Q+—+
1 C( K)

o
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Sendo Ve, a taxa maxima de carboxilagdio; K, e K,, as constantes de Michaelis-

Menten para a reacgio de carboxilagdo e de oxigenag3o, respectivamente € Oi a pressio
parcial de O,.

Na equagfo 4.3, a letra J assinala a taxa de transporte de electrdes, onde figuram

também os dois pardmetros ci e I'* Jja referidos.
_ J

(T — Eq. 4.3
)
Cl

A taxa de transporte de electrdes (J) € expressa considerando que s3o necessarios 4

electrdes para a reacgiio de carboxilagfo (Vc) ou para a reacgdo de oxigenagdo (Vo)

J=4 (Vc+Vo) Eq. 4.3.1

Por outro lado, na equacdo 4.4, Vypy representa a velocidade de utilizagdo de

trioses fosfato em que Vqpy = (A—-;Rd—), sendo A a taxa de fotossintese ¢ Rd a
respiragao.
37,
Wp=—-—T0__ Eq. 4.4
r*
ci

E de salientar que I" varia entre os organismos fotossintéticos, embora seja
relativamente constante nas plantas superiores (Bainbridge et al., 1995). Nesta tltima
situagdo IT* ¢ definido pela especificidade da Rubisco para o CO, relativamente ao 0,

(CO; e O; competem pelos centros. activos da enzima) tal como na equacio 4.4.1.

+_0.50
T

I

Eq. 4.4.1

em que 1 € o factor de especificidade da Rubisco, determinado em fungéo das taxas

- . . N 1 Ve K
maximas de carboxilacéio e oXxigenagao antes indicadas, sendo t = 7"‘“"70
0

max [4
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Calculo dos pardmetros fotossintéticos e da respiracdo a partir das curvas A/ci

Para determinar estes pardmetros a partir das curvas A/ci é necessario obter valores
de taxa fotossintética nas trés fases da curva (Figs. 4.2 € 4.3) (Long e Bernarcchi, 2003):
i) fase de limitagdo da fotossintese pela Rubisco; ii) fase de limitagdo da fotossintese
pela regenerag@o de ribulose 1,5-bifosfato (RubP) e iii) fase de limitaciio da fotossintese
pela velocidade de utilizagdo de trioses fosfato (Vrpy). Quando ndo hé limitaggo pela

Vrpy, a curva é formada apenas pelas ¢ 1tras duas fases.

40 . 4"“"3
R‘—*biﬁﬁ?,..(«'z" - Rubp| (i)
TPU i) v ,

-
G - &

0 200 400 600
C; (mmol mol™)

Figura 4.2. Curva A/ci. Taxas fotossintéticas quando limitadas pela actividade da ribulose 1,5-
bifosfato carboxilase-oxigenase (Rubisco), regeneracio de ribulose 1,5-bifosfato (RubP) e
velocidade de utilizagdo de trioses fosfato (V1pu). A taxa fotossintética encontra-se representada

pela linha mais espessa a cheio (Adaptado de Long e Bernacchi, 2003).
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Figura 4.3. Curvas de limitagio da fotossintese pela actividade da ribulose 1,5-bifosfato
carboxilase-oxigenase (Rubisco), regeneragio de ribulose 1,5-bifosfato (RubP) e utilizagdo de
trioses fosfato (Vipy). A taxa fotossintética é determinada pelo minimo das trés fungdes
(Adaptado de Long e Bernacchi, 2003).

Velocidade de carboxilagio mixima e de respiragio

Os valores de velocidade de carboxilagdo méxima (Vema) € de respiragdo Rd
foram estimados a partir dos valores de taxa fotossintética (A) e concentragdo de CO;
interna (ci) menores que 20 Pa, a que corresponde a fase linear da curva A/ci, em que A

¢ apenas limitada pela Rubisco (quando a PPFD ¢ saturante).

Substituindo Vc da equagdo 4.1 por Wc (para valores menores que 20 Pa,

considerando-se a limitagfio de A pela taxa de carboxilagéo pela Rubisco) obtém-se:

l" *
A=Wc(l - —) - Rd Eq.4.5
ci
ou A=f (Vema)-Rd Eq. 4.6
T *
emque f = ci-T Eq.4.7
ci+ Kc(l + 2)
| KO
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O ajustamento de A em relagdio a ci nesta fase linear da curva A/ci ¢ feito em
relacdo as duas variaveis (Vemax € Rd), figurando Ve, como o declive e sendo Rd o

ponto de intercepgdo no eixo das ordenadas.
Taxa maxima de transporte de electrées

O valor da taxa maxima de electrdes (J max) foi estimado a partir dos valores de taxa
fotossintética (A) e concentragiio de CO, interna (ci) maiores que 20 Pa. Substituindo
Ve da equagdo 4.1 por Wj (para valores superiores a 20 Pa, considerando-se a limitagdo

de A pela regeneragdo de RuBP) obtém-se:

) r*
A=Wj (1——_)—Rd Eq. 4.8
Cl
ouA=g(J)-Rd Eq. 4.9
ci—-I*
E = Eq. 4.10
A i T105D" q

Verifica-se que quando a PPFD ¢ saturante (tal como aconteceu neste trabalho) J é
igual a Jmax. O ajustamento de A em relagdo a ci nesta fase da curva é feito em relagdo as
duas varidveis (J e Rd), figurando J como o declive e sendo R4 o ponto de intercepgdo

no eixo das ordenadas.
Velocidade de utilizacdo de trioses fosfato

A limitagdo da taxa fotossintética (A) pela velocidade de utilizagio de trioses
fosfato (Vpy) implica que A ndo aumenta, ou diminui mesmo, quando aumenta a
concentragdo de CO; interna (ci)

Vrpy = ——(A ;Rd)

Para a estimativa dos paradmetros fotossintéticos citados (Vcmax, Jmax, Rd € Vrpy)

utilizou-se um programa criado em MS Excell, cedido gentilmente por Jodo Maroco'

! Departamento de Estatistica, Instituto Superior de Psicologia Aplicada, Lisboa
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Correccédo dos parametros fotossintéticos em funcédo da temperatura

As constantes de Michaelis-Menten (Kesc) = 40.4 Pa e Kopsecy = 24.8000 Pa) e

I'* foram corrigidas para a temperatura de acordo com Harley et al. (1992) em que:

valor corrigido (para cada pardmetro) = valor a temperatura de referéncia
-AEa (RT .. n .
exp (c-AEa ( )), sendo ¢, o valor caracteristico para cada pardmetro, E,, a energia de

activagdo, R, a constante dos gases ideais¢ T a temperatura absoluta.
Determinacio da limitacdo estomitica a fotossintese

Farquhar e Sharkey (1982) sugerem um meétodo simples para a determinagéo da
contribui¢do dos estomas na limitagio a fotossintese (RSL) a partir das curvas A/ci

ajustadas.

Para tal, é necessario considerar a taxa fotossintética em condigdes de CO;
ambiente (ca), quando ci<ca, e a taxa fotossintética em condi¢bes de auséncia de

limitagdo a entrada do CO, pelos <estomas, em que ci=ca, de acordo com a equacdo 4.11.

Aci=35Pa -4

RSL = =357 1 (%, Eq.4.11

ci35Pa

em que A= 35 Pa € a taxa fotossintética para concentracdo intercelular de CO,
(ci) igual a 35 Pa; A= 35 Pa é a taxa fotossintética para concentragio ambiente de CO;

(ca) igual a 35 Pa. Neste trabalho utilizou-se ca=36 Pa e ci=36 Pa.
Anilise das curvas A/luz

Através da curvas A/luz determinou-se a eficiéncia quéntica aparente (P) € a taxa
fotossintética maxima (Amaxc). O pardmetro @ define a eficiéncia com que a luz é
convertida em produtos da fotossintese (n° de moles de carbono fixados por n° de moles

de fotbes incidentes) a partir do declive da fracgdo linear da curva A/luz.

De acordo com Harley er al., (1986) ¢ Hogan et al., ( 1996) as curvas de resposta

da fotossintese a luz sdo descritas pela seguinte fungfo nfo linear:
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A =DPPFD

1+ @’ PPFD? , |- Rd
Amax c

sendo A a taxa fotossintética, PPFD a densidade de fluxo foténico, Apac a taxa
fotossintética maxima, ® a eficiéncia quantica aparente e Rd a respiragio a luz

(excluindo a foto-respiragdo).

Para cada curva de A/luz medida foi ajustada uma curva segundo a equagdo
anterior e determinados os parimetros ®, Anaxc € Rd por regressdo. Para o efeito foi

usado o programa SigmaPlot (Systat software, Inc, USA, versio, 8.0).
4.2.3. Anilises foliares: estruturais e bioquimicas

As amostras para os parimetros que se seguem foram colhidas nos dois periodos
(Vero e Outono de 1999) em que se realizaram as curvas de resposta da fotossintese ao

CO; e a luz (A/ci e A/luz), usando trés arvores por espécie (Q. rotundifolia e Q. suber).
Area foliar especifica

Recolheram-se 30 folhas por arvore. Foram sempre seleccionadas folhas que se
formaram no ano em curso e localizadas em ramos vizinhos as folhas utilizadas nas
curvas A/ci. Depois de colhidas, as folhas foram de imediato colocadas em malas
térmicas com termo-refrigeradores, para evitar perda de peso, sobretudo por respiragéo,
¢ assim foram transportadas para o laboratério. Foram retirados os peciolos as folhas e
medidas as respectivas areas foliares num medidor portatil de area foliar modelo LI-
3000A, com uma plataforma de bancada modelo LI-3050A ambos da LI-COR.
Posteriormente, as folhas foram colocadas a secar numa estufa a 80°C durante 48h,
periodo ap6s o qual foi obtido o seu peso seco numa balanga (Mettler, Toledo PB 3002)

com precisdo de 4 casas decimais.

Actividade da Rubisco

A actividade da Rubisco foi determinada nas mesmas trés arvores por cada espécie

(Q. rotundifolia e Q. suber), nas quais se efectuaram as medi¢Oes das trocas gasosas e
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realizaram as curvas A/ci e A/luz. Por cada arvore foram amostradas quatro folhas, nas
quais se realizaram as curvas A/ci. De cada folha retiraram-se, ao meio do dia solar,
quatro discos foliares com 0.8 cm de didmetro, os quais constituiram uma amostra. As
amostram foram de imediato colocadas em azoto liquido (-80°C) e posteriormente
guardados numa arca ultracongeladora (-80°C). A actividade da Rubisco foi medida
seguindo a metodologia proposta por Leegood (1993) no Laboratdrio de Ecofisiologia
Molecular do Instituto de Tecnologia Quimica e Bioldgica (ITQB) de Lisboa.

Hidratos de carbono nio estruturais

A concentragdo de hidratos de carbono nas folhas foi determinada nas mesmas trés
arvores por cada espécie (. rotundifolia e Q. suber) nas quais se efectuaram as
medigOes das trocas gasosas e realizaram as curvas A/ci € A/luz. Por cada arvore foram
amostradas quatro folhas, anexas as utilizadas na realiza¢do de curvas A/ci e A/luz. De
cada folha retiraram-se, ao meio-dia solar, seis discos foliares com 0.6 cm de didmetro,
0s quais constituiram uma amostra. As amostras foram de imediato colocadas em azoto
liquido (-80°C) e posteriormente guardadas numa arca ultracongeladora (-80°C). Os
hidratos de carbono soliveis e insoliveis (amido) foram, ap6s hidrélise com acido,
quantificados a partir de uma reacgdio colorimétrica, usando antrona como reagente
(Robyt e White, 1990). Neste processo aplica-se etanol (70%, v/v) para extrair 0s
hidratos de carbono soluveis do macerado foliar, enquanto que os hidratos de carbono
insoluveis sdo hidrolizados pelo acido cloridrico (1.1%, v/v) aplicado durante 30
minutos a 95°C. A concentra¢do de hidratos de carbono nos extractos ¢ determinada,
apés a reac¢do com a antrona, por medi¢do da absorvancia da solugdo a 625 nm,
recorrendo a comparagdo com uma recta de calibragdo previamente conhecida. A
quantificacdo dos hidratos de carbono foi realizada no Departamento de Engenharia

Florestal do Instituto Superior de Agronomia em Lisboa.
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Azoto foliar

A concentragio de azoto nas folhas foi determinada nas mesmas trés 4rvores por
cada espécie (Q. rotundifolia e Q. suber) nas quais se efectuaram as medicbes das trocas
gasosas ¢ realizaram as curvas A/ci e A/luz. Por cada 4rvore foram amostradas entre 20
e 30 folhas, anexas as utilizadas na realizagio de curvas A/ci e A/luz (i.e. folhas do
mesmo ramo € ano). Retiraram-se os peciolos das folhas € o material vegetal foi
colocado a secar numa estufa a 80°C durante 48h; depois foi finamente moido e passado
por um crivo de malha 0.5 mm para anilise posterior. O teor de azoto total foi
determinado num analisador automatico de azoto (Leco, modelo FP-528, USA) com
base no método de Kjeldahl (Bremner e Mulvaney, 1982). A quantificag¢do do azoto
foliar foi realizada no Laboratério de Nutri¢do Animal do Instituto de Ciéncias Agrarias

Mediterranicas (ICAM) nas instalagdes da Universidade de Evora.
Clorofila

A concentragdo de clorofila nas folhas foi determinada nas mesmas trés arvores
por cada espécie (Q. rotundifolia e Q. suber) nas quais se efectuaram as medi¢Ges das
trocas gasosas e realizaram as curvas A/ci e A/luz. Por cada arvore foram amostradas
quatro folhas, anexas as utilizadas na realizagio de curvas A/ci e A/luz. De cada folha
retiraram-se, ao meio do dia solar, seis discos foliares de 0.6 cm de didmetro, os quais
constituiram uma amostra. As amostras foram guardadas a 4°C (no frigorifico) e a
quantificagdo das clorofilas procedeu-se nas 48h seguintes. O teor de clorofila foi
determinado espectrofotometricamente, registando para tal a absorvancia a 645 nm e
663 nm dos extractos vegetais em solugiio aquosa de acetona (80%), e utilizando as
equagdes propostas por Arnon (1949). Para evitar a conversdo de clorofilas noutros
pigmentos como sejam as feofitinas, adicionou-se carbonato de magnésio a solugio de

extracgdo da clorofila (Lichtenthaler, 1987).
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4.2.4. Tratamento estatistico dos dadeos

A estatistica descritiva foi efectuada conforme descrito em 3.2.3. Os efeitos da
espécie, das datas de medigdo e respectiva interacgo nos pardmetros determinados

neste trabalho, foram também efectuados conforme descrito em 3.2.3.

Ajustaram-se modelos de regressdo no linear entre a densidade de fluxo de fotdes

da radiagfdo fotossinteticamente activa (PPFD) e a taxa de assimilagio de carbono (A)

(A= ®PPFD ) e entre a concentragdo intercelular de CO,

Amaxc

(ci) e A. Os ajustamentos dos modelos foram efectuados com o citado programa
SigmaPlot. Os modelos foram considerados validos quando P<0.05. A estimativa dos
parametros fotossintéticos do modelo proposto por Farquhar et al. (1980) e Farquhar e
von Caemmerer (1982) com modificagdes por Sharkey (1985) (Vcmax, mae, Rd* e

Vrpu®) foi efectuada no ja referido médulo programado em MS Excell.

4.3. RESULTADOS

4.3.1. Variacao sazonal da condutincia estomatica e taxa fotossintética

O potencial hidrico de base (Wpase) ndo diferiu, para cada espécie, entre o Outono
(13 de Outubro de 1999) e a Primavera (19 de Maio de 2000) (P>0.05), tendo sido menor
no Verao (23 de Agosto de 1999) (P<0.05) relativamente as duas outras estagées (Tabela
4.I). No Verdo, o Wpase dependeu da espécie, tendo sido mais elevado em Q. rotundifolia
relativamente a Q. suber (P<0.05). A Figura 4.4. representa a evolugdo didria da taxa
fotossintética (A) e da condutincia estomatica (gs) em Q. rotundifolia € Q. suber com
valores da manhé, do meio-dia e da tarde, no Verio (23 de Agosto de 1999), Outono (13
de Outubro de 1999) e na Primavera (19 de Maio de 2000). Verificou-se que gs € A

2 Ve Velocidade de carboxilagdo maxima

3 Jmax, taxa maxima de transporte de electrbes

4 Rd, respiragsio

> Vrpu, velocidade de utilizagdo de trioses fosfato
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variaram paralelamente em ambas as espécies ao longo do dia. Os valores méaximos de

gs e A registaram-se, em todas as estagdes, na medi¢do da manhai.

Tabela 4.1. Potencial hidrico de base (W) em Q. rotundifolia e Q. suber no Verdo (23 de
Agosto de 1999), Outono (13 de Outubro de 1999) e na Primavera (19 de Maio de 2000). Os
valores sdo médias (n = 12 a 16z erro padrio da média). Letras iguais indicam que n#o existem
diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores) seguida de testes

multiplos de Bonferroni.

Espécie Estacio Fase (MPa)
Primavera -0.10+0.00 a
Q. rotundifolia Verio -1.16£0.02 b
Outono -0.09+ 0.00 a
Primavera -0.13+0.01 a
Q. suber Verdo -1.48+0.03 ¢
Outono -0.10+ 0.07 a

A conduténcia estomética e a fotossintese apresentaram valores baixos durante
todo do dia no Verfo, apenas ligeiramente superiores na medigdo da manhd, gs de
0.110 mol m? s em Q. rotundifolia e de 0.060 mol m? s' em Q. suber e A de
4.21 pmol CO; m? s em Q. rotundifolia e 2.62 uymol CO, m™ s em Q. suber. No
Outono, observou-se, em ambas as espécies, uma recuperagdo de gs, para cerca de duas
vezes mais, € de A, para cerca de quatro vezes mais, em relagdo ao Verdo anterior.
Nesta estagfio do ano, gs foi de 0.199 mol m? s em Q. rotundifolia e de 0.115 mol
m? st em Q. suber; enquanto que A foi de 15.24 pmol CO; m? s em Q. rotundifolia e
de 10.23 pmol CO; m™ s em Q. suber. Na Primavera seguinte gs e A ndo atingiram os
valores do Outono. De salientar que as medicdes da Primavera foram efectuadas em
folhas jovens, em ambas as espécies, o que podera justificar os valores de gs e A

menores nesta altura do ano.
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Figura 4.4. Cursos diurnos de taxa fotossintética (A) e condutdncia estomatica (gs), em
Q. rotundifolia e Q. suber, no Verdo (23 de Agosto de 1999), Outono (13 de Outubro de 1999) e
na Primavera (19 de Maio de 2000). Cada ponto corresponde ao valor médio (n = 12) € as barras

verticais (por vezes ndo representaveis a escala do grafico) aos respectivos erros-padrdo.
* TUC, Tempo Universal Coordenado segundo meridiano de Greenwich.
4.3.2. Parametros fotossintéticos

Os pardmetros; velocidade de carboxilagio méxima (Vcma), taxa méxima de
transporte de electrdes (Jnax) velocidade de utilizagdo de trioses fosfato (Vipy) € respiragdo
(Rd) variaram, em ambas as espécies, com a época do ano (Verso e Outono) (Tabela 4.11
e Fig. 4.5). No Verfio, Vcma, decresceu 33% e 26%, Jmax, decresceu 20% e 17% e Viru
decresceu 58% e 63%, respectivamente na azinheira e sobreiro, em relagdo ao Outono
(P<0.01 e P<0.05) enquanto que Ry foi mais elevada (P<0.01) no Verdo, aumentou 3.7 e
1.8 vezes, respectivamente na azinheira e sobreiro. No Verdo, a limitagéo pela utilizacdo

de trioses fosfato (V1py) constituiu, em ambas as espécies, a fungdo limitante da taxa de
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assimilagdo (Fig. 4.6 ¢ 4.7); enquanto que no Outono, a regeneragio de RuBP constituiu
também uma fungdo limitante da taxa de assimilag@io. A limitagdo estomatica relativa
(RSL) foi nas duas espécies mais elevada no Verio do que no Outono (P<0.05) (Tabela
4.1). O sobreiro apresentou maior Vemax do que a azinheira (P<0.01), em ambas as
¢pocas do ano; no entanto, nfo se verificaram diferengas entre as duas espécies

relativamente aos parametros Jmav, V1ry € Rd.

Tabela 4.I1. Parametros fotossintéticos: velocidade maxima de carboxilagio (Vcpay), transporte
maximo de electrdes (Jyay), respiracdo mitocondrial (R4), velocidade de utilizagdo de trioses
fostato (Vrpy) e limitagio estomatica relativa (RSL, %), em Q. rotundifolia e em Q. suber, no
Verdo e no Outono de 1999. Os valores foram obtidos a partir do modelo de
Farquhar et al. (1980) com modificagSes por Sharkey (1985) para cada curva A/ci ajustada com
R?>0.99 ¢ correspondem a médias (n = 12) + erro padrio da média. Letras iguais indicam que
ndo existem diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores) seguida

de testes multiplos de Bonferroni.

= chax J max Rd VTPU RSL
Estago umolm™?s™! pmolm?s’!  imolm?s? pmolm?s’! %
Quercu: rotundifolia
Verdo 31.96+227 a 100.80+6.33 a  2.34+0.36 a 268+029 a 395+13 gq

Outono 4791127 b 12520+£7.61 b 0.630.17 b 6.41+0.11 b 252422 p

Quercus suber

Verdio 40.63£2.61 b 103.14x12.46 a 227027 a 227027 a 397415 g
Outono 54.64£3.93 ¢ 125824865 b 126:034 b 620030 b 299:24 b
ANOVA Ve T Ry Viru RSL
(dois factores) .
F= 6.783 F = 0.009 F=0.154 F=1292 F = 0.265
Espécie P<0.01 P>0.05 P> 0.05 P> 0.05 P>0.05
F =33.858 F =5.484 F =30.149 F=198.331 F=31.367
Data P<0.01 P<0.05 P<0.01 P<0.01 P<0.01
F = 1.485 F=0.021 F=0.445 F=0.142 F=0.170
EspéciexData 1 s P>0 .05 P>0.05 P>0.05 P>0.05
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Figura 4.5. Curvas de respostas da taxa de assimilagdo ao CO, intercelular (ci) em azinheira,
Q. rotundifolia, € em sobreiro, Q. suber, no Verdo e Outono. Cada ponto corresponde ao valor
médio (n = 10 a 12) e as barras aos respectivos erros-padrio. As curvas foram ajustadas segundo
o modelo proposto por Farquhar ef al. (1980) com modificagdes por Sharkey (1985) (descrito

no ponto 4.2.2) em que R?>0.99 do ajustamento paracada curva.
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Figura 4.6. Resposta da taxa de assimilagdo (A) a concentracdo interna de CO, (ci), valores
medidos (e) e valores ajustados (o) no Verio e no Outono em azinheira Q. rotundifolia. A taxa
de assimilagdo ajustada é uma fungéo dos minimos da taxa de carboxilagdo (W,), taxa de
regeneragio de RubP (W) e da taxa de utilizagdo de trioses fosfato (Wp). Todos os modelos
ajustados tém R® >0.99. Os pontos tragam uma curva representativa para cada periodo do ano
(Verdo e Outono), cujos valores médios (n = 12) estdo na Tabela 4.I1. As setas apontam para a

fungdo limitante da taxa de assimilagdo para os valores maximos de ci.
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Figura 4.7. Resposta da taxa de assimilag@o (A) a concenira¢do interna de CO, (ci), valores
medidos (e) e valores ajustados (o) no Verio e no Outono em sobreiro Q. suber. A taxa de
assimilagdo ajustada ¢ uma fungdo dos minimos da taxa de carboxilagio (W,), taxa de
regeneracdo de RubP (W) e da taxa de utilizagdo de trioses fosfato (Wp). Todos os modelos
ajustados tém R? >0.99. Os pontos tracam uma curva representativa para cada periodo do ano
(Verédo e Outono), cujos valores médios (n = 12) estdo na Tabela 4. As setas apontam para a

fungdo limitante da taxa de assimilagdo para os valores maximos de ci.
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4.3.3. Actividade da Rubisco, estrutura e composi¢io quimica da folha

Os resultados da ANOVA (dois factores) mostram que a data de medigdio (Verdo

ou Outono) e a espécie determinaram diferengas significativas (P<0.01, Tabelas 4.11I e

4.IV) na actividade da Rubisco (apenas a data), no teor de azoto, de aglicares soliveis e

amido, nas folhas. Enquanto que na érea foliar especifica (SLA) e no teor de clorofila

apenas a espécie determinou uma diferenga significativa (P>0.05, Tabelas 4.111 ¢ 4.IV).

Tabela 4.II1. Resultados do teste estaiistico ANOVA (a dois factores) para os parimetros:

actividade da Rubisco, clorofila foliar total e azoto.

Actividade

Clorofila

Rubisco total Azoto
Espécie F=2.63 F=23.32 F=180.74
P>0.05 P<0.01 P<0.01
Data F=30.09 F=9.48 F=201.53
P<0.01 P>0.05 P<0.01
Espécie x Data F=3.37 F=0.02 F=11.36
P>0.05 P>0.05 P<0.01

Tabela 4.IV. Resultados do teste estatistico ANOVA (a dois factores) para os parimetros:

agucares soluveis, amido e area foliar especifica (SLA).

Aclcares . Area foliar especifica
soliaveis Amido (SLA)
Espécie F= 30.68 F = 68.54 F =36.449
P<0.01 P<0.01 P<0.01
Data F= 35.89 F =89.00 F=1.170
P<0.01 P<0.01 P>0.05
Espécie x Data F= 12.56 F= 18.98 F=1.128
P<0.01 P<0.01 P<0.05

A actividade da Rubisco e o teor de azoto foram menores, em ambas as €especies,

no Ver&o em contraste com o Outono (Fig.4.8). A azinheira apresentou maior actividade

da Rubisco (apenas no Outono), teor em clorofila e em azoto nas folhas relativamente

ao sobreiro (P<0.05).
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Figura 4.8. As colunas representam: A, actividade da Rubisco. B, clorofila total e C, azoto em

folhas de Q. rotundifolia € Q. suber durante o Verdo 1999 (riscas verticais) ¢ Outono 1999

T AT, R PRI Y

(riscas inclinadas). As barras representam os erros padrdes das médias (n=12). Letras iguais
indicam que ndo existem diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois

factores) seguida de testes multiplos de Bonferroni (Tabela 4.111).

Os teores em agucares soliiveis € em amido foram também menores, para ambas i
as espécies, no Verdo comparativamente ao Outono (Fig. 4.9). Em ambas as datas de
medicdo (Outono ¢ Verdo) a azinheira apresentou teores de agucares soliveis € de
amido mais elevados relativamente ao sobreiro (P<0.05). Todavia, a azinheira
apresentou menor SLA relativamente ao sobreiro, para os periodos de Verdo e de

Outono (P<0.05) (Fig.4.9). G
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Figura 4.9. As colunas representam A, agucares soluveis; B, amido e C, érea foliar especifica
(SLA) em folhas de Q. rotundifolia e Q. suber durante o Verdo 1999 {riscas verticais) ¢ Outono
1999 (riscas inclinadas). As barras representam os erros padrdes das médias (n=12). Letras
iguais indicam que nio existem diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a

dois factores) seguida de testes multiplos de Bonferroni (Tabela 4.IV).

4.3.4. Eficiéncia quintica e capacidade fotossintética mixima

A Figura 4.10. ilustra a relag@o entre a taxa fotossintética (A) e a densidade de
fluxo foténico (PPFD) e na Tabela 4.V figuram os valores da eficiéncia quantica (D) e
da taxa fotossintética maxima (Amaxc) €m Q. rotundifolia e Q. suber, no Verdo e
Outono. Amaxc f0i, em ambas as espécies, menor no Verdo relativamente ao Outono

(P<0.01), ® foi tendencialmente menor no Verfo, apesar de a diferenca entre as
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estagSes ndo ser significativa. Nio se verificaram diferengas entre as espécies para oS
referidos pardmetros fotossintéticos (Amaxc € @) no Outono. Todavia, no verao, Amaxc fol

menor no sobreiro relativamente a azinheira
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Figura 4.10. Curvas de resposta da taxa fotossintética a diferentes densidades de fluxo de fotdes
(PPFD), a concentragio saturante de CO, em Q. rotundifolia e Q. suber no Verio e Outono de
1999. Cada ponto corresponde ao valor médio (n = 12) das medigSes para igual PPDF e as

barras verticais os respectivos erros padrdo. As curvas foram ajustadas segundo o modelo

A=PPDF, - - (Harley et al., 1986 e Hogan et al., 1996) em que R? para
0P ) 5

cada curva foi >0.99.
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Tabela 4.V. Pardmetros fotossintéticos: eficiéncia quantica (®) e capacidade fotossintética
maxima (Amax) €m Q. rotundifolia ¢ Q. suber no Verio e Outono de 1999. Os valores foram

obtidos a partir do modelo para cada curva A/luz ajustada com

A=®PPFD
1+¢2PPFD/ .| -Rd
Amax

R> 0.99 e correspondem a médias (n = 12) * erro padrdo da média Letras iguais indicam que

néo existem diferengas significativas (P>0.05), resultados de ANOVA (a dois factores) seguida

de testes multiplos de Bonferroni.

Espécie Estag:ﬁo o Amaxc" .
(umol CO, /umol fotdes) m?s™) (umol CO, m%s™)
Verdo 0.056+0.003 a 11.46+£1.78 a
. rotundifoli
Q- rotundifolia . no 0.069:£0.005 a 21.97+1.75 b
Verdo 0.075+0.009 a 7.31+0.81 ¢
Q. suber
Outono 0.084+0.006 a 23.02+£1.73 b
ANOVA (O] Amaxc
(dois factores) (umol CO, /umol fotdes” m2s™) (umol CO, m%s™)
F=391 F=0.76
Espécie P=0.06 P>0.05
F=1.65 F=55.10
Data P>0.05 P<0.01
F=0.06 F=2.16
P>0.05 P>0.05

Espécie x Data

4.4. DISCUSSAO
Variagfio sazonal na estrutura da folha

A massa foliar por unidade de érea foliar (LMA, g m™), ou o seu inverso, a area
foliar especifica (SLA, m? g') é um parametro estrutural relevante na interpretacio da
capacidade de aclimatagdo da fotossintese de diferentes espécies, face 4 variagdo das
condi¢des ambientais. Neste sentido, importa caracterizar a variagdo temporal € inter-
especifica deste pardmetro estrutural foliar. Assim, os valores de SLA no sobreiro, no
Verdo (576 + 0.29 ¢cm™ g™"), foram semelhantes aos obtidos por Faria et al. (1996)
(58.5 cm™ g") e Faria et al. (1998) (55.3 ecm® g!) e aos obtidos por Cerasoli (2002)
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652+ 043 cm? g") em folhas da mesma espécie € em periodos do ano
correspondentes. Na azinheira, os valores de SLA, no Verdo (41.6 £ 0.29 cm™ g™) foram
menores que os obtidos por Faria er al. (1998) (52.3 cm™ g) na mesma espécie mas
superiores aos de Q. ilex. (38 cm™ g’y por Valladares et al. (2000). N3o se verificou, em
qualquer das espécies estudadas, qualquer variagdo sazonal de SLA entre o periodo de
Verdo e o Outono seguinte. Também Cerasoli (2002) nio encontrou, em Q. suber,
qualquer variagio sazonal deste pardmetro. Poderia esperar-se que os valores de SLA
diminuissem com o aumento da idade da folha, uma vez que em folhas mais velhas se
véo acumulando compostos de reserva e estruturais (Sabaté et al. 1999,
Niinemets ef al., 2004). Esta auséncia de variagdo sazonal de SLA, pode ser devida a
retranslocacéio dos compostos de carbono para folhas e/ou caules jovens durante o
Outono, ja que neste periodo do ano ocorre geralmente, nestas espécies, crescimento

vegetativo (S4, 2001).

Variagio sazonal da condutincia estomatica e da taxa de fotossintese

A condutincia estomatica (gs) e a taxa de fotossintese (A) foram fortemente
inibidas durante o periodo estival, em ambas as espécies. Neste periodo do ano, as
condi¢des ambientais, em particular o défice hidrico do solo, promoveram um
decréscimo da condutincia estomatica limitando a absor¢do de didxido de carbono. No
entanto, as limitagSes a fotossintese, durante o periodo estival, ndo foram apenas de
ordem estomitica, tendo ocorrido também, em ambas as espécies, limitagdes a nivel
bioquimico. A eficiéncia quantica (®) e a capacidade de transporte de electrdes (Jpax)
foram menores, em ambas as espécies, durante o periodo estival. Quando os estomas
fecham e a radiagio incidente nas folhas ¢ elevada, como acontece nas plantas durante
Verdo do clima tipo mediterrdnico, ocorrem geralmente processos de foto-inibi¢do
(Werner et al., 2001a, b), os quais sendo intensos podem danificar os componentes das
membranas tilacoidais e promover decréscimos de Jmax. Também, a velocidade de
carboxilagdo méxima (Vcma) contribuiu para limitar a fotossintese durante o periodo
estival em ambas as espécies. Os dados da actividade da Rubisco corroboram esta
limitagfo a nivel bioquimico. Este paralelismo entre a actividade da Rubisco e Vemax
observou-se também em outros trabalhos com caducifélias, como em Populus tremula,

Fraxinus excelsior e Corylus avelana (Niinemets et al., 1998) e em videira,
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Vitis vinifera, (Maroco et al., 2002). No entanto, comparando as duas espécies do
presente estudo, no periodo de Outono, verificou-se que a azinheira evidenciou maior
actividade da Rubisco relativamente ao sobreiro (Fig. 4.8) correspondendo no entanto a
menor Vemax (Tabela 4.11). Também Niinemets et al. (1998) obtiveram resultados
semelhantes em Tilia cordata i.e. uma diminui¢do de Vcmay, com o aumento de actividade
da Rubisco determinada In: vitro. Esta discordancia, entre Vemay € actividade da Rubisco
in vitro, podera ser atribuida a elevada resisténcia a difusdo do CO, nos espagos
intercelulares até aos locais de carboxilagdio, devido a um espessamento das paredes
celulares com lenhina. No presente trabalho, poder-se-4 colocar a hipétese de que a
menor area foliar especifica (SLA) na azinheira (folhas mais espessas e/ou mais densas)
relativamente ao sobreiro estar associada a um aumento da resisténcia de difusdo de CO,
até aos locais de carboxilagio da enzima Rubisco, o qual acarretaria uma diminuigio de

Vcmax, relativamente ao sobreiro.

A diminuigdo da actividade da Rubisco, quando as plantas sio sujeitas a uma
secura moderada ou intensa e prolongada do solo (ex. Giménez et al., 1992;
Medrano et al., 1997; Maroco et al., 2002, Parry et al., 2002; Bota et al., 2004), pode
estar relacionada com alterages a nivel da expresséo genética da enzima; eventualmente
associadas a alteragdes da razdio carbono / azoto na folha (Paul e Driscoll, 1997;
Nielsen et al., 1999). Durante o periodo estival ocorre um reajuste nas concentragdes de
carbono e azoto foliares, promovendo alteragdo na razdo carbono/azoto (C/N). Esta
alteragdo, da razo C/N, resulta de reajustes no metabolismo da planta, face a condi¢des
ambientais pouco favoraveis, e que incluem um decréscimo da assimilag@o de carbono,
um decréscimo da absor¢io de azoto durante os periodos de défice hidrico
(Lawlor e Cornic, 2002) e um decréscimo na utilizag@o de compostos de carbono devido
a redugdo do crescimento vegetativo (Chaves, 1991). No entanto, os resultados deste
trabalho indicam que um dos factores que mais contribuiu, além da limitagdo estomatica
(RSL= 39.5% na azinheira e 39.7% no sobreiro), para a limitagio da fotossintese durante
o periodo estival foi o decréscimo na disponibilidade de fosfato inorgénico (Pi) atribuido
ao decréscimo na velocidade de utilizago de trioses fosfato (V1ru). A concentragio de Pi
no cloroplasto depende, da taxa de sintese de trioses fosfato, compostos em C;
provenientes do Ciclo de Calvin, e da sua taxa de exportagdo para o citoplasma, mediante
a troca com Pi. No periodo estival a sintese de trioses fosfato decresce, de acordo com as

menores taxas fotossintéticas, e a sua €Xportagdo para o citoplasma também decresce,
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face a diminuicio do crescimento vegetativo em condigdes de défice hidrico
(Chaves, 1991).

No presente estudo ndio foram quantificadas as trioses fosfato. No entanto, a
concentragdo de hidratos de carbono soliveis (frutose, glucose - compostos Cg - €
sacarose - composto Cj; -,) e insoluveis (amido), formados a partir dos compostos
intermediérios C; decresceu. Este decréscimo estival na concentragdo de compostos de
carbono nas folhas, ¢ frequente em plantas mediterrnicas, tal como em Q. suber
(Cerasoli, 2002), em Q. ilex (Larcher e Thomaser-Thin, 1988) ou em Vitis vinifera
(Rodrigues et al., 1993) e estd de acordo com as baixas taxas fotossintéticas estivais
podendo também ser atribuido & menor actividade de enzimas intervenientes no processo
de sintese (ex. enzima sacarose-fosfato-sintetase; Vassey et al (1991),
Maroco et al. (2002). Esta diminui¢io de hidratos de carbono podera ainda estar
relacionada, ndo apenas com a sua sintese, mas também com o eventual aumento no

consumo para a respiragéo de manutengéo, nas condigdes de stresse estival.
Parimetros fotossintéticos e azoto foliar

Assim, verificou-se uma variagiio sazonal (entre o Verdo e o Outono) nos valores
dos pardmetros fotossintéticos (Vemax, Jmax, € V1py, €xpressos por unidade de érea foliar),
tanto em Q. rotundifolia como em Q. suber, a qual ndo pode ser atribuida a uma variagdo
sazonal de SLA, uma vez que parimetro estrutural foi semelhante entre estes dois
periodos do ano. No Verdo, quando os potenciais hidricos de base (Whase) foram mais
negativos relativamente ao Outono (Ver#o cerca de -1.5 MPa na azinheira e -1.7 MPa no
sobreiro, no Outono cerca de -0.17 MPa na azinheira e -0.14 MPa no sobreiro)
observaram-se valores significativamente mais baixos de VCmax, Jmax, € V1pyu. Resultados
semelhantes foram obtidos na quercinea californiana Q. douglasii (Xu e Baldocchi,
2003) em que 0 Vema apresentou valores maximos na Primavera, quando a temperatura
do ar era moderada e o teor de 4gua no solo elevado e decresceu no Verdo, quando a

temperatura do ar aumentou e teor de 4gua no solo diminuiu.

Entretanto, os valores de Vcpmax € Jmex obtidos para Q. rotundifolia e Q. suber
(Tabela 4.IT), encontram-se dentro dos limites estimados de V max (35-71 pmol CO,
m? s'l) e de Jnx (94-167 pmol CO, m? s") para arbustos escleréfilos

(Wullschleger (1993). Sdo também da mesma ordem de grandeza dos valores obtidos por
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Maroco et al. (2002) em folhas desenvolvidas de Q. suber em vaso (Vcma entre 30 e
40 umol m? s ¢ J,,,, entre de 60 e 100 pmol m? s™) ou ainda numa espécie caducifolia
de clima temperado, Q. rubra, em que se observaram Vemax = 51£15 € Jpax = 12749
(Loreto e Sharkey, 1990) ou em Q. prinus (4rvore caducifdlia de clima S€co) em que
Vemax =57 pmol m%s™! (Turnbull et al, 2002). No entanto, maiores velocidades de
carboxilagio méxima (Vcma) foram registadas em Q. petrea e em Q. robur (arvores
caducifélias de clima temperado) e em Q. alba (caducifélia de clima temperado frio),
com valores maximos de Ve, respectivamente de 127, de 87.7, de 90.5 e de 78 pmolm’
2571 (Wilson et al., 2000; Dreyer er al., 2001; Xu e Baldocchi, 2003). A comparagio
destes pardmetros fotossintéticos entre espécies perenifdlias e caduciflias deve contudo
merecer alguma precaugdo, considerando que ocorrem geralmente diferengas inter-
especificas na estrutura da folha (podendo ser definida pelo pardmetro SLA) e
bioquimicas. De uma forma geral as espécies perenifélias mediterranicas, tal como as
quercineas do presente trabalho, encontram-se adaptadas a ambientes pouco favoraveis,
quer em nutrientes, quer em condigdes ambientais, pelo que as folhas apresentam
geralmente uma maior espessura e densidade (menor SLA) e também uma maior
longevidade. Neste tipo de folha a condutancia do CO; no mesoéfilo € geralmente mais
baixa, se comparada por exemplo com espécies de folha caducifélia ou herbacea, devido
a maior limitagio na difusdo do CO,, pelo que a concentragio de CO, junto da Rubisco &
também inferior (Warren e Adams, 2004). Por outro lado as espécies perenifélias de
clima mediterranico exibem geralmente uma menor actividade fotossintética em fungéo
do azoto foliar quando comparadas com espécies caducifélias de clima temperado
(Niinemets et al., 2004), provavelmente porque uma percentagem consideravel do azoto
foliar ¢ investida em mecanismos de tolerancia aos stresses ambientais e de defesa contra
a herbivoria; assim nfio é investido no aparelho fotossintético ou entio ¢ investida na
formag8o de Rubisco, mas que aqui funciona como um composto de armazenamento de
azoto (Warren e Adams, 2004).

O teor de azoto total nas folhas de sobreiro, no Verdo (2.69+0.02 g m'z), foi
semelhante ao obtido por Faria ef al. (1996) (2.58+0.02 g m™) e por Cerasoli (2002)
(2.47+0.18 g m'z) também em sobreiro na mesma estacdo do ano. A azinheira apresentou
um teor de azoto (3.57 +0.10 g m?) ligeiramente superior ao encontrado por
Mediavilla et al. (2003) (2.35+0.05) na mesma espécie. Todavia, e de uma forma geral,

em ambas as espécies (sobreiro € azinheira) os teores de azoto estdio proximos de cerca
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de 3.0 g m™ referido para o género Quercus (Xu e Baldocchi, 2003). Nio obstante, no
Verdo verificou-se um menor teor de azoto na folha relativamente ao Outono seguinte,
Os trabalhos de Sabaté er al. (1999) e Sabaté et al. (1994) em Q. ilex na Catalunha
evidenciam igualmente uma diminuigdo dos teores de azoto foliar durante o0 Verdo com
maiores valores no Outono. Estes resultados poderdio ser justificados quer pelo
decréscimo na disponibilidade de azoto, particularmente sob a forma de NOs™, no solo,
durante os periodos de défice hidrico (Gallardo et al., 2000), quer pelo decréscimo na
absor¢do deste nutriente pelas raizes e sua assimilagdo na planta. O decréscimo da
transpira¢do, durante o periodo de défice hidrico no Verdo (secgdo 3.3. deste trabalho),
determina um decréscimo na absorgdo de azoto pelas raizes (Lawlor e Cornic, 2002). Por
outro lado, a redugéio da actividade da enzima — nitrato redutase — , enzima que reduz o
nitrato (NOs’) absorvido pelas raizes a aménio (NH') para ser assimilado, também

ocorre nas condigdes de défice hidrico do solo (Foyer et al., 1998).

Em ambas as espécies, a variagdo sazonal de azoto foliar, obtida neste estudo, esta
de acordo com variagdo sazonal dos valores da taxa fotossintética méxima (Amaxc) €
velocidade maxima de carboxilag@o (Vema). Este resultado esta de acordo com a relagéio
linear positiva entre o teor de azoto e a capacidade fotossintética descrita por
Field e Mooney (1986) ¢ a elevada correlagdo entre o teor de azoto (expresso por unidade
de massa foliar) e Ve, encontrada por exemplo por Xu e Baldochhi (2003). Por outro
lado, os resultados do presente estudo indicam que néo houve, em nenhum dos Quercus,
uma variag¢do sazonal na distribui¢io de azoto entre o sistema de transporte de electrdes e
a Rubisco. De facto a razio Jmax/Vemax mantém-se com valores muito semelhantes (entre
2.3 e 3.2) para o Verio e o Outono. A diminui¢do simultanea de VCmax € Jmax, Observada
no presente trabalho, constitui um ajuste entre o Ciclo de Calvin e o transporte de
electrdes, correspondendo a um funcionamento fotossintético mais eficiente
(ex.Thompson er al. 1992; Wullschleger, 1993; Xu e Baldocchi, 2003). A razdo
Jmax/VCmax para ambas as espécies (azinheira entre 2.6 e 3.2 e sobreiro entre 2.3 e 2.6)¢é
mais elevada do que o valor médio (1.67) referido por Medlyn et al. (2002), mas proxima

dos valores méaximos (2.5) em Q. douglasii (Xu e Baldocchi, 2003).
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a)

b)

Como nota final salientam-se dois aspectos:

as duas espécies de Quercus apresentaram uma recuperagdo da capacidade
fotossintética no Outono, apos o periodo estival, o que traduz uma aprecidvel

resisténcia do aparelho fotossintético ao défice hidrico;

a importincia das variagdes sazonais observadas nos parametros fotossintéticos,

sugerem que devem ser tidas em conta nos modelos de simulagdo da fotossintese ao
nivel da copa, no sentido de tornar os resultados de simulag¢fio mais préximos de uma

situagdo real.

4.5 REFERENCIAS BIBLIOGRAFICAS

Arnon, D.I. (1949). Copper enzymes in isolated chloroplast polyphenol oxidase in
Beta vulgaris. Plant Physiol. 24: 1-15.

Bainbridge, G.M., Madgwick, P., Parmar, S., Mitchell, R, Pitts, J., Keys, AJ. e
Parry, M.AJ. (1995). Engineering rubisco to change its catalyc propreties. J. Exp.
Bot. 46: 1269-1276.

Bota, J., Medrano, H., Flexas J. (2004). Is photsynthesis limited by decreased

Rubisco activity and RuBP content under progressive water stress? New Phyrol.
162:671-681.

Bremner, JM. e Mulvaney, C.S. (1982). Nitrogen - total. In: Page, A.L., Miller
R.H. e Keeney D.R. (eds) Methods of soil analysis - part 2. Soil Science Society
of America, Wisconsin, pp. 595-624.

Buckley, T.N., Farquhar, G.D. e Mott, K.A. (1997) Qualitative effects of patchy
stomatal conductance distribution features on gas-exchange calculations. Plant,
Cell Environ. 20: 8867-880.

Cerasoli, S. (2002). Parti¢do e mobilizagdo do carbono e do azoto no sobreiro
(Quercus suber L.). Dissertagdo de Doutoramento, Universidade Técnica de

Lisboa, Instituto Superior de Agronomia, Lisboa. 96 pp.

93



94

Chaves, M.M. (1991). Effects of water deficits on Carbon Assimilation. J. Exp.
Bot. 42: 1-16.

Chaves, M.M., Maroco, J.P. e Pereira, J.S. (2003). Understanding plant responses
to drought from genes to the whole plant. Funct. Plant. Biol. 30: 239-264.

Dreyer, E., Le Roux, X., Montpied, P., Daudet, F.A. e Masson, F. (2001).
Temperature response of leaf photosynthetic capacity in seedling from seven

temperate tree species. Tree Physiol. 21: 223-232.

Escalona, J.M., Flexas, J. ¢ Medrano, H. (1999). Stomatal and non-stomatal
limitations of photosynthesis under water stress causes putative non stomatal
inhibition of photosynthesis under water stress in field-grown gravepines. Aust. J.
Plant Physiol. 26: 421-433.

Evans, J.R. (1989). Photosynthesis and nitrogen relationships in leaves of C3
plants. Oecologia 78: 9-19.

Faria, T., Garcia-Plazaola, J.L., Abadia, A., Cerasoli, S., Pereira, J.S. e Chaves,
M.M. (1996). Diurnal changes in photoprotective mechanisms in leaves of cork

oak (Quercus suber) during summer. Tree Physiol. 16: 115-123.

Faria, T., Silvério, D., Breia, E., Cabral, R., Abadia, A., Abadia, J., Pereira, J.S. e
Chaves, M.M. (1998). Differences in the response of carbon assimilation to
summer stress (water deficits, high light and temperature) in four Mediterranean
tree species. Physiol. Plant 102: 419-428.

Farquhar, G.D., von Caemmerer, S. e Berry, J.A. (1980). A biochemical model of
photosynthetic CO; assimilation in leaves of CO; species. Planta 149: 78-90.

Farquhar, G.D. e von Caemmerer, S. (1982). Modelling of photosynthetic
response to environmental conditions. In: Lange, O.L., Nobel, P.S., Osmond, C.B.
e Ziegler, H. (eds) Encyclopedia of plant physiology. Springer-Verlag, Berlin. vol.
12B. pp. 54-587.

Farquhar, G.D. e Sharkey, T.D. (1982). Stomatal conductance and photosynthesis.
Ann. Rev. Plant Physiol. 33: 317-345.



Field, C. e Mooney, H.A. (1986). The photosynthesis-nitrogen relationship in wild
plants. In: Givnish, T. J. (ed). On the Economy of plant form and function.
Cambridge University Press, Cambridge. pp. 25-55.

Flexas, J. e Medrano, H. (2002). Drought-inhibition of photosynthesis in C;

plants: stomatal and non-stomatal limitations revisited. Ann. Bot. 89: 183-189.

Foyer, C.H., Valadier, M.H., Migge, A. e Becker, T.W. (1998) Drought-induced
effects on nitrate reductase activity and mRNA and coordination of nitrogen and

carbon metabolism In: maize leaves. Plant Physiol. 117: 283-292.

Franks, P.J., Cowan, LR. ¢ Farquhar, G.D. (1997). The apparent feedforward
response of stomata to air vapour pressure deficit: information revealed by

different experimental procedure with two rainforest trees. Plant, Cell Environ.
20: 142-145.

Gallardo, A., Rodriguez-Saucedo, J.J., Covelo, F. e Fernandez-Alés (2000). Soil

nitrogen heterogeneity in a Dehesa ecosystem. Plant and Soil, 222: 71-82.

Giménez, C., Mitchell, V.J., Lawlor, D.W. (1992) Regulation of photosynthesis
rate of two sunflowers hybrids under water stress. Plant Physiol. 98: 516-524.

Harley, P.C., Tenhunen, J. e Lange, O.L. (1986). Use of an analytical model to
study limitations on net photosynthesis in Arbutus unedo under field conditions.
Oecologia 70: 393-401.

Harley, P.C., Thomas, R.B., Reynolds, J.F. e Strain, B.R. (1992). Modelling
photosynthesis of cotton growth In: elevated COq,. Plant, Cell Environ. 15: 271-
282,

Hogan, K.P., Whitehead, D., Kallarackal, J., Buwalda, J. G., Meekings, J. e
Rogers, G.N.D. (1996). Photosynthetic activity of leaves of Pinus radiata and
Nothofagus fusca after 1 year of growth at elevated CO2. Aust. J. Plant Physiol.
23: 623-630.

Jones, H.G. (1985). Partitioning stomatal and non-stomatal limitations to
photosynthesis. Plant, Cell Environ. 8: 95-104.



96

Larcher, W. e Thomaser-Thin, W. (1988). Seasonal changes in energy content and
storage patterns of Mediterranean sclerophylls in a northernmost habitat. Actq
Oecologica 9: 271-283.

Lawlor, D.W. (2002). Limitation to photosynthesis in water-stressed leaves:

stomata vs. metabolism and the role of ATP. Ann. Bot. 89: 1-15.

Lawlor, D.W. ¢ Comic, G. (2002). Photosynthetic carbon assimilation and
associated metabolism in relation to water deficits Jn: higher plants. Plant, Cell
Environ. 25: 275-294.

Leegood, R.C. (1993). Carbon metabolism. Jn: Hall, D.O., Scurlock, IM.O,,
Bolhar-Nordenkampf, H.R., Leegood, R.C. e Long, S.P. (eds). Photosynthesis and
production in a changing environment. Chapman and Hall, London. pp. 247-267.

Lichtenthaler, H.K. (1987). Chlorophylls and carotenoids: pigments of
photosynthetic biomembranes. Methods in Enzymology 148: 350-381.

Long, S.P. e Bernacchi, C.J. (2003). Gas exchange measurements, what can they
tell us about the underlying limitations to photosynthesis? Procedures and sources
of errors. 5th International Workshop on Field Tenerife, T echniques for
Environmental Physiology. Canary Islands, Spain.

Loreto, F. e Sharkey, T.D. (1990). A gas-exchange study of photosynthesis and

isoprene emission in Quercus rubra L. Planta 182: 523-531.

Maroco, J.P., Rodrigues, M.L., Lopes, C. e Chaves, M.M. (2002). Limitation to
leaf photosynthesis in field-grown gravepine under drought - metabolic and
modelling approaches. Funct. Plant. Biol. 29: 45 1-459.

McDonald, A. J. e Davies W.J. (1996). Keeping in touch: responses of the whole
plant to deficits in water and nitrogen supply. Adv. Bot Research 22: 230-300.

Mediavilla, S. e Escudero, A. (2003). Stomatal responses to drought at a
Mediterranean site: a comparative study of co-occurring woody species differing

in leaf longevity. Tree Physiology 23: 987-996.



Medlyn, B.E., Dreyer, E., Ellswortl, D.S., Forestreuter, M., Harley, P.C,
Kirschbaum, M.U.F., Le Roux, X, Montpied, P., Walcroft, AS., Wang, K. e
Loustau, D. (2002). Temperature response of parameters of a biochemically based
model of photosynthesis. II. A review of experimental data. Plant, Cell Environ.
25:1167-1179.

Medrano, H., Parry, M.A.J., Socias, X. e Lawor, D.W. (1997). Long term water

stress inactivates Rubisco in subterranean clover. Ann. Applied Biol. 131: 491-501.

Mott, K.A. e Buckley, T.N. (2000). Patchy stomatal conductance: emergent
collective behaviour of stomata. Trends in Plant Sci. 5: 258-262.

Nielsen, T.H., Krapp, U. e Sitii, M. (1999). The sugar-mediated regulation of
genes encoding the small subunit of ADP glucose pyrophosporylase is modified
by phosphate and nitrogen. Plant, Cell Finviron. 21: 443-454.

Niinemets, U., Bilger, W., Kull, O. e Tenhunen, J.D. (1998). Acclimation to high
irradiance in temperate deciduous trees In: the field: changes in xanthophyll cycle
pool size and in photosynthetic capacity along a canopy light gradient. Plant, Cell
Environ. 21: 1205-1218.

Niinemets, U., Tenhunen, J. ¢ Beyschlag, W. (2004). Spatial and age-dependent
modifications of photosynthetic capacity in four Mediterranean oak species.
Funct. Plant Biol. 31: 1179-1193.

Parry, M.A., Andraloj, P.J., Khan, S., Lea, P.J. e Keys, AJ. (2002). Rubisco
activity:effects of drought stress. Ann. Bot. 89: 833-839.

Paul, M.J. e Driscoll, S.P. (1997). Sugar repression of photosynthesis: The role of
carbohydrates in signalling nitrogen through source: sink imbalance. Plant, Cell
Environ. 20: 110-116.

Pearcy, R.W. (1983). The light environment and growth of C; and C, tree species
in the understory of a Hawaiian forest. Oecologia 58: 19-25.

Pereira, J.S., Beyschlad, G., Lange, O.L., Beyschlad, W. e Tenhunen, J .D. (1987).
Comparative phenology of four Mediterranean shrub species growing in Portugal.

97



98

In: Tenhunen, J.D., Catarino, F.M., Lange, O.L. e Oechel, W.C. (eds.) Plant
response to stress. functional analysis in Mediterranean ecosystems. NATO ASI

Séries. Springer-Verlag, Heidelberg. pp. 503-513.

Robyt, J.F. e White, B.J. (1990). Biochemical techniques: theory and practice.

Waveland Press, Illinois.

Rodrigues, M.L., Chaves, M.M., Wendler, R., David, M.M., Quick, W.P.,
Leegood, R.C., Stitt, M. e Pereira, J.S. (1993). Osmotic adjustment in water
stressed gravepine leaves in relation to carbon assimilation. dust. J. Plant Physiol.
20: 309-322.

Sa, C. (2001). Influéncia do coberto arbéreo (Quercus suber L.) em processos
ecofisioldgicos da vegetagdo herbdcea em drea de montado. Dissertagdo de

Doutoramento, Universidade de Evora, Evora. 206 pPp-

Sabaté, S. e Gracia, C. A. (1994). Canopy nutrient content of a Quercus ilex L.
forest: fertilization and irrigation effects. Forest Ecol. Manag. 68: 31-37.

Sabaté, S., Sala, A. e Gracia, C.A. (1999). Leaf traits and canopy organization. In:
Roda, F., Retana, J., Gracia, C.A. e Bellot, J. (ed.). Ecology of Mediterranean
evergreen oak forest: ecological studies: Springer-Verlag, Berlin. pp. 121-133.

Schulze, E.D., Kelliher, F.M., Korner, C., Lloyd, J. e Leuning, R. (1994).
Relationships among maximum stomatal conductance, ecosystem surface
conductance, carbon assimilation rate, and plant nitrogen nutrition: a global

ecology scaling exercise. Ann. Rev. Ecol. Syst. 25: 629-660.

Sharkey, T.D. (1985) Photosynthesis in intact leaves of C; plants: physics,
physiology and rate limitations. Botanical Review 78:71-75.

Tezara, W., Mitchell, V.J., Driscoll, S.P. ¢ Lawlor, D.W. (1999). Water stress
inhibits plant photosynthesis by decreasing coupling factor and ATP. Nature 401:
914-917.

Thompson, W.A., Huang, LK. e Kriedemann, P.E. (1992). Photosynthetic

response to light and nutrients in sun-tolerant and shade-tolerant rainforest trees.



II. Leaf gas exchange and component processes of photosynthesis. Aust. J. Plant
Physiol. 19: 19-42.

Turnbull, M.H., Whitehead, D., Tissue, D.T., Schuster, W.S.F., Brown, K.J.,
Engel, V.C. e Griffin, K.L. (2002). Photosynthetic characteristics in canopies of
Quercus rubra, Quercus prinus and Acer rubrum differ in response to soil water
supply. Oecologia 130: 515-524.

Valladares, F., Balaguer, L., Martinez-Ferri, E., Perez-Corona, E., e Manrique, E.
(2002). Plasticity, instability and canalization: is the phenotypic variation in
seedlings of sclerophyll oaks consistent with the environmental unpredictability of

Mediterranean ecosystems? New Phytol. 156: 457-467.

Vassey, T.L., Quick, W.P., Sharkey, T.D. € Stitt, M. (1991). Water stress, carbon
dioxide and light effects on surose phosphate synthase activity in Phaseollus

vulgaris. Physiol. Plantarum 81: 37-44.

Warren, C. R. ¢ Adams, M.A. (2004). Evergreen trees do not maxxmlze
instantaneous photosynthesis. Trends in Plant Sci. 9: 270- 274.

Wemer, C., Ryel, R.J., Correia, O. e Beyschlag, W. (2001a). Effects of
photoinhibition on whole-plant carbon gain assessed with a photosynthesis model.
Plant, Cell Environ. 24: 27-40.

Wemer, C., Ryel, R.J, Correia, O. ¢ Beyschlag, W. (2001b). Structural and
functional variability within the canopy and its relevance for carbon gain and

stress avoidance. 4cta Oecologica 22: 129-138.

Wilson, K. B., Baldocchi, D. D., e Hanson, P. J. (2000) Spatial and seasonal
variability of photosynthetic parameters and their relationship to leaf nitrogen in a
deciduous forest. Tree Physiology 20: 565-578.

Waullschleger, S.D. (1993). Biochemical limitations to carbon assimilation in Cs
plants: a retrospective analysis of the A/ci curves from 109 species J. Exp. Bot.
44: 907-920.



e Xu, L. e Baldocchi, D.D. (2003). Seasonal trends in photosynthetic parameters
and stomatal conductance of blue oak (Quercus douglasii) under prolonged

summer drought and high temperature. Tree Physiol. 23: 865.

100



5. DISTRIBUICAO DA RADIACAO NA COPA DE ARVORES
ISOLADAS DE AZINHEIRA E SUA RELACAO COM A
ESTRUTURA E COMPOSICAO QUIMICA DAS FOLHAS

5.1. INTRODUCAO

A radiagfo é, de todos os factores ambientais que afectam o desenvolvimento da
planta, aquele que apresenta maior variagdo espacio- temporal (Pearcy, 1999). Significa
isto que, para uma dada localizagéo geografica, existe uma variagéo temporal, em que a
radiagdo varia com o dia e estagdo do ano e também com as caracteristicas de
nebulosidade do dia. Contudo, a radiagdio recebida por cada folha, numa arvore,
depende nédo s6 da variagdo temporal deste pardmetro, como também da sua localizagio
na copa, € da existéncia ou ndo de folhas e ramos circundantes (variando, portanto, com
a estrutura da copa). Este ambiente heterogéneo de radiagdo na copa implica que as
folhas respondam, morfologica e fisiologicamente, de uma forma diferenciada
(Caldwell et al., 1986; Valladares e Pearcy, 1999). Esta capacidade de resposta foliar é
direccionada para a optimizagdo da fotossintese da folha e da copa
(Pearcy e Sims, 1994; Baldochi e Harley, 1995; Niinemets et al., 1998a,
Warren € Adams, 2001; Meir et al., 2002) e determinante para a produtividade geral da
planta (Caldwell er al., 1986; Valladares e Pearcy, 1999).

A capacidade de optimizagdo da fotossintese em fungfio da radiagdo pode
considerar-se tanto um mecanismo de regulagio (de curto prazo) como um processo de
aclimatagfo (de longo prazo). Neste ultimo intervém alteragcdes na estrutura da folha
(ex. alteragdo da espessura) e alteragSes bioquimicas (ex. alteragdo na concentragdo das
enzimas intervenientes no processo fotossintético ou na concentragdo dos compostos
intervenientes na cadeira de transporte de electrdes ou ainda na concentragio de

pigmentos fotossintéticos (Brooks et al., 1996, Pearcy, 1999).

As folhas expostas a ¢levada densidade de fluxo foténico fotossintético (PPFD)
adquirem mais massa foliar por unidade de area, devido geralmente a um acréscimo na
espessura da folha (Pearcy e Sims, 1994; Pearcy, 1999) e maior capacidade

fotossintética relativamente a folhas expostas a menor PPFD (Harley € Baldocchi, 1995;
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Hollinger, 1996; Niinemets e Tenhunen, 1997, Niinemets et al., 1998b). Esta
maximiza¢do da fotossintese para PPFD elevada requer um maior investimento na
velocidade maxima de carboxilagio pela enzima Rubisco (Vema) € no transporte de
electrdes (Jmax). Considerando que a Rubisco constitui cerca de 60-70% do azoto foliar,
varios autores (ex. Field e Mooney, 1986) referem uma relagio positiva entre a
capacidade fotossintética e o teor azoto foliar, quando ambos os pardmetros sio
expressos por area foliar. Esta relagdo implica que, ocorra na copa um gradiente de
distribui¢do do azoto foliar em fung¢fio do gradiente de radiagfio, no qual, as folhas
expostas a maior PPFD, localizadas nas zonas exteriores ou de topo da copa,
apresentam mais azoto relativamente as folhas localizadas em zonas mais interiores ou

na base da copa.

Ha uma vasta bibliografia que examina a aclimatagio da capacidade fotossintética aos
vérios niveis de radiagfio recebida pelas folhas da copa. Porém, esses estudos incidiram
principalmente em povoamentos arboreos de coberto continuo: i) coniferas norte-europeias
do género Picea (Lewandowska e Jarvis, 1977); ii) angiospérmicas caducifélias temperadas
como Populus tremula, Fraxinus excelsior, Tilia cordata e Corylus avelana (Niinemets,
1998a); 1iii) ou esclerofilas mediterrdnicas como Quercus coccifera e Q. ilex
(Tenhunen et al., 1986; Sabaté ef al., 1999; Balaguer et al., 2001; Valladares et al., 2000,
2002). Dai surge a indicagdo que a capacidade de aclimatagfo face 4 radiagéio depende de
cada espécie. Néo obstante, as espécies mediterranicas poderiam mostrar menor capacidade
de resposta, reflectindo deste modo uma estratégia conservativa dos recursos em face as
condi¢des ambientais, por vezes pouco favoraveis, a que estdo sujeitas (Schlichting, 1986;
Robinson e Robinson, 1988; Valladares et al, 2000).

No entanto, nas plantas mediterrénicas falta ainda muito por esclarecer quanto a
capacidade de resposta das folhas face & radiacdo (Valladares et al., 2002). Dificuldade
adicional € também a escassez de informagdo disponivel sobre processos de aclimatagdo
a radiagdo em copas de arvores isoladas (Kull e Kruijt, 1999), como existem nos
montados, onde a distribuigio da radiagdio nas copas é tridimensionalmente mais
heterogénea. Apesar da quase auséncia dessa informagéo, ela revela-se crucial para
permitir a modelagdo das trocas gasosas, quer a nivel da éarvore, quer do ecossistema.

Desta maneira poder-se-ia contribuir para o melhor ajustamento dos modelos de
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fotossintese no sentido de simular uma situagdo mais préxima da real aclimatagdo das

folhas a distribuigdo da radiagdo na copa.

O objectivo do trabalho consiste no estudo da aclimatagio estrutural e bioquimica
das folhas da azinheira (Quercus  rotundifolia) em relacdo aos diferentes
microambientes de radiagdo proporcionados pela copa, num povoamento disperso de
montado. Pretendeu-se testar a hipétese de que na azinheira a aclimatacéo estrutural ou
morfolégica, face a radiagdo recebida, ¢ preponderante em relagdo & aclimatagéo

bioquimica da fotossintese.
S.2. MATERIAL E METODOS
5.2.1. Distribui¢do da radia¢io na copa

Entre Junho e Julho de 1999 mediu-se a densidade de fluxo de fotdes da radiagdo
fotossinteticamente activa (PPFD) em sete a oito locais, seleccionados ao acaso, por
cada copa em trés azinheiras (arvores n° 1, 2 e 3) (Tabela 5.I) durante sete dias. Para
tal, distribuiram-se os sensores de radiagdo fotossinteticamente activa (PAR) (modelo
LI-190SA, LI-COR, USA) na copa e colocou-se mais um sensor acima e fora da copa
para referéncia (Fig. 5.1.). Todos os sensores foram ligados a um equipamento de
armazenamento de dados (Data-Logger, modelo DL2, Delta-T Devices Ltd,
Cambridge, UK), para recolha de dados de PAR, com intervalos de 30 segundos €
médias de 10 minutos. Os sensores foram previamente calibrados, através de um sensor
com calibragdo de origem (modelo LI-190SA, LI-COR, USA). Na instalagdo dos
sensores houve sempre o cuidado destes ficarem num plano horizontal em relagdo a
inclinagéo dos raios solares ao meio-dia solar e de garantir que as posigdes relativas dos
Sensores representassem tanto quanto possivel a PPFD do ambiente das folhas

envolventes, as quais seriam posteriormente recolhidas para anélise.

Tabela 5.1. Datas de amostragem de PPFD para cada 4rvore no ano de 1999

Arvore n° Datas
1 23 de Junho a 01 de Julho
2 14 a 22 de Julho

25 a 31 de Julho
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Na andlise dos resultados da densidade de fluxo de fotdes da radiagdo
fotossinteticamente activa (PPFD) optou-se por utilizar o integral da PPFD recebida,
durante todo o periodo de amostragem, e nfo os valores mais elevados ou as meédias,
pois a aclimatagdo morfologica e bioquimica das folhas parece depender mais do

integral da PPFD do que dos valores maximos (Pearcy, 1999).

Calculou-se a PPFD relativa para cada sensor (PPFDy;) que corresponde ao valor
acumulado durante o intervalo dc tempo de leituras em relagdo ao sensor referéncia
(ao qual corresponde 100% da PPFD).

Apos os periodos de amostragem da PPFD (Tabela 5.I), no dia 2 de Agosto de
1999, recolheram-se folhas, num raio inferior a 10 cm em relagdo ao sensor, para a
quantificagdo da édrea foliar especifica (SLA) e dos teores de clorofila, azoto, lenhina,
celulose e hemicelulose; em que as respectivas metodologias se descrevem

posteriormente.

Sensor referéncia
- acima da copa -

SE - interior

L SE - interior
NE - interior ) )
SE - interior

NE - interior SW - interior

s e O

Figura 5.1. Tlustragio exemplificativa da distribuicdo dos sensores de PAR na azinheira n° 1,
em sete pontos com diferentes posicSes (conforme pontos cardiais; interior > 1.5 m dentro da

copa) e sensor referéncia colocado acima da copa.
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Em Fevereiro de 2000, quando os ramos apresentavam gemas foliares incipientes,
criaram-se condigdes artificiais de sombra em folhas de trés azinheiras (arvores n°1, 2 e
3). Por conseguinte, colocaram-se individualmente quatro ramos por arvore dentro de
sacos feitos com rede de ensombramento (aprox. 80% sombra em relagdo a radiagiio
incidente) (Fig. 5.2.) e com dimensdes de 1.0 m de largura por 1.5 m de comprimento.
Em cada 4rvore mediu-se a densidade de fluxo de fotdes da radiagdo fotossinteticamente
activa (PPFD) durante sete dias (Tabela 5.1I), no interior dos sacos e em quatro pontos
da copa expostos a sul. Para tal, usaram-se os sensores referidos anteriormente também
no ponto 5.2.1. Colocou-se ainda um sensor acima e fora da copa para efeito de
referéncia. Todos os sensores foram ligados ao Data-logger havendo automaticamente
registos de 30 segundos e médias de 10 minutos. Designaram-se as folhas dentro dos
sacos como 'folhas ensombradas' (Fsm) e as folhas expostas ao sol como 'folhas sol'
(Fsb).

Ap0s os periodos de amostragem de PPDF (Tab. 5.11.) realizaram-se, no dia 8 de
Julho, medigdes de conduténcia estomatica e taxa fotossintética e recolheram-se folhas,
num raio inferior a 10 cm em relagfo ao sensor, para a quantificagio da area foliar
especifica (SLA) e teores de clorofila e hidratos de carbono nfio estruturais foliares; em

que as respectivas metodologias se descrevem posteriormente.

Tabela 5.IL Datas de amostragem da PAR para cada 4rvore no ano de 2000

Arvore n° Data
1 09 a 20 de Junho
2 23 de Junho a 07 de Julho
3 15 a 22 de Maio
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Figura 5.2. Pormenor dos sacos de sombra em volta dos ramos de azinheira e ligagdo de

sensores de PAR ao Data-Logger.

5.2.2. Trocas gasosas - Valores maximos de condutincia estomdtica e taxa

fotossintética

Foram amostradas quatro folhas de sol e quatro folhas ensombradas, no interior de cada
saco, por arvore (somando quatro arvores de Q. rotundifolia), posicionadas na vertente
sul da copa. Nestas folhas realizaram-se as medigdes da taxa fotossintética (A) e da
condutdncia estomatica (gs), usando um IRGA portatil, modelo LI-6400 (LI-COR,
Nebraska, USA) (vide também secgdo 3.2.2.).

As medigdes de condutincia estomatica e taxa fotossintética foram efectuadas
durante a manhd (8.00-10.30h), no intuito de indicar os valores maximos, em

condigdes ambientais para os referidos pardmetros.
5.2.3. Aniilises foliares: estruturais e bioquimicas
Area foliar especifica

Para determinar a area foliar especifica (SLA) elegeram-se 30 folhas expandidas e
aparentemente sauddveis, num raio de 10 cm em torno de cada sensor de PAR. As
folhas colhidas foram imediatamente colocadas em malas térmicas para evitar perda de

peso, sobretudo por respiragdo. No laboratério retiraram-se-lhes os peciolos e mediram-
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se as respectivas dreas foliares conjuntas, das 30 folhas, num equipamento medidor de
area foliar (combinagdo de um medidor portatil de 4rea foliar modelo LI-3000A da
LI-COR com uma plataforma de bancada modelo LI-3050A da LI-COR).
Posteriormente, as folhas foram colocadas numa estufa a 80°C durante 48h, periodo
apds o qual o peso seco estabilizava e pesadas numa balanga com quatro casas decimais
(Mettler, Toledo PB 3002).

Clorofila

Para a quantificagiio da concentragio da clorofila seleccionaram-se 10 folhas
expandidas e aparentemente saud4veis, num raio de 10 ¢cm a volta de cada sensor de
PAR. Néo foi quantificada a concentracio de clorofila nas folhas ensombradas, devido a
problemas logisticos. As folhas foram guardadas a 4°C e a quantificagdo da
concentragdo da clorofila efectuou-se, nas amostras conjuntas das 10 folhas, nas 48h

seguintes a sua recolha, segundo a metodologia descrita no ponto 4.2 deste trabalho.
Azoto foliar

Para a quantificagio da concentragiio de azoto nas folhas seleccionaram-se entre
30 a 40 folhas expandidas e aparentemente saudaveis, num raio de 10 cm a partir de
cada sensor de PAR. Retiraram-se os peciolos das folhas ¢ o material vegetal foi
colocado a secar numa estufa a 80°C durante 48h; depois foi finamente moido e passado
pelo crivo de malha 0.5 mm para posterior analise. A quantificagio da concentracio de
azoto efectuou-se nas amostras conjuntas das 30 a 40 folhas segundo a metodologia

descrita no ponto 4.2 deste trabaiho.
Hidratos de carbono nio estruturais foliares

Para a quantificagio da concentragio de hidratos de carbono nfo estruturais
{agucares soluveis e amido) nas folhas seleccionaram-se, a0 meio-dia solar, quatro
folhas dentro de cada saco de ensombramento e quatro folhas proximas de cada ponto
amostrado a sul. De cada folha retiraram-se seis discos foliares de 0.6 cm de didmetro,
os quais foram de imediato colocados em azoto liquido (-80°C), sendo posteriormente
guardados numa ultracongeladora (-80°C) até se realizarem as medigBes, segundo a

metodologia descrita na secgio 4.2.

107



Celulose, Hemicelulose e Lenhina

A quantificagdo das fibras foi efectuada segundo a metodologia proposta por
Van Soest (1963), a qual consiste numa solubilizagio sequencial do material organico
em detergentes de meio neutro para meio de acido forte. Numa primeira fase, a amostra
foi lavada em meio neutro (sfo retiradas as proteinas, lipidos e hidratos de carbono) e a
frac¢do insolivel que ficou constituiu 0 NDF (“Neutral Detergent Fiber”), formado
pela hemicelulose, celulose e lenhina. Em seguida procedeu-se a lavagem com meio
acido e a fracgfo insoltivel constituiu 0 ADF (“Acid Detergent Fiber”) que corresponde
a celulose e lenhina. Por fim hidrolizou-se o material orgénico com acido sulfiirico forte

e assim obteve-se 0 ADL (“Acid Detergent Lignin”) que corresponde 4 lenhina.
S.2.4. Curvas A/ci e Alluz

Realizaram-se curvas de resposta da fotossintese a variagdo da concentragio
intercelular de diéxido de carbono, (A/ci), e curvas de resposta da fotossintese
densidade de fluxo de fotdes da radiac@o fotossinteticamente activa (PPFD), (A/luz), em
doze folhas dentro dos sacos sombra e em igual nimero em folhas expostas ao sol. As
curvas A/ci e A/luz foram realizadas nos periodos de Verdo durante a manhi (em
Agosto). Por questdes de ordem logistica, j4 que a morosidade na realizagdo de uma
curva A/ci ou A/luz é aproximadamente 1.30h, néo foi possivel efectuar medig¢des nos
dois tipos de folhas (folhas sol e folhas ensombradas) no Verdo do mesmo ano. Por tal
motivo, realizaram-se as curvas A/ci e A/luz em folhas de sombra no Verdo de 2000 e
utilizou-se, para comparagfo entre os dois tipos de folhas, os resultados das referidas
curvas de resposta da fotossintese em folhas expostas ao sol e realizadas no Verdo de
1999 (vide secgdo 4.3). A metodologia aplicada na realiza¢do das curvas de resposta da
fotossintese & concentragéio intercelular de CO2 (A/ci) e a radiagdo (A/luz) encontra-se
descrita na sec¢do 4.2 deste trabalho. A taxa maxima de carboxilagdo (Vemay), a taxa
maxima de transporte de electrdes (Jmax) € a taxa de respiragdo (Rd), foram
determinadas a partir das curvas A/ci e do modelo proposto por Farquhar et al. (1980)
com modificagdes por Sharkey (1985) (vide secg¢do 4.2 deste trabalho). A eficiéncia
quéntica () e taxa fotossintética maxima (Amax) formam determinadas a partir das
curvas A/luz e do modelo proposto por Harley et al. (1986) e Hogan er al., (1996) (vide
secgio 4.2).
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5.2.5. Tratamento estatistico dos dados

A estatistica descritiva e a apresentagio dos graficos foram efectuadas nos
programas referidos em 3.2.3.. O efeito do regime da PPFD nas diversas variaveis foi
testado pela realizagdo de testes T-Student no programa Statistica (StatSofi, Inc, Tulsa,
USA, versdo 7.0), apds verificagdo das premissas de normalidade ¢ homogeneidade das

variancias (Zar, 1999), para a comparagio entre os diferentes tratamentos.

Ajustaram-se modelus de regressdo ndo linear entre a densidade de fluxo de fotbes
da radiagio fotossinteticamente activa relativa (PPFDy) € a area foliar especifica (SLA)
(SLA = a x exp(-b x PPFD; ) e a PPFD, e o teor foliar em clorofila total, azoto,
celulose e lenhina; (y = a + b In PPFDy). Os ajustamentos dos modelos foram
efectuados utilizando o programa SigmaPlot (Systat software, Inc, USA, versdo, 8.0).

Os modelos foram considerados validos quando P<0.05.
5.3. RESULTADOS
5.3.1 Distribuig¢io da radiacdo na copa

Os valores de PPFD;; variaram entre 8 e 78% nos vérios sensores (Figs. 5.3., 5.4 €

5.5; Tabela 5.III) e os valores de PPFD méximos didrios no sensor referéncia foram

entre 1650 e 1855 pmol ms™.

Tabela 5.III. Distribuicio da densidade de fluxo de fotdes da radiagio fotossinteticamente
activa relativa (PPFD, %) em trés arvores com sete a oito sensores e valores maximos absolutos

de PPFD no sensor REF (PPFD,,, pmol m?s™).

Arvore  PPFD,,, PPFD,; (%)
sensor sensor n°
n° REF 1 2 3 4 ) 6 7 8
1 1852+21 20 23 35 16 8 23 76 -
2 1747432 49 78 23 22 26 27 19 40
3 1653443 27 17 66 40 31 52 23 ---
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A Tabela 5.1V apresenta a distribuicdo da PPFD,; em 4 sensores colocados em
folhas ensombradas (SPAR) e 4 sensores colocados em folhas sol, (LPAR)
relativamente ao sensor referéncia (colocado acima da copa em que PPFD=100%) em
trés arvores Q. rotundifolia em periodos de 7 dias, durante o Verdo de 2000. Os valores
maximos diarios de PPFD no sensor referéncia oscilaram entre 1800 e 2100 umol fotdes
m3s! e PPFD;; nos sensores de sombra variou entre 5 e 20% e nos sensores de sol

variou entre 42% ¢ 8§6%.
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Figura 5.3. Variagdo diaria de PPFD; entre 23 de Junho ¢ 1 de Julho de 1999 em 7 sensores

com diferentes posi¢Ses no interior da copa e de um sensor referéncia colocado acima da copa,

na azinheira designada por arvore n° 1.
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Figura 5.4. Variacdo diaria de PPFD,, entre 14 e 22 de Julho de 1999 em 8 sensores com

diferentes posi¢Ses no interior da copa e de um sensor referéncia colocado acima da copa, na

azinheira designada por arvore n° 2.
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Tabela 5.IV. Distribuigdo da densidade de fluxo de fotdes da radiagio fotossinteticamente
activa relativa (PPFDy %) em trés arvores com 4 sensores colocados em folhas
ensombradas (SPAR) e 4 sensores colocados em folhas sol (LPAR) e valores maximos

absolutos de PPFD no sensor REF (PPFD,,, umol m?s™).

Arvore PPFD,,,, PPFD,(%)
sensor SPAR LPAR
n° REF 1 2 3 4 1 2 3 4
1 1886 +22 7 14 12 5 77 86 80 73
2 1812 +106 10 13 20 16 73 72 68 58
3 2093 57 17 19 16 18 65 42 67 49

5.3.2. Estrutura e composi¢io quimica da folha

Os resultados apresentados nas Figuras 5.6. e 5.7., referem-se a parametros
estruturais (érea foliar especifica, SLA) e bioquimicos (teor foliar em: clorofila total,

azoto, celulose, hemicelulose e lenhina) das folhas no Veriio de 1999.

Verificou-se uma relagdo exponencial entre a SLA e o integral diario da densidade
de fluxo de fotdes da radiagdo fotossinteticamente activa (PPFD) (expressa em % da
PPFD do sensor de referéncia, PPFD;) recebida pelas folhas (R2 =0.75) em que a SLA

diminui com o aumento da PPFD;, (Fig. 5.6).

Nio existe qualquer relagdo entre a PPFD,, e o teor de azoto, clorofila, celulose,
hemicelulose ou lenhina, quando estes parimetros séo expressos em percentagem da
massa foliar, sendo todavia notéria uma correlagio entre o teor de azoto
(R? = 0.50, P<0.001), celulose (R? = 0.27, P<0.05) e lenhina (R* = 0.26, P<0.05),
quando expressos por érea foliar, e a PPFD, (Fig. 5.7). A elevada variabilidade dos
valores relativos ao teor de clorofila ndo permite observar qualquer tendéncia em fungio

da PPFD relativa recebida pela folha.
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Figura 5.6. Relagdo entre a densidade de fluxo de fotdes da radiagdo fotossinteticamente activa
(PPFDy) expressa em %PPFD do sensor referéncia, para diferentes locais da copa da azinheira,
Q. rotundifolia, na area foliar especifica (SLA) e no teor foliar em: clorofila total, azoto,

celulose, hemicelulose e lenhina (os quatro ltimos em % da massa foliar). Os dados de SLA
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foram ajustados por uma regressdo nio linera (SLA = a x exp(-b x PPFD,, ).
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Figura 5.7. Relagdo entre a densidade de fluxo de fotdes da radiacdo fotossinteticamente activa

(PPFDy) expressa em %PPFD do sensor referéncia, em diferentes locais da copa da azinheira,

Q. rotundifolia, no teor foliar, expresso por 4rea, em: clorofila total, azoto, celulose e lenhina.

Os dados foram ajustados por un.a regressdo nio linear (y=a +b In PPFD,).

5.3.3. Taxa fotossintética e condutiancia estomatica

Os resultados apresentados na Figura 5.8. referem-se a valores méaximos de taxa

fotossintética e condutancia estomatica, em condi¢des ambientais, medidos em folhas de

sol (Fsl) e em folhas ensombradas (Fsm). As Fsm apresentaram menor taxa

fotossintética maxima, menor condutincia estomatica maxima e menor eficiéncia do
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uso da 4agua instantinea (razdo entre a taxa fotossintética e condutdncia estomatica

maximas) relativamente as Fsl (P<0.05).

Amax (umol CO2 m?s™)
N

gSmax(mol m’ s'l)

Fsl Fsm

Amax/gSmax( umol mol")

Fsl Fsm

Figura 5.8. Taxa fotossintética méaxima (umol m? s') (Am) (A), condutincia estomitica
méaxima (gsmax) (mol m? s™) (B), eficiéncia do uso da agua instantinea (Amax/8Smax) (C) em
folhas ensombradas (Fsm) e folhas sol (Fsl) de Q. rotundifolia. As colunas sao médias (n=12) e
as barras os respectivos erros padrdo. Letras iguais indicam que ndo existem diferengas

significativas (P>0.05) entre as folhas Fsm e Fsl, resultados de teste T-Student.
5.3.4. Estrutura e composi¢io quimica da folha

Os resultados apresentados na Figura 5.9. referem-se a pardmetros -estruturais
(4rea foliar especifica, SLA) e bioquimicos (teor foliar em: agtcares soliveis, amido €

azoto) em folhas ensombradas (Fsm) € em folhas de sol (Fsl).

117



As folhas ensombradas (Fsm) apresentaram maior SLA relativamente as folhas de
sol (Fsl) (P<0.05). Pelo contrario, os teores foliares em agticares soliveis, amido e em

azoto foram menores (P<0.05) nas folhas ensombradas, relativamente as folhas sol.
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Figura 5.9. Area foliar especifica (SLA) (cm? g?), teor foliar em: azoto (g m?), agiicares
soliiveis ¢ amido (mmol m?) em folhas de ensombradas (Fsm) e folhas de sol (Fsl) de
Q. rotundifolia. As colunas sio médias (n = 12) e as barras os respectivos erros padrio. Letras

iguais indicam que n#o existem diferengas significativas (P>0.05) entre as esta¢es, resultados

de teste T-Student.

5.3.5. Parametros fotossintéticos

A Tabela 5.V apresenta os valores dos parimetros fotossintéticos: taxa maxima de
carboxilagdo (Vema), taxa méaxima de transporte de electrSes (Jmax), velocidade de
utilizagdo de trioses fosfato (Vipy), respiragdo (Rd), eficiéncia quantica (®) e

capacidade fotossintética maxima (Amax), derivados a partir das curvas A/ci e A/luz, nas
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folhas ensombradas € em folhas de sol, conforme descrito na metodologia, expressos por

unidade de rea foliar e expressos por unidade de massa foliar

Tabela S.V. Velocidade maxima de carbox ilagio (Vcma), velocidade maxima de transporte de
electrdes (Jmax), taxa de respiragio (Rd), ‘elocidade de utilizagdo de trioses fosfato (Vrpy)
determinados segundo o modelo da fotos ;intese proposto por Farghuar et al. (1980) com
modificages por Sharkey (1985), eficiéncia quédntica (®) e fotossintese maxima (Amay),
expressos quer por unidade de area foliar, quer por unidade de massa foliar em folhas de sombra
(Fsm) e folhas de sol (Fsl). Para a determinagéo destes pardmetros n = 12, em que n é nimero
de curvas de resposta da taxa fotossintética ao CO, intercelular e a luz. Letras iguais indicam

que néo ha diferengas significativas (P>0.05) entre as estagdes, pelo teste T-Student.

Folhas Ve h . Rd
Expressos por unidade de area foliar
pmol m? s™! pumol m? s™! pmol m? 5™
Fsm 29.60+1.80 a 068.08+3.63 a 1.35+0.10 a
Fs1" 31.96+2.27 a 100.80+6.33 b 2.34+0.36 b
Folhas Ve Jnax Rd
Expressos por unidade de massa foliar
umol g 5™ umol g 5™ pmol g 5!
Fsm 0.146+0.009 a 0.34+0.02 a 0.0066+0.0005 a
Fsl” 0.127+0.010 b 0.40+0.03 a 0.0073+0.0016 a
D Resultados também apresentados na Tabela 4.1 na seccdo 4.3 deste trabalho (resultados relativos

a curvas A/ci e A/luz realizadas em folhas de sol no Verdo de 1999).
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Tabela 5.V. (continuagio)

Folhas Varu Apae ®

Expressos por unidade de area foliar

pumol m? s umol m™? s pmol COy/pmol fotdes !
Fsm 2.35+0.22 a 12.48+2.55 a 0.069+0.002 a
Fsl” 2.68+0.29 a 11.66+1.78 a 0.056+0.003 b
Folhas VTPU Amax ()

Expressos por unidade de 4rea foliar

umol g”' s umol g's”  pumol CO,/umol fotdes *
Fsm 0.0116+0.0011 a 0.29+£0.01 a 0.0013+0.0001 a
Fsl” 0.0106+0.0013 a 0.27+0.03 a 0.00140.0001 a

1) resultados também apresentados na Tabela 4.11 na seccédo 4.3 deste trabalho (resultados

relativos a curvas A/ci e A/luz realizailas em folhas de sol no Verdo de 1999).

Os valores da capacidade maxima de transporte de electrdes (Jmax) € da respiragdo

(Rd), expressos por unidade de érea foliar, foram mais elevados nas folhas de sol (Fsl),

relativamente as folhas de sombra (Fsm) (Tabela 5.V). Porém, a eficiéncia quantica (®),

por unidade de érea foliar foi mais elevada nas folhas ensombradas (Fsm) relativamente

as folhas de sol (Fsl). Ainda a capacidade fotossintética maxima (Amax), a velocidade

méxima de carboxilago (Vcma) € a velocidade de utilizagdo de trioses fosfato (V1py) ndo

diferiram entre os dois tipos de folha quando expressos em fungdo da area foliar. Todavia,

quando se expressa o pardmetros Vepax por unidade de massa foliar, observa-se que as

folhas de sol (Fsl) apresentam menores valores face as folhas ensombradas (Fsm) (Tabela

5.V).

5.4. DISCUSSAO

A alteragfio da éarea foliar especifica (SLA), observada no corrente trabalho em

azinheira, face a distribuigfo heterogénea da radiagdo na copa constituiu uma adaptagio
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morfolégica foliar. De facto, verificou-se que a 4rea foliar especifica das folhas de
azinheira diminuiu com o aumento da densidade de fluxo de fotdes (PPFD) em
diferentes locais da copa. Este resultado est4 de acordo com o facto do pardmetro SLA
ser fortemente dependente da PPFD (Specht e Rundel, 1990; Rambal er al., 1996)
variando com o seu gradiente no interior da copa (Hollinger, 1989; Ellsworth e Reich,
1993; Rambal et al., 1996, Warren ¢ Adams, 2001; Meir ef al., 2002). Os resultados
encontrados na literatura, quanto a va:agdo de SLA em relagio a PPFD recebida na
copa, sdo na sua maioria para cobertos arboreos densos e continuos, em arvores de
clima temperado (ex. Quercus petrea em Inglaterra, Meir et al., 2002) ou mais
escassamente em arvores esclerdfilas de clima mediterrnico (ex. Quercus ilex em
Espanha, Sabaté et al., 1999). Nos trabalhos referidos, as arvores apresentam copas
fechadas, nas quais ocorrem gradientes verticais de PPFD, e as folhas no topo, expostas
a maior PPFD, apresentam menor SLA relativamente as folhas da base. As azinheiras
em estudo sdo arvores relativamente isoladas e as copas s@o geralmente abertas, pelo
que a distribuigdo da PPFD e variagdo de SLA, nestas condi¢des, tém mais a ver com a
posi¢do norte-sul das folhas e com a existéncia de folhas e ramos vizinhos do que com
um perfil vertical do copado (Infante er al., 2001). No presente trabalho a relagéo
negativa entre a SLA e a PPFD, observada em azinheira podera estar mais relacionada
com um aumento da espessura das folhas, do que com um aumento da densidade foliar,
em ambientes com maior intensidade de PPFD. De facto, a concentragio de hidratos de
carbono estruturais (celulose, hemicelulose e lenhina, por unidade de massa foliar) ndo
se alterou com o nivel de PPFD. Porém, a concentragdo de amido foi também superior
nas folhas de sol, o que podera ter também contribuido para a diminuicdo de SLA nestas
folhas.

O menor valor de SLA nas folhas de sol pode ser vantajoso e entdo representar
uma estratégia adaptativa em situagdes de défice de pressdo de vapor do ar elevado e
baixa disponibilidade hidrica no solo (Specht e Specht, 1989 e Sabaté et al., 1999),
como ocorrem no Verdo mediterranico. Assim, as folhas com menor SLA podem
contribuir para um aumento da eficiéncia do uso da 4gua (expressa como a razio entre a
assimilagio de carbono e a condutincia estomatica), tal como neste trabalho em
azinheira, uma vez que a superficie foliar exposta a transpira¢do € menor face a massa
foliar que contribui para a assimilagic de carbono. No entanto, hd a considerar alguns

aspectos menos favoraveis no metabolismo fotossintético da planta, resultantes de
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baixos valores de SLA. Por um lado, esse decréscimo de SLA promove um aumento da
resisténcia do mesoéfilo na difusdo de CO,, podendo advir dai uma forte limitagfo &
assimilagfio carbonica (Sabaté et al, 1999), situagdo essa que € agravada pela
diminuigfo da conduténcia estomética em condi¢des de secura. Por outro lado, cria no
mesofilo fotossintético destas folhas um gradiente de intensidade da PPFD em que as
células abaxiais recebem menos PPFD. Apesar destas consideragdes, as folhas de sol
deverdo ter contribuido mais, em termos relativos, na assimilag@o de carbono na copa
do que as folhas expostas a menos radiagio uma vez que a concentragdo de hidratos de
carbono ndo estruturais, resultantes directos do processo fotossintético, foram mais
elevados nas folhas expostas a maior radiago. Se por um lado as folhas de sol denotam
maior taxa de assimila¢do, por outro lado mostraram maior consumo de hidratos de
carbono na respiragdo. Parece que o facto das folhas de sol serem mais espessas que as
folhas de sombra, explica os resultados da respiracdio foliar, em que se registaram
maiores valores de respira¢do, por unidade de 4rea foliar, nestas folhas tendo em conta a
maior biomassa por unidade de é4rea. Julga-se que este incremento de respiragdo deva
ser principalmente atribuido a taxas de respiragio de manuten¢do superiores nas
primeiras folhas, ainda que em periodos de crescimento possa ser igualmente atribuido a

um aumento da respiragéo de crescimento (Bjorkman, 1981, Pearcy, 1999).

Neste trabalho em azinheira o efeito da PPFD no teor de azoto foliar foi apenas
notdrio quando este pardmetro bioquimico foi expresso em fungdo da area foliar € ndo
se verificou qualquer efeito quando expresso por unidade de massa foliar. Um resultado
semelhante foi obtido em 4rvores isoladas de sobreiro (Q. suber) num ecossistema de
montado (Faria et al., 1996), semelhante ao do corrente trabalho, em que as diferengas
no teor de azoto foliar entre as folhas de sol e folhas de sombra se observaram apenas
quando este parimetro foi expresso por area foliar. Outros trabalhos recentes em
gimnospérmicas, como seja Pinus ponderosa (Bond er al., 1999), Pinus pinaster
(Warren e Adams, 2001) ou em angiospérmicas de clima temperado como
Corylus avellana,  Fraxinus excelsior, Populus tremula e Tilia cordata
(Niinemets ez al., 1998a), Acer saccharum (Niinemets e Tenhunen, 1997)
Bétula pendula, Fagus sylvatica (Meir et al, 2002) ou em angiospérmicas de clima
mediterranico como Quercus ilex (Sabaté et al, 1995), Q. ilex subs balota
(Q. rotundifolia), Q. coccifera, Q. faginea e Q. suber (Niinemets ez al., 2004) indicam

uma relagdo positiva entre a PPFD e o teor de azoto (por unidade de area foliar) ndo
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tendo havido qualquer relagio positiva e a existir seria fraca entre eles, caso ambos

fossem expressos em fungéo da massa foliar.

Os resultados aqui obtidos para a azinheira indicam que a PPFD na qual as folhas
se desenvolveram foi determinante da eficiéncia quantica (®) (por unidade de &rea
foliar). As folhas de sombra apresentaram uma @ mais elevada, talvez devido a um
investimento superior em clorofila, em relagdo as folhas de sol. Porém, a PPFD recebida
pelas folhas nfo influenciou A,y ou Vemax, quando se expressam estes parimetros por
unidade de 4rea foliar, mas devido ao efeito da PPFD em SLA, as folhas expostas a
PPFD elevado apresentaram menor Amax € menor Ve, quando se expressam estes
pardmetros por unidade de massa foliar. Seria esperado que ocorresse nas folhas, uma
aclimatacdo da capacidade fotossintética em fungdo da PPFD; i.e. que as folhas de
sombra, com menor teor de azoto (por unidade de area foliar), apresentassem menor

capacidade fotossintética, relativamente as folhas de sol, com mais azoto.

A justificagdio para que nfio se tenha verificado aclimatagdo bioquimica da
fotossintese face a PPFD recebida podera estar relacionada com o facto de os valores de
Amax € Vemax poder depender mais das condi¢Ses hidricas do solo e/ou da atmosfera do
que da PPFD. Dito doutro modo, sob condigdes hidricas pouco favoraveis, durante o
Verdo mediterranico, néo se expressa a aclimatagdio da capacidade fotossintética a
diferentes PPDF sendo essa mesma capacidade sempre baixa, provavelmente devido aos
processos de foto-inibigio. Neste sentido, também os trabalhos de
Warren e Adams (2001) em Pinus pinaster sugerem que quando existem outros factores
limitantes da capacidade fotossintética que ndo a PPDF, tais como o stresse hidrico, a

relagdio entre Apax € 0 teor de azoto foliar ou a PPFD pode néo ser positiva.

Como nota final salienta-se que os resultados deste trabalho indicam uma
aclimatac@o morfologica das folhas a PPFD, em detrimento da aclimatag@o bioquimica,
tal como ocorreu em vérios outros trabalhos (ex. Hollinger, 1996; Rambal et al., 1996;
Niinemets et al., 1998a, b; Bond et al., 1999; Warren e Adams, 2001; Meir et al., 2002).
Desta forma, a massa foliar investida por unidade de drea (inverso de SLA) parece
representar um factor chave na aclimatagfio a intensidade luminosa sob a qual as folhas

se desenvolveram.
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6. FLUXOS DE CARBONO E DE AGUA NUM MONTADO -
SIMULACOES COM O MODELO GOTILWA+

6.1. INTRODUCAO

Nos ecossistemas mediterranicos, os fluxos de carbono e de agua entre a
vegetacdo e a atmosfera sdo fortemente condicionados pela auséncia de precipitagéo,
particularmente no Verdo, quando esta se encontra associada a elevado potencial
evaporativo da atmosfera e radiagdo também elevada (Pereira et al., 2004). Estas
condigdes de secura induzem o fecho dos estomas durante o dia, ocasionando restrigdes
na assimilagfio de carbono, intensificadas pela ocorréncia de processos de foto-inibigéo
(Chaves et al., 2003) e na transpiragdo. As previsdes de alteragdo climatica para zonas
mediterranicas ibéricas incluem um aumento da temperatura associado a um acréscimo
do défice hidrico estival, tanto em intensidade como na dura¢dio (Miranda et al., 2002).
Atendendo a esta previsdo na intensificagdo dos factores de stresse ambiental, torna-se
fundamental entender o funcionamento dos ecossistemas mediterranicos no sentido de
prever, se a médio e longo prazo, estes ecossistemas funcionardo como sumidouros ou

fontes de CO; para a atmosfera.

A escolha de um modelo adequado que permita a descri¢do do funcionamento de
um ecossistema mediterranico, nomeadamente a quantificagio dos fluxos de carbono e
da agua entre a vegetacdo e a atmosfera, deve ser cuidadosa, ndo s6 na forma como o
modelo considera o efeito do défice hidrico nos véarios processos, mas também na escala
temporal que o modelo utiliza, uma vez que a escala de base mensal ndo representa o
efeito sazonal da precipitagdo (Hoff et al., 2002). Nos ecossistemas mediterranicos o
balango de carbono i.e. a assimilagdo de carbono versus a respiragdo, € altamente
dependente das condigdes hidricas do solo. A validade dos resultados da modelagdo dos
fluxos de carbono nestes ecossistemas depende da capacidade dos modelos conseguirem
reproduzir os efeitos do défice hidrico associado & temperatura elevada, tanto na
assimilagdo como na respiragdo das plantas € do solo (Reichstein er al, 2002). A
respiracdo do solo integra diferentes componentes (Hanson et al., 2000,
Hogberg et al., 2001) tais como: a decomposi¢do da matéria organica pelos

microrganismos livres no solo, a respiragio da rizosfera, a respiracdo das raizes ¢ a
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respiragdo da fauna. A contribuigdo relativa de cada um destes componentes nio esti
determinada (Tate er al., 1993; Thierron e Laudelout, 1996). Alias, torna-se um
processo complicado porque, por um lado, ha dificuldade em separar os diferentes
componentes €, por outro, essa contribui¢fio depende do tipo de ecossistema. Uma
estimativa deficiente da respiragdo do solo pode induzir um erro muito relevante na
estimativa do balango de carbono do ecossistema, ja que a respiragdo do solo pode
corresponder a cerca de 20 a 40% das entradas anuais de diéxido de carbono na

atmosfera (Reichstein et al., 2002).

De uma maneira geral, os modelos de respiragéo do solo sdo modelos empiricos
que incluem uma fungdio exponencial da temperatura e da precipitacio
(ex. Raich et al. 2002) e, quando sdo aplicados aos ecossistemas sujeitos a défices
hidricos prolongados, integram um coeficiente relacionado com a disponibilidade de

agua no solo (ex. Gracia et al., 1999a).

Porém, sdo relativamente escassos os trabalhos publicados sobre a quantificagéo
dos fluxos do diéxido de carbono e da agua, ao nivel do ecossistema em florestas
mediterrdnicas, sendo a maioria dos trabalhos decorridos em florestas boreais,
temperadas ou tropicais (ex. Valentini er al., 1996, Baldocchi, 1997;
Goulden et al., 1998; Willians er al., 1998), nas quais os episédios de défice hidrico sio
ligeiros quando ocorrem. Dois dos trabalhos aplicados a florestas europeias
mediterranicas, de Quercus ilex em Puéchabon (Franga,) sdo de Reichstein ef al. (2002)
com o modelo PROXELygr e de Hoff er al., (2002) com o modelo FOREST-BGC
(BioGeochemical Cycles). Todavia ambos os modelos sdo de base mecanicista dos
varios processos funcionais (ex. estrutura da copa, balango de energia, trocas gasosas,
etc.) e foram inicialmente desenvolvidos para florestas temperadas (no modelo
FOREST-BGC) ou de coniferas no Norte da Europa (no modelo PROXELygg), sendo
posteriormente modificados e parametrizados para espécies mediterranicas de modo a

tentar reproduzir o efeito do défice hidrico inerente ao clima mediterranico.

Um dos modelos de simulagdo construido especificamente para o ambiente
mediterranico, no qual o défice hidrico ¢ a principal condicionante das trocas gasosas
(diéxido de carbono e vapor de agua), foi o modelo GOTILWA-+. Este acrénimo resulta
das primeiras letras do titulo inglés [Growth of Trees is Limited by Watter]
(Gracia et al., 1997, 1999a, b). Trata-se de um modelo de base fisiolégica que permite
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simular o balango de carbono e de 4gua numa floresta, em resposta ao clima, as alterag3es
de estrutura da floresta (densidade de arvores e distribuigio por classes de valores
relativos a medigdes do didmetro do tronco da arvore), as técnicas de maneio
agroflorestal, as caracteristicas do solo e as alteragdes climéticas. Este modelo tende a
simular o crescimento de uma floresta, considerando a dindmica de 4gua no sistema como
um factor determinante no funcionamento das comunidades vegetais. O aspecto mais
particular do modelo GOTILWA+, em relagdo a outros modelos de crescimento aplicados as
florestas, reside na possibilidade de simular fluxos de carbono e da 4gua em florestas sujeitas
ao défice hidrico (Gracia et al, 1997, 1999b), particularmente importante no caso das
florestas mediterranicas (Pifiol er al, 1991; Rambal 1993; Rodad et al, 1999). O
GOTILWA+ € um modelo muito complexo que envolve uma série de pardmetros para a
caracterizagdo estrutural da vegetagfo, do solo e do clima, para além de um conjunto de
submodelos: ex. o modelo de fotossintese de Farquhar ef al. (1980), o da condutincia
estomatica de Leuning (1995), de respiragéo do solo (relagfio exponencial de Qo). Em
concreto, o0 modelo GOTILWA+ estima o fluxo de carbono do ecossistema do modo
seguinte: [o fluxo de carbono do ecossistema (NEE, net ecossystem exchange) = a
produtividade primaria bruta (GPP, gross primary production) — (a respiragio autotréfica
das plantas (Ra) + a respiragio heterotrofica do solo (Rh)]. A produtividade priméria
bruta (GPP) provém da actividade fotossintética das plantas e depende das suas
caracteristicas fisiolégicas e morfologicas, para além de depender dos factores ambientais.
O efeito do défice hidrico na actividade fotossintética tem sido amplamente estudado ao
nivel da folha (ex. Tenhunen et al., 1987a, b; Chaves, 1991; Infante et al., 2001). Assim,
de um modo geral, t€m sido encontradas relagdes de proporcionalidade entre a taxa
fotossintética e a condutincia estomatica, resultado que torna viavel a utilizagiio do
modelo de Ball er al. (1987) ou os modelos dele derivados, como seja o de
Leuning (1995). De facto, o GOTILWA+ associa uma derivagio do modelo de
Leuning (1995) para estimar a condutincia estomética, em que foi incorporada uma
fungdo do potencial hidrico de base, tornando assim este modelo aplicavel as condi¢des
de défice hidrico.

No modelo GOTILWA+ a respiragdo do solo é estimada com base no teor de

matéria orgénica no solo e nas respectivas taxas de decomposi¢io. A taxa de

' Qy0 ¢ um factor indicador da sensibilidade de um dado processo a temperatura; é definido como um
factor de incremento da velocidade de uma reac¢do quimica quando a temperatura aumenta 10°C
(Van't Hoff, 1898).
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decomposigdo, e portanto a libertagdo de CO,, depende grandemente da temperatura
(através do pardmetro Q) e do teor de agua no solo (Gracia et al., 1997, 1999a). Por
sua vez, a respiragdo das plantas é calculada pelo modelo com base na quantidade de
biomassa viva (respira¢do de manuten¢do) € na quantidade de hidratos de carbono

disponiveis para crescimento (respiragdo de crescimento).

O fluxo de vapor de 4gua libertado para a atmosfera, ou seja, a evaporagio total do
ecossistema, engloba a perda por intercep¢do da 4gua nas copas, a transpira¢do € a
evapora¢do do solo. O modelo GOTILWA+ estima.a transpiragéo (E), segundo a
equacdo de Penman-Monteith (Monteith, 1965) acoplada para a atmosfera
(MacNaughton e Jarvis, 1983 e Jarvise MacNaughton, 1986). Este submodelo de
transpiragdo tem sido aplicado com eficicia em comunidades vegetais de coberto
uniforme e continuo; contudo, em povoamentos esparsos a interpreta¢do dos fluxos de
vapor de dgua € muito mais complexa e ndo sdo totalmente validos os pressupostos
tedricos dos modelos de Penman e Monteith (David et al., 2000) apesar de ser utilizada

€m povoamentos esparsos como as dehesas espanholas (Infante, 1997).

Entre as aplicagdes do modelo GOTILWA+ encontradas na bibliografia, podem
destacar-se as simulagdes do crescimento em florestas mediterranicas, face as alteragdes
climaticas, com as espécies Quercus ilex, Pinus halepensis, P. pinaster, P. sylvestris e
Fagus sylvatica (Sabaté et al., 2002). De uma forma geral, observa-se que o0 GOTILWA+
apresenta um bom desempenho na predi¢io das trocas de carbono e de agua entre a
atmosfera e a floresta e d4 sinais dalgum bom “realismo” modelar, na medida em que
responde em termos de varidveis mesuraveis, como sejam a produgdo primaria bruta
(GPP), a respiragdo do ecossistema, a transpiragdo como resposta i temperatura, a
radiagdo e o aumento de CO,, etc. Todavia, os resultados saidos da simulagdo com o
GOTILWA+ foram comparados com os obtidos por outros modelos (no ambito do
projecto LTEEF, Mohren e Kramer, 1997; Mobhren, 1999), empregando para validagdo as
medidas de fluxos de CO, e da 4gua obtidos no ambito do projecto europeu EUROFLUX
(Valentini, 1999). Porém, toda essa modelagio de fluxos de CO, e do vapor de agua pelo
GOTILWA+ tem sido até A data efectuada em florestas densas em que o estrato arboreo
domina a estrutura vegetal. Recentemente, Pla (2002) desenvolveu um médulo relativo a
vegetagdo arbustiva para incorporar no modelo GOTILWA +, de maneira a tornar possivel

a simulagdo da dinimica da sucessdo da fitomassa aérea na vegetacdo arbustiva
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mediterranica, como identificador potencial do risco de incéndio. Até ao presente
trabalho, nfo tinha sido ainda tentada nenhuma simulagfio conjunta aos dois estratos
vegetais (arboreo e arbustivo). De facto, tal interac¢fo entre estes dois estratos vegetativos
cria uma dindmica do ecossistema completamente diferente em relagdo aquela que se
pode simular para um unico estrato arboreo ja que na ultima se verifica uma competico
pelos recursos, como a 4gua, a luz e os nutrientes. Neste contexto, o objectivo do actual
trabalho foi testar o comportamento do modelo GOTILWA+ na simulagdo dos fluxos de
carbono e da dgua do ecossistema de montado. Este estudo pretende ser apenas uma
primeira abordagem na aplicagio do GOTILWA+, face a uma situagio em que
interagem conjuntamente os estratos arboreo e arbustivo. Porque o 'médulo arbustivo'
foi unicamente desenvolvido com o intuito de simular riscos de incéndio (Pla, 2002),
salvaguarda-se a existéncia de pardmetros e modalidades que ainda ndo estdo
integralmente afinados no GOTILWA+, particularmente para um ecossistema de tipo
montado. Claro que os modelos nunca estdo plenamente esgotados e, neste contexto, o
GOTILWA+ tem vindo a auferir regularmente de ajustamentos no intuito de se obter
uma melhor aproximagio a realidade, tanto mais quanto as versdes subsequentes que

sdo criadas.
6. 2. MATERIAL E METODOS
6.2.1. Caracterizacio do local em estudo

A tabela 6.1 resume as principais caracteristicas biofisicas do montado da Herdade
da Alfarrobeira que serviu como local de estudo (Fig. 6.1.). Os parametros recolhidos no
periodo entre 1999 e 2001 entraram na simulagdo de fluxos de carbono e da agua neste

montado, tal como estimados por intermédio do modelo GOTILWA+.

Figura 6.1. Aspecto geral do montado (Herdade da Alfarrobeira).



Tabela 6.1. Caracteristicas do local de estudo.

Herdade da Alfarrobeira, Evora, Portugal

Localizagéo 38°32' Ne 801" W

Tipo de ecossistema Montado misto de azinheira e sobreiro

Coberto vegetal arboéreo

0
(essencialmente Q. rotundifolia) 32%

Quercus rotundifolia (80%)
Quercus suber (20%)
Fraxinus angustifolia (linhas de agua temporérias)

Espécies arboreas
(cobertura aproximada %)

Cistus salviifolius (> 50%)

Vegetacdo arbustiva .
Quercus coccifera

dominante Myrtus communis
Altura média das arvores Sabm
Idade média arvores (aprox.) 80 a 90 anos *

Indice de area foliar das arvores 0.5 3
Densidade de Q. rotundifolia 35 a 45 arvores/ha

Temperatura média anual o 4
(1951-80) 15.4°C
Precipitagfo anual 4
(1951-80) 664.6 mm
. litélico ndo himico de granitos ou rochas afins
Tipo de solo

com afloramentos rochosos de granitos °

6.2.2. Validaciio do modelo GOTILWA+

O GOTILWA+ ¢ um modelo mono-especifico, significa isto que considera apenas
uma unica espécie no estrato arbéreo, no processo de simulag&o dos fluxos de carbono e
de agua. Em conformidade, a azinheira (Quercus rotundifolia) foi obviamente a arvore
eleita, dada a sua predominéncia no montado em estudo. Deste modo aproveitaram-se 0s

dados fisiologicos e morfolégicos estudados e/ou disponiveis nesta espécie. No entanto,

? valor estimado em arvore num local préximo do local de estudo (David, 2000)
* Pereira ef al. (2004)

* INMG (1991)

* Cardoso (1974)
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houve necessidade de colmatar a escassez de dados sobre azinheira no que se refere a
estrutura das 4rvores, os quais provieram da espécie afim, concretamente os
povoamentos de Q. ilex na Catalunha (Gracia et al., 1999a), sempre que ndo se dispunha
dalguma informag@o mais proxima. J& se referiu que o modelo GOTILWA+ também
pode considerar a simulag¢do de um estrato arbustivo, ainda que num contexto particular
de simular riscos de incéndio (Pla, 2002). N&o obstante, no presente trabalho a
simulag@o incluiu ambos os estratos arboreo e arbustivo. Para tal, houve que assumir
que o sargaco (Cistus salviifolius) era o arbusto dominante no montado em estudo. Mais
uma vez foi empregue a informagdo disponivel: dados fisioldgicos e morfoldgicos

obtidos por Simdes (2002) ou os adaptados por Pla (2002) para Quercus coccifera.

A Tabela 6.11. sintetiza os parametros fisioldgicos e fenolégicos ao nivel da folha,

da copa e do ecossistema que foram aproveitados para a validacdo do modelo.

Tabela 6.I1. Pardmetros utilizados na validag¢@o do modelo para o montado

Pariametro Metodologia Fonte

Fluxo de CO, no Medicio pelo método das flutuagdes Proj. MEDEFLUE.
ecossistema de montado instantineas (eddy covariance) dados cedidos por
(em 1999) Pereira, J.S.’

] Estimativa da transpiragdo com base no )
Transpiracdo em arvores ) Dados cedidos por
S método de fluxo de seiva segundo David ¢
de azinheira (em 2001) David, T.S.

(2000)

Trocas gasosas ao nivel da Condutdncia  estomatica e  taxa Seccdo 3.3

folha (entre 1999 ¢ 2001)  fotossintética - vide sec¢do 3.2.

Padréo anual da produgdo Produgio de folhada segundo Dados ndo
de folhada de azinheira metodologia descrita em S (2001) publicados cedidos

(entre 1999 e 2001) por Sa, C”°

6 MEDEFLU, Carbon and water fluxes of Mediterranean Forests and impacts of land use/cover changes
financed CEC - Programme ENVIRONMENT (DG XII Contract Nr.ENV4-CT97-0455). 1998-1999.

7 Departamento de Engenharia Florestal, Instituto Superior de Agronomia, Lisboa.

8 Estacgfo Florestal Nacional, INIAP, Oeiras.

9 Departamento de Biologia, Universidade de Evora, Evora



Os valores dos varios pardmetros provém dalguns trabalhos de investigacdo que

decorreram no mesmo local de estudo e foram gentilmente cedidos pelos autores.
Fluxo de CO; no ecossistema

Remete-se para Aubinet ef al. (2002) a referéncia descritiva da metodologia
usada na quantificagdo dos fluxos de carbono e da 4gua de um ecossistema pelo
método das flutuacGes instantdneas (eddy covariance). Entretanto, os dados

necessarios foram medidos na instalagdo montada na area de estudo (Fig. 6.2).
Transpira¢ao ao nivel das copas

Os dados de transpiragdo da copa em arvores individuais de azinheira foram
gentilmente cedidos por David T.S.'°. A metodologia usada pelo autor (Fig. 6.3.)

encontra-se descrita na sec¢do 3.2.2. deste trabalho.

Figura 6.2. Torre de medicdo Figura 6.3. Medigéo do fluxo de seiva em Q. rotundifolia pelo

dos dados meteorologicos e dos  método de Granier (1985, 1987a e 1987b) (com autorizagéo do
fluxos de carbono e da agua autor, David, T.S.").

(com autorizagdo dos autores,

Pereira 1.S."" e David, J.S."%).

10 David, T.S., Esta¢fo Florestal Nacional, INIAP, Oeiras
" Pereira, J.S., Dpt® Engenharia Florestal, ISA, Lisboa
2 David, J.S., Dpt° Engenharia Florestal, ISA, Lisboa
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Condutancia estomatica e da taxa fotossintética

A descrigdo da metodologia utilizada para a determinagio da condutancia
estomatica e da taxa fotossintética, a meio do dia solar, encontra-se na seccio

3.2.2.deste trabalho.
Producio de folhada

Os dados de produgfo da folhada em azinheira, Q. rotundifolia, usados neste
trabalho foram gentilmente cedidos por Sa, C.". A folhada foi quantificada segundo a
metodologia descrita em Sa (2001). Esta autora instalou, sob a copa de 5 azinheiras
adultas, 8 colectores conicos (por cada arvore). Os colectores eram constituidos por
um aro metalico de 0.5 m de didmetro e uma rede de nylon com 1 m de altura e malha
de 2 mm e que envolvia o aro formando um cesto; este foi fechado na extremidade
com um cordel. Os colectores ficaram suspensos, apoiados em trés estacas de madeira
e orientados segundo os pontos cardeais em torno de tronco da arvore, dois em cada
orientacdo sendo que um deles a situava a 2 m e o outro a 4 m de distancia do tronco.
A érea total dos colectores foi 7.85 m?, o que correspondeu a 1.57 m® por 4rvore. A

folhada foi recolhida mensalmente entre Janeiro de 1999 e Dezembro de 2001.
6.2.3 Processos funcionais simulados pelo GOTILWA+

O modelo subdivide o ecossistema em quatro vertentes i.e. o clima, a estrutura do
coberto, a ecofisiologia do sistema e a hidrologia do solo, incluindo as numerosas

interacgdes entre elas (Fig.6.4.).
Intercepciio e extinciio da radiacio

Para determinar ao longo do dia a fotossintese da copa ou do coberto é
fundamental conhecer a densidade de fluxo de fotdes da radiacdo fotossinteticamente
activa (PPFD) interceptada em cada estrato para cada hora do dia. A estrutura das
copas/coberto, geralmente de grande complexidade, determina directamente a
percentagem de radiagdo absorvida. Mas, o GOTILWA+ usa uma simplificagio da

realidade, seguindo Campbell (1986), ao avaliar somente o indice de 4rea foliar (LAI) e

B David, T.S., Estacdo Florestal Naciona],' INIAP, Qeiras
' 84, C., Dpt° Biologia, Universidade de Evora, Evora
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los das folhas (com distribuigéo elipsoidal) e, em suma, admitir que a
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Eq. 6.1

em que se evidenciam 0s processos

b

es (adaptado de Gracia ef al. 1999a).

{x +1.744(x + 1.182)‘0'733J

Esquema geral do modelo GOTILWA+
P 0.5
V4 .
[xz + [tan[a) - ,B'j ] sin f’

4

A

0s &angu

intensidade da radiacfo decresce s6 e exponencialmente com a “profundidade” da copa

(para as arvores) ou do coberto (para os arbustos), em fung¢do de um coeficiente de

extingdo da radiagdo. No modelo de Campbell (1986), o coeficiente de extingdo (k) é

calculado assumindo uma distribuiggo elipsoidal dos adngulos foliares (Eq. 6.1).

Figura 6

funcionais principais e as suas interacg
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sendo x a relagdo entre o eixo vertical € horizontal de uma elipse € B~ o angulo foliar.

Conhecendo o coeficiente de extingfio e a distribuigdo do angulo das folhas, sdo
determinados LAls € LAlomba Ou seja o indice de 4rea foliar para a parte da

copa/coberto que esta exposta respectivamente ao sol e & sombra (Eqs.6.2.1 € 6.2.2),

= \sin )i
LAl = (1 —e™F J—k— Eq. 6.2.1
LAIiombra= LAI - LAl Eq. 6.2.2

sendo k o coeficiente de extingdo da radiagio e B’ o 4ngulo foliar.

Para cada fraccdo de LAI (sol e sombra) é determinada a PPFD incidente
(Egs. 6.3.1 e 6.3.2), no pressuposto que 42% da radiagdo solar global (Rs) corresponde a
radiagdo fotossinteticamente activa (400-700 nm) (Packham et al., 1992),

4.6
PPFD sol = WQSUI 0.42 Eq 6.3.1
PPFD =46 5 042 Eq. 6.3.2
sombra 6.10 sombra -+ . 0.5,

em que QOsor € Osombras correspondem a radiagio incidente nas folhas de sol e de sombra
Balanco energético

O modelo utiliza uma aproximag@o para o balango energético ao nivel da folha
(Gates, 1980) (Eq. 6.4), o qual considera que para uma dada temperatura da folha, o
balango energético estd em equilibrio. Se algum dos componentes se altera, a

temperatura da folha vai sofrer alteragfo até que seja atingido novo equilibrio.
Ri+L{=0aRi+RT+C, +AE Eq. 6.4

Significa isto que a energia que “chega a folha” (soma da radiagdo incidente de
curto comprimento de onda (Ri) mais a radiacfio incidente de longo comprimento de

onda (L)) equivale a energia que “parte da folha”, ou seja a soma da radiagio de curto
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comprimento de onda reflectida (aRi), da radiagdo de longo comprimento (RT), da
transferéncia de calor sensivel entre a folha e o ar (convecgdo, C,) e transferéncia de
calor latente quando a 4gua se evapora (transpiragéo, E). A transpiragdo (E) é calculada
a partir da equagio de Penman-Monteith (Monteith, 1965) segundo o modelo de
acoplamento 4 atmosfera proposto por McNaughton e Jarvis (1983) e
Jarvis McNaughton (1986) (Eq. 6.5).

E=QE,+(1-Q)E Eq. 6.5

sendo E a transpiragdo, E; a fracgdo da transpiragdo que depende da radiagdo liquida
(mol H,0 m? folha min™), E; a fraccdo da transpiragio que depende do défice de
pressdo de vapor (mol H,0O m™ folha min™') (Egs. 6.5.1 e 6.5.2) e Q um coeficiente de
desacoplamento (varia entre 0 - numa situagdo de acoplamento entre a superficie
evaporante e a atmosfera e 1 - para uma situagéo de desacoplamento entre a superficie

evaporante e a atmosfera) (Eq. 6.5.3).

—_— Fa AR”

= Eq. 6.5.1
LTNey) 4

em que F, é o factor que modifica a condutincia em fungdo do tipo de folha (anfi-
estomatica ou hipo-estomatica), A o declive da curva de pressdo de vapor saturante
versus temperatura (Pa K™), R, a densidade de fluxo correspondente ao balango da
radiagdo (W m'z), A o calor latente de vaporizagio da 4gua (J Kgh) e Y a constante
psicrométrica (Pa K™).

Ei= F—”C;ﬂ Eq.6.5.2

sabendo que C, € o calor especifico do ar a pressdo constante (1012 JKg'K"), gc (m s7) a

conduténcia da copa que depende da condutincia estomatica e do indice de area foliar, DPV o
défice de presséo de vapor (Pa), A o calor latente de vaporizagdo da dgua (J Kg') e Ya

constante psicrométrica (Pa K™).
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Q= Aty ; Eq. 653

[s]

1
TER@, +273.D)
gs

(A+v)+

indicando gl a conduténcia da camada limite ao vapor de 4agua (m s™), gs a condutancia
estomética (m s™), R a constante universal dos gases (8.314 J mol™ K", P, a pressdo

normal (101.3 k Pa) e Ty a temperatura da folha (K).

No GOTILWA+ o balango energético estd acoplado ao processo de determinagio
da fotossintese ¢ da condutincia estomatica através da temperatura da folha. Assim, a
temperatura da folha € calculada de um modo interactivo, envolvendo a equagio do

balango energético que por sua vez esta ligada a fotossintese e 4 condutincia estomatica.
Condutincia estomitica

A determinagio da condutincia estomatica (gs) é adaptada da versdo de
Leuning (1995), a qual utiliza o modelo semi-empirico de Ball-Berry (Ball et al., 1987)
que pressupde uma forte dependéncia de gs em relagio & assimilagdo de carbono (A). O
modelo de Leuning (1995) estd adaptado para situagdo de plantas sem limitagSes
hidricas no solo. No modelo GOTILWA+ introduziu-se no sub-modelo da condutincia
estomatica um factor relacionado com a quantidade relativa de agua no solo (Wi
(Gracia et al., 1999a) (Eq. 6.6).

W, .A
817 s Eq. 6.6

(ca—I')[l+ DPV]

gsDO

gs=80 T

figurando A como a taxa de assimilagdo liquida (mol CO,m™ s, 2o a condutancia
estomatica quando a radiag8o incidente na folha tende para zero (mol H,0O m™ s1), g e
gpo as constantes empiricas do modelo de Leuning (1995), ca a concentragio
atmosférica de CO, (mol mol™), T o ponto de compensagiio para 0 CO; (Pa), W 0
factor que relaciona g, com o teor relativo de agua no solo e DPV o défice de presséo de

vapor do ar (kPa).
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W, +W

Weaem —22—£2 Eq.6.7
Wg.\' max WgsO

em que Wy € 0 volume de dgua no solo (m3 m’ ), Weso 0 teor de dgua no solo para o
qual g; é minimo no modelo de Leuning (1995) € Wgsmax 0 teor de dgua no solo para o

qual gs ¢ maximo no modelo de Leuning (1995).
Fotossintese

A determinagio da taxa liquida de assimilagdo de CO; (A) ¢ efectuada a partir do
modelo  bioquimico da fotossintese de Farquhar et al (1980) e
Farquhar e von Caemmerer (1982). Segundo este modelo bioquimico da fotossintese,
(A) é o resultado da taxa de carboxilagdo (Vc), & qual se subtrai o efeito da
fotorespiragio (Vo) (ja que neste processo se forma uma molécula de CO; por duas

reacgdes de oxigenagdo) e a respiragdo mitocondrial (Rd).

A=Vc-0.5Vo—-Rd ou A=Vc(1—£J—Rd

Cl

em que Vc € a taxa de carboxilagdio e Vo ¢ a taxa de oxigenac@o da ribulose 1,5-bifosfato-

carboxilase-oxigenase (Rubisco) e Rd a respira¢éo mitocondrial.

Este modelo bioquimico prevé o calculo da taxa de carboxilagdo em condi¢des de
limitag@io pela Rubisco (Wc), isto é quando a concentragdo de CO; intercelular € baixa
(Eq. 6.8) ou quando o factor limitante ¢ o transporte de electrdes (Wj), isto € quando a
intensidade da radiagdo ¢ um factor limitante (Eq. 6.9). Sendo a taxa de carboxilagéo
(Vc) determinada pelo valor minimo das seguintes taxas de carboxilagdo seja

Ve =min {We,Wj}:

We=7, i)

c¢max *

5 Eq. 6.8
c, +K .(1+—

i+ K Ko)
em que Vepmax € a taxa maxima de actividade da Rubisco em presenga de niveis
saturantes de RubP e de CO, (umol CO; m?s™), I' o ponto de compensagio para o CO;

na auséncia de respiragdo mitocondrial (Pa), O; e ci as concentragbes intercelulares de
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0, e CO; respectivamente (mol mol™), K, a constante de Michaelis-Menten para o CO;

(Pa) e K, a constante de Michaelis-Menten para o O, (Pa).

em que J € a taxa de transporte de electrdes (umol m™ s), ci a concentragéo intercelular

Eq. 6.9

de CO; (mol mol) eI o ponto de compensagdo para o CO, na auséncia de respira¢do

mitocondrial (Pa).

Assim, a quantidade de carbono assimilado pelo processo fotossintético, por
unidade de érea foliar e durante um certo periodo de tempo, corresponde a produgio
priméria bruta (GPP, g C m? dia™) que € calculada a partir da taxa de assimilagfo

liquida (minimo das duas fungdes (Wc e Wj) e da respiragdo mitocondrial.
A=min {We,Wj }-Rd Eq. 6.10

Respiragio das plantas

A respiragdo das plantas engloba a respiragio de manutengio (para manter o
funcionamento dos vérios 6rgdos e tecidos) e a respiragio de crescimento (para
formagdo de novos 6rgdos e tecidos). No modelo GOTILWA+ é estimada a energia gasta
para a manutencio de cada 6rgdo da planta segundo Gracia et al. (1999a, b). Na
determinagédo das taxas de respiragdo de manutengio das folhas (Eq. 6.11), ramos e
raizes (Eq. 6.12) intervém: o teor de carbono estrutural e ndo estrutural em cada orgiao
(corrigidos com diferentes coeficientes de respiragiio) e o efeito da temperatura (factor

Qi corrigido para a temperatura) (Gracia et al., 1999a).
Respirac¢io de manutencio nas folhas
R¢=55.5 Cms.Qi01+33.3.(1-Cmy).Qio 1 Eq. 6.11

sendo Ry a taxa de respiragdo nas folhas, Cmy a fraccdo de carbono mével nas folhas,
Qio.1 0 valor de Q) para a temperatura T, 55.5 € 33.3 os coeficientes energéticos para a

respiragéo do carbono néo estrutural (Cy,) e carbono estrutural (1-Cp).
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Tar-25
Q101=Q 1025 '° Eq.6.11.1

sendo Ty a temperatura do ar.

Respiragio de manutencio dos tecidos lenhosos

A respiracdo dos tecidos lenhosos é estimada com base num valor de respiragéo
base de 35 cal por peso seco e por-ar~ (a 25°C) (Gracia et al., 1999a) e corrigida para a
temperatura segundo o valor de Qjo;r. O modelo considera constante a proporgdo de

xilema na secgo transversal do tronco.

Respiraciio de manutencio das raizes finas
Rir=B:£.Qio7 (0.1). (33.3) + 55.5(1-0.1) Eq. 6.12

correspondendo Rir 4 taxa de respiragéo das raizes finas, B,r a biomassa das raizes finas,
os valores 55.5 e 33.3 aos coeficientes energéticos para a respiragio do carbono nio
estrutural (1-0.1) e carbono estrutural (0.1). Nas raizes considera-se que somente 10% ¢é
carbono estrutural, pelo que 90% ¢ carbono ndo estrutural (Canadell et al, 1999;
Gracia et al., 1999a).

Respiracio de crescimento

A respiragio de crescimento ¢ estimada tendo em conta que em média 1.00 g de
hidratos de carbono origina 0.68 g de novos tecidos, pelo que o restante ser consumido

no processo de respira¢fo de crescimento (Gracia et al., 1999b).
Produgio Primaria Liquida (NPP)

No modelo GOTILWA+ a produgdo priméria liquida (NPP) € estimada pelo balango entre
a produtividade primaria bruta (GPP), calculada a partir do modelo da fotossintese de Farquhar
et al. (1980) e Farquhar e von Caemmerer (1982) e das respiragdes de manutenc¢io e de
crescimento. A estimativa de NPP obedece a um conjunto de regras de prioridade,
relativas ao transporte de carbono nos diversos tecidos, que se baseiam num modelo

hierarquico:
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1.  se o carbono assimilado excede os custos em carbono para a respiragdo, entio o
carbono excedente € utilizado para aumentar o carbono armazenado, primeiro nas
folhas e posteriormente nos tecidos lenhosos. O carbono restante € utilizado para a
formagdo da nova biomassa.

1.1. A formagio ou a queda das folhas estdo também dependentes da temperatura,
GOTILWA+ utiliza para tal um valor de Q; baseado na temperatura mensal média,

2. quando o GPP nfo compensa a respiragdo de manutengfo, ¢ utilizado o carbono
armazenado nas folhas e no caule para compensar a respiracdo nas folhas e caule,
enquanto o carbono armazenado nas raizes principais € utilizado para respiragéo
das raizes finas;

3. se o carbono armazenado nfio compensa os gastos em respiragdo, entdo ocorre a
queda das folhas de forma a reduzir a area foliar e equilibrar e compensar as
disponibilidades em carbono com a respiragdo.

3.1. A translocagdo de carbono das folhas ocorre antes da abcisdo foliar. A quantidade
de carbono translocado depende da quantidade de carbono mével armazenado nas
folhas. O peso especifico das folhas que caem depende da quantidade de carbono
translocado, antes da queda (Sabaté, 1994).

4.  se o equilibrio ndo for atingido, mesmo com a queda de todas as folhas, significa
que o metabolismo da arvore néo € vidvel € a arvore morre;

5.  quando o GPP excede os gastos em respiragdo e armazenamento de carbono, o

restante carbono € translocado para a formag&o de novos tecidos.

O modelo assume ainda que:

i) a 4rea foliar suportada por uma arvore é proporcional & area da secgdo

transversal de borne, sendo mantido um valor constante.

ii) a propor¢édo entre a biomassa de raizes finas e a 4rea da secgfo transversal de

borne € mantida constante.
Estrutura do coberto e hidrologia

No modelo GOTILWA+, a floresta € inicialmente caracterizada pelos valores de

didmetros do tronco das arvores medidos a uma altura de 1.30 m (DAP). Assim, dentro
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de uma mesma classe de didmetros, assume-se que as arvores tém uma estrutura vegetal
¢ um comportamento fisiolégico equivalentes. A estrutura do coberto determina a
percentagem da precipitagio bruta que ¢ interceptada pela copa e evaporada (Ic) e que
efectivamente chega ao solo, geralmente designada por precipitagdo liquida (Fig. 6.5.).
No modelo, a perda por intercepgéio (Ic) é estimada, para cada episodio de chuva, a
partir do indice de 4rea foliar (LAI) e da precipitagio bruta (Eq. 6.13)
(Gracia et al., 1999b). A 4gua que chega ao solo pode ser utilizada pelas plantas na
transpira¢do (E), ou ser sujeita a evaporagdo, drenagem (D) ou escoamento superficial
(SF). O escoamento superficial (SF) € estimado a partir da precipitagio liquida e da
razdo entre o teor em agua no solo (W) € a sua capacidade méaxima de saturagdo
(WFPmax,) (Eq. 6.14) (Porta et al., 1993) enquanto a drenagem (D) ¢ estimada pela lei de
Darcy'’.

L Perda por .
Precipitagéo bruta intercepgio Transpiragdo
Coberto
v Evaporagio do solo
Precipitacdo liquida ﬁ |:> Escoamento superficial

Agua no solo

-

L

Drenagem

Figura 6.5. Fluxos de 4gua simulados pelo GOTILWA+ (nota: a dimens3o das setas ndo indica

proporgdes relativas dos varios fluxos).

Ic = 0.1225.L41.0.9965.Pg.o " Eq. 6.13

' Lei de Darcy, o fluxo de agua € calculado com base no gradiente de pressdo hidrostatica entre dois
pontos ¢ a condutividade hidraulica do meio ambiente.
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SF= (Pghora'lc ) (Wso|0/WF Pmax) Eq. 6.14

onde LAI € a area foliar, Pg a precipitagdo bruta, Pghora @ precipitagdo bruta por hora
(mm), Ic a intercepgiio (mm), W 0 teor de dgua no solo, WFPpa a capacidade de

satura¢do maxima e C uma constante.

O teor de agua no solo (Wso0) por massa ou volume (expresso em massa, gramas
de agua/gramas de solo ou em volume, cm’ de agua/cm’ de solo) é estimado a partir do
balango hidrico e corresponde a precipitagdo bruta menos a evapotranspiragdo
(transpiragdo + perda por intercepgdo + evaporagdo do solo), a drenagem (D) e o

escoamento (R).

A capacidade méaxima de saturagdo do solo (WFPpay) € determinada, tendo em

consideragio um conjunto de caracteristicas do solo:

a) a densidade das particulas de solo (Dp), massa por unidade de volume das
particulas sdlidas. Este valor é geralmente caracteristico para cada horizonte de
solo e ndo depende da estrutura do solo nem do tamanho das particulas sélidas.
Um valor médio de densidade é assumido como 2.65 mg m™ (Porta et al., 1993)
corrigido consoante o teor de matéria orgnica no solo (Gracia et al., 1999b),

b) a densidade aparente do solo (Ds), massa do solo por unidade de volume do solo
(poros e particulas solidas). Este valor fornece informagéo sobre a compactagdo do
solo é determinada segundo as equagdes propostas por
Honeysett € Ratkowsky (1989),

c) a porosidade do solo (P), calculada partir da densidade das particulas (Dp) ¢ da
densidade aparente (Ds),

d) a capacidade de saturagdo do solo (WFP) é calculada em fungio da porosidade e
da densidade das particulas sélidas do solo (Eq. 6.15)

WFP =100| — - — Eq. 6.15
(100- P)Dp

Matéria organica no solo e sua taxa de decomposiciio

No modelo o solo é dividido em duas camadas ou horizontes: uma camada

organica (horizonte LF) e uma camada mineral (horizonte AB) havendo uma
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transferéncia de matéria orgdnica da primeira camada para a segunda. A matéria
orgénica tem a sua proveniéncia em folhas, ramos ou frutos que caem e também em
raizes. Para determinar a quantidade de matéria orgénica presente em cada camada, o
modelo considera as entradas de matéria orginica (directamente a partir das plantas), a
quantidade de matéria orgénica transferida entre as camadas (que depende da taxa de
transferéncia) e a taxa de decomposi¢do em cada camada de solo. Ambas as taxas (de

transferéncia e decomposigéo) sdo funcéo da temperatura e do teor de dgua do solo.

A taxa de decomposi¢do da matéria orgénica em cada horizonte é expressa por
uma fungio exponencial negativa, derivada a partir do modelo de Olson (1963)'° e que
depende da temperatura do solo (Q;o ™*?*'%)  estimada a partir da temperatura do ar
com um deslocamento temporal de 11 dias, e ainda de um factor (que varia entre 0 e 1)
relativo a precipitagdo acumulada no més anterior (8), no horizonte LF, ¢ de um factor
(que varia entre 0 e 1) que depende da humidade do solo (¢) no horizonte AB. (Fig. 6.6.)
(Egs. 6.16 € 6.17).

t-25
Zf‘ =6(-e")0, 0 Eq. 6.16
0
AB e 125
AB‘ =p(1-e™)Q,, 1 Eq. 6.17
0

constando LF;, AB; € LFy, ABy como o teor de matéria orgénica (M.0.) no tempo final
€ no tempo inicial respectivamente nos horizontes LF ¢ AB. O modelo calcula a
quantidade de M.O. decomposta e as quantidades de carbono libertadas para a atmosfera

por respiragéo heterotrofica.
Queda de folhas

A queda das folhas esta relacionada com um valor de queda basal, o qual é fungdo
da temperatura ¢ também com o balango de carbono na éarvore. Em periodos
desfavoraveis, em que a produgfio primaria bruta (GPP) e o carbono mével armazenado

ndo compensam os gastos de carbono pela respiragio das plantas, ocorre queda de

1* X/X=e™ , em que X, é a matéria orgénica no tempo inicial, X a matéria orgénica no tempo final; k a
taxa de decomposig¢éo e t o intervalo de tempo (Olson, 1963).
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folhas. Uma consideravel diminui¢do da biomassa foliar podera permitir a manutengéo

do equilibrio de carbono € caso este ndo seja atingido, a arvore morre.

1
>
Folhada
0
Precipitag@o nos dltimos 30 dias
LF w o 2s
—=6(~-e )Q, 10
y L Fb
LF horizonte orgénico

1
£

— (p

Raizes mortas Transferéncia de 0

matéria organica
Agua no solo
v
AB " =25
AB horizonte mineral ——L=p(l-e 10
> 4B, Y )10
I

Figura 6.6. Factores que determinam a taxa de decomposi¢io da matéria organica no horizonte

LF e AB (adaptado de Gracia et al., 1999a).
Mortalidade das raizes finas

O modelo GOTILWA+ considera como raizes finas aquelas com o didmetro
inferior a 2.5 mm. Estas raizes tém um periodo de renovagéo que varia entre semanas €
anos (Hendrick e Pregitzer, 1992). As raizes finas envolvem uma propor¢o importante
do carbono alocado pela planta na formagfo de biomassa e desempenham também um
papel significativo na transferéncia de nutrientes da planta para o solo. No modelo, a

linha de base da mortalidade das raizes finas € definida-como 1 e a taxa de mortalidade
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das raizes € determinada por trés factores: a) temperatura do solo expressa pelo factor

Qi0, b) teor de 4gua no solo € c) fenologia da planta.

A temperatura do solo ¢ o teor de dgua do solo tém um efeito muito acentuado na
taxa de mortalidade das raizes finas, quando estes pardmetros apresentam valores
diferentes dos valores 6ptimos (considera-se um valor 6ptimo para a temperatura cerca
de 25°C e para o teor de 4gua no solo cerca de 50% da capacidade de campo). m; define
a taxa de mortalidade induzida pela temperatura do solo e m; a taxa de mortalidade
induzida pelo teor de 4gua no solo. O periodo de crescimento vegetativo das raizes finas
¢ determinado em fun¢do da temperatura, antes e apOs este periodo a taxa de

mortalidade das raizes (m3) ¢ determinada pela seguinte equacgdo:

T-25

m=n+Q ° Eq. 6.18

m3=77+f(27},-a) Eq. 6.19

dia

em que n € uma constante que traduz uma linha basal de mortalidade das raizes

finas. A taxa de mortalidade das raizes (m) é determinada pelo maximo das trés taxas:

mj, my ou m3. ou seja m= max{ml,mz,m3}

Fenologia

A fenologia da planta ou seja a sua actividade sazonal depende: i) do estado de
desenvolvimento anual, modulado pelo efeito do aumento da temperatura (Leinonen,
1997) e ii) da presenca de condigdes de secura do ar e do solo. No clima mediterranico, tal
como no caso deste trabalho, o periodo de secura coincide com temperaturas elevadas.
Nestas condi¢des, os estomas fecham e diminuj a assimilagdio de carbono. Entdo, a
respiragdo das plantas é superior & fotossintese e ocorre a queda das folhas até que seja
estabelecido um novo balango positivo de carbono. Nos casos da azinheira e do sobreiro,
sendo ambas 4drvores perenifélias, a formagio de novas folhas s6 ocorre quando a

fotossintese consegue repor os niveis de hidratos de carbono gastos no Inverno.

6.2.4. Varidveis de entrada
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O modelo GOTILWA+ toma os seguintes dados climaticos: temperaturas maximas
e minimas didrias, precipitagdo, velocidade do vento, radiagfio global solar e pressio de
vapor, determinada a temperatura minima (geralmente de madrugada). Torna-se
necessaria uma base de dados com valores didrios; todavia quando se dispde apenas de
dados mensais, 0 modelo incorpora uma subrotina 'geradora de clima' que gera os
valores didrios a partir de uma série de dados mensais (Gracia et al, 2002). As variaveis
de entrada para o modelo figuram nas Tabelas 6.III a 6.XI seguintes, conforme a

respectiva tipologia.

Tabela 6.II1. Coordenadas geograficas da Herdade da Alfarrobeira.

Coordenadas Valores
Latitude 38°32°N
Longitude 8°01'W

Tabela 6.IV. Variaveis climaticas.

Variavel Simbolo Unidades
Radiag@o solar global Rs MJ m? dia™
Temperatura maxima diaria Tomax °C
Temperatura minima diaria Thin °C
Precipitagéo Pg mm dia™
Velocidade média do vento WS ms’
Concentragdo atmosférica de CO, CO, ppm
Défice de pressdo de vapor DPV kPa

Tabela 6.V. Parametros da condutincia foliar.

Parametro Simbolo Valor Unidades Fonte
Condutincia residual (cuticular) gr 0.01 mol m~ s 1)
Constante do modelo de Leuning gl 9.27 adimensional 2)
Factor de resposta de g; a DPV 2500 1.5 k Pa 1)
Teor de 4gua no solo para g:=0 Weso 0.02 m’ m® 3)
Teor de agua no solo para gi=max W ssmax 0.102 m’ m’ 3)
Dimenséo caracteristica foliar D 0.2 m 3)
Area foliar total/projectada 2 adimensional 4)
Parimetro da distribuiggo elipsoidal X 1 vh! 5)
Folha anfi ou hipo-estomatica hip. adimensional
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1) Leunning (1995); 2) derivado a partir de Leunning (1995); 3) base de dados para Q. ilex
(Gracia et al., 1999b); 4) dados nio publicados cedidos por David T.8."7; 5) Campbell (1986).

Tabela 6.V1. Parametros da fotossintese.

Parimetro ' Simbole Valor  Unidades22 Fonte
Taxa méxima de carboxilagdo a 25°C Vemx 4791 pmolm?s’ 1)
Energia de activagio de VCmax E, 82000  J mol” 2)
Presséo parcial intercelular de CO, ci 333 Pa 2)
Taxa méxima de oxigenagéo a 25°C Vomax 6.8103 pmolm™s" 2)
Energia de activagdo de Vo,,, E, 44000  J mol” 2)
Pressdo parcial intercelular de O, Oi 17.6 Pa 2)
Taxa méaxima de transporte de electrdes a 25°C Jnax 1252 pmolm?s! 1)
Energia de activagio de J,,, E, 37000  J mol” 2)
Parametro de curvatura de Jinax Eq 220000 J mol’ 2)

Pardmetro de resposta do transporte de
electrdes a temperatura

Curvatura da resposta do transporte de electrées c
a radiacgio

Constante de Michaelis-Menten da Rubisco

S 710 J mol'K! 2)

0.7 An/PPFD 2)

para o CO, K:25°C 40.4 Pa 2)
Energia de activagio de K, E. 84200  J mol® 2)
Pressdo parcial intercelular de C( )y Ci 39.63 Pa 2)
g:ﬁ:ﬁ?st:od:al:ﬁlzhgjhs Menten K,25°C 24800 Pa 2)
Energia de activagdo de K, E, 15200 ) mol™ 2)
Pressdo parcial intercelular de O, Oi 19.11 Pa 2)
Taxa de respiragdo a 25°C R4 1.5 pumol m?s!' 1)
Factor do efeito da temperatura a 25°C Qo 2.7 adimensional  2)

1) resultados na secgiio 4.3. deste trabalho para Q. rotundifolia.
2) Farquhar ez al. (1980) e Farquhar e von Caemmerer (1982).

Tabela 6.VII. Parimetros de condutividade hidr4ulica do solo.

Parametro Simbolo Valor Unidades Fonte
Gradiente hidraulico wg 0.6 mm’ 1)
Conductividade hidraulica do solo wce 0.48 m dia™ D
Profundidade média do solo sd 1 m 1)
Capacidade de campo WFP 90 % 1)

' David, T.S. - Estagdo Florestal Nacional, INIAP, OQeiras.
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Volume de pedras sV 70 % 1)

1) derivado a partir de Cardoso (1974)
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Tabela 6.VIII. Dinamica do carbono no solo.

Parametro Simbolo Valor Unidades Fonte
TeoAr ‘ de matéria orginica nos horizontes LFyo 500 g om? 1)
organicos
;?ﬁ;ra?se carbono orginico nos horizontes AByo 0.57 % peso seco 2)
T _— [ A o

axa de decorpppsngao da matéria organica nos k (LF) 0.0015 dia" 1)
horizontes orgénicos LF
Tax.a de decgmpqsu:ao da matéria organica nos k(AB)  0.00075 dia-' 0
horizontes minerais AB
Efeito da temperatura do solo Q10 2 adimensional 3)
Taxa de transferéncia da matéria organica dos . .

. . . . . 300 adimensional 4)

horizontes orgénicos para os horizontes minerais
Pardmetros descritor do efeito do teor de aguano Wy, 20 m’ m? 4)
solo sobre a decomposigio da matéria organica Wy, 105 m’ m>

1) S4 (2001); 2) Cardoso (1974); 3) derivado a partir de Banza (2002); 4) Olson (1963).

Tabela 6.IX. Constantes utilizadas pelo GOTILWA+

Parametro Valor 1) Unidades
Fracgdo PAR da radiagio global 42 %

Relagdo pE watt” da radiagdo global 460

Concentragdo base de CO,, 36.0 Pa
Equivaléncia energética da matéria organica 4700 cal g’
Relagdo da matéria organica/carbonc 210 adimensional
Teor em azoto por 100 g de peso seco de folhas 12 g

Taxa de respiragdo de compostos estruturais nas folhas, 25°C 3330 cal g’ dia™
Taxa de respiragdo de compostos nio estruturais nas folhas, 25°C 5550 cal g! dia’!
Taxa de respiragéo de componentes vivos da madeira, 25°C 35 cal g dia™
Tecido vegetal formado por 100 g de C investido 68 g

1) Gracia et al. (1999b)
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Tabela 6.X. Pardmetros estruturais das arvores.

Parametro
Coeficiente para relagdo alométrica entre a biomassa

aérea e o didmetro do tronco. Biomassa=a* s p S
Coeficiente para relagdo alométrica entre a biomassa
aérea e o didmetro do tronco. Biomassa=a*y s p S

Relagéo entre as biomassas subterranea e aérea

ndice que relaciona 4rea foliar com secgdo
transversal do borne

Indice que relaciona area de borne « ‘m 4rea total
transversal

indice que relaciona biomassa de raiwves finas com
area de borne

Massa foliar especifica

Maximo carbono mével armazenado nas folhas
Maéximo carbono mével armazenado na madeira
Fracgdo de madeira que respira

Queda das folhas em condigdes 6ptimas

Morte das raizes em condigbes Optimas
Relagdo entre borne e biomassa de ramos

Relagdo entre biomassa de ramos e biomassa total

Densidade da madeira

Simbolo

a

Valor Unidade

12.586 adimensional

B 1.325 adimensional

BB, 1.1 adimensional

a -LAI 0.4 m’ cm™

o -vigor 0.3 adimensional

a fineroots 9.5 gcem?

LSM 242  mgcm?

CMgmax 04 %

Cmymax 0.4 %

W, 0.4 %

QF max 0.003 gm?dia®

Mpax 0.008 ¢ m2 dia
0.0001 .

By/B; 5 gg’

B./Bt 025 kgkg’

wd 0.9 gem®

Fonte

1)

4)
2)

4)d vado da base de dados para Q. ilex (Gracia et al., 1999b); 5) resultados deste trabalho

Tabela 6. XI. Pardmetros estruturais dc s arbustos.

f iderivado de com. pess); 2) David (2000); 3) derivado por Pla (2002) para Quercus coccifera;

Parametro Simbole Valor

Unidades Fonte

Biomassa aérea
Biomassa de folhas Bs
Biomassa de ramos de secc¢io fina (<6 mm) B

Biomassa de ramos de sec¢do média (6-25 mm) B,
Biomassa de ramos de secgdo grosseira

(>25mm) By
Taxa de passagem de BRF a BRM k,
Taxa de passagem de BRM a BRG ks

151.1
343
676,1
0.0

0.0025
0.001

gm? 1)
gm” 2)
gm’ 2)
gm? 2)
dia™ 3)
dia™! 3)
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Tabela 6. XI. (continuagio)

Necromassa subterrinea
Necromassa fina (folhas) Nt 6.5 g 1)

Necromassa média (ramos < 25 mm) Nm 767.7 g )

Necromassa grosseira (ramos > 25 mm) N, 0.0 g 1
Tempo de permanéncia da necromassa de sec¢do
fina (< 6mm)

Tempo de permanéncia da necromassa fe sec¢do
média (6 - 25 mm)

Tempo de permanéncia da necromassa de secgdo

NRF 100 dia™ 3)

NRM 400 dia’ 3)

_grosseira (> 25mm) NRG 1500 dia’ 3)
Relagdo entre a biomassa subterrinea e aérea BB, 0.7 adimensional 1)
Indice que relaciona a biomassa de raizes finas 2
com érea de borne @ 0.1 gem 3)
Massa foliar especifica LSM 12.0 mg cm’ 1)
Maéximo carbono mével armazenado nas folhas Cmg,, 04 % 3)
Maximo carbono mével armazenado na madeir  Cmypp,, 0.4 % 3)
Fracg¢do de madeira que respira A 0.01 % 3)
Queda das folhas em condigées Optimas ? QF jnax 0.002 g m?dia 3)
Morte das raizes em condigBes Gptimas Moy 0.008 g m? dia™ 3)

Relagéo entre a biomassa de ramos e a biomasssa
total

Densidade da madeira wd 0.9 gem’ 3)

1) de Cistus salviifolius em Simdes (2002); 2) adaptado de Simdes (2002) para Cistus sabviifolius; 3)
adaptado por Pla (2002) para Quercus cocc.fera.

B./B, 0.69 adimensional )

6.3. RESULTADOS
6.3.1. Fluxo de carbono do ecossistema no ano de 1999

Tal como foi j4 referido, o fluxo de carbono do ecossistema (NEE) depende da
produgdo priméaria bruta (GPP) e da re:piragio autotréfica das plantas (Ra) e da

respiragdo heterotréfica do solo (Rh) pela seguinte equagio: NEE = GPP — (Ra+Rh). ;

A Figura 6.7.A apresenta a variagdo anual do fluxo de carbono do ecossistema

durante o ano de 1999 com valores diérios medidos pelo método das flutuagses
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instantineas '®

(eddy covariance) e com os valores didrios estimados pelo modelo
GOTILWA+, enquanto a Figura 6.7.B ilustra os respectivos desvios. A dispersdo dos
circulos abertos (valores estimados) e dos quadrados fechados (valores medidos) e a
ordem de grandeza dos desvios (< 10% e relagio ao valor medido) sugerem que o
modelo apresenta uma razoavel sensibilidade aos pardmetros ambientais precipitagdo e
temperatura (Figs. 6.7.C e 6.7.D). Um outro critério para verificar o ajustamento do
modelo a realidade ¢ apresentar graficamente os valores medidos, neste caso o fluxo de
carbono medido pelo métode dis flutuagdes instantaneas, em relagdio aos valores
estimados pelo modelo (Fig. 6.8.). ‘la observagio desta figura verifica-se no periodo do
ano entre Janeiro e Julho (entre dr1 1 e dia 214 do ano de 1999) e entre Novembro e
Dezembro (entre dia 305 e dia 355 do ano de 1999) (Fig. 6.8.A), o ajustamento do
modelo parece ser mais eficiente (R® = 0.69; P < 0.01) do que entre Agosto e Outubro
(entre dia 214 e dia 304 do ano de 1999) (R =0.16; P > 0.05) (Fig. 6.8.B). Neste tltimo
periodo, as diferencas entre os valores medidos e estimados sdo sistematicas e apontam
para uma subestimativa, por parte do modelo, nos valores de fluxo de carbono do
ecossistema, i.€. o modelo estima como ahsor¢do de CO, da atmosfera quando ocorre
uma emisséo de CO,. Também o ajuste entre os valres de fluxo de carbono medidos e
os estimados € particularmente fraco nas situagdes apos eventos de precipitagdo que
ocorrem depois de periodos mais ou menos longos de secura (Setembro e Outubro),

como ¢ indicado pelas setas na Firura 6.7. Nestas condi¢des o modelo simula absorgéo

de CO, da atmosfera quando ocorr:: uma acentuada emissio de CO;, para a atmosfera.

'* dados obtidos no ambito do Projecto AEDEFLU (Carbon and Water Fluxes of Medliterraneab Forest
and Impacts of Land use/cover Chunges, 1998-1999) e cedidos por Pereira J.S. (Dpt° Engenharia
Florestal, ISA, Lisboa)
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Figura 6.7. Fluxo de carbono do ecossistema medido (quadrados fechados) e estimado pelo
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Figura 6.8. Comparagio entre o fluxo de carbono diario estimado pelo GOTILWA+ e medido
pelo método das flutuagdes instantineas no ano de 1999. A, entre dia 1 e dia 214 e entre dia 305
e dia 365, B, entre dia 214 e dia 304.

6.3.2. Condutancia estomatica e taxa fotossintética

Os modelos de condutancia estomatica (gs) derivado de Leuning (1995) € da

fotossintese (A) proposto por Farquhar ef al. (1980) € Farquhar e von Caemmerer (1982)
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inseridos no GOTILWA+ reproduzem os valores de gs ¢ A medidos, ao meio dia, quer

na magnitude, quer no padrio sazonal, durante o periodo de 1999 a 2001 (Figs. 6.9.
e 6.10).
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Figura 6.9. Condutincia estomatica ao meio do dia (8Smeio-sia) simulada pelo GOTILWA+

(quadrados) e medida (vide secgdo 3.2. deste trabalho) (circulos) em Q. rotundifolia entre 1999
e 2001.
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Figura 6.10. Produgdo primaria bruta (GPP) do ecossistema de montado simulada pelo

GOTILWA+ (quadrados) e medida (vide secgdo 3.2. deste trabalho) (circulos) em
Q. rotundifolia entre 1999 ¢ 2001.
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Nos trés anos de simulagdo (1999 a 2001), os maximos simulados de gs e A,
medidos a meio do dia, foram obtidos nos periodos de Primavera, entre Abril € Maio,
(gs com valores médios entre 0.112 e 0.104 mol m~2s’; A entre 21.5 e 28.9 umol CO,
m? s e de Outono, entre Outubro e Novembro (gs com valores médios entre 0.110 e
0.125 mol m?s™; A entre 11.1 e 17.4 umol CO; m? s™!). Os minimos de gs e A foram

obtidos durante os periodos de Verdo (gs com valores médios entre 0.009 e 0.1000

mol m?s™'; A entre 0.3 € 0.6 pmol CO; m* s™).

6.3.3. Fluxo de carbono e de 4gua do ecossistema nos anos de 1999-2001

A Figura 6.11A ilustra os resultados da simulagdo do fluxo de CO, no montado,
para os anos 1999-2001. De uma forma geral, verifica-se que este ecossistema
mediterrinico funciona como um sumidouro de dioxido de carbono da atmosfera
quando as temperaturas sd0 amenas (temperatura média do ar entre 17°C e 20°C) e néo
existem limita¢des hidricas no solo, i.e. durante os meses de Primavera (com valores
maximos de NEE" entre -2.99 ¢ -3.14 g C m? dia'nos meses de Maio, dos 3 anos) e
Outono (com valores maximos de NEE entre -1.44 ¢ -2.26 g C m dia’nos meses de
Setembro/Outubro, dos 3 anos). Todavia, nos periodos de Verdo, quando ndo ocorre
precipitagio e as temperaturas s3o elevadas (temperatura média do ar entre 22°C e
23°C), e durante o Inverno, quando as temperaturas sio baixas (temperatura média do ar
entre 8°C e 9°C), os valores simulados de fluxos de CO, apontam para que o
ecossistema funcione tendencialmente como uma fonte de dioxido de carbono para a
atmosfera (com valores maximos de NEE entre 1.25 ¢ 1.50 g C m™ dia” nos meses de
Agosto/Setembro e com valores maximos de NEE entre 1.48 ¢ 1.87 g C m? dia’ nos
meses de Dezembro a Fevereiro dos 3 anos). Para este balango estival de CO;
contribuem essencialmente a redugdo da fotossintese € 0 aumento da respiragdo das
plantas. Durante este periodo do ano as taxas fotossintéticas sdo significativamente mais
baixas relativamente a4 Primavera € ao Outono (Fig. 6.10). Este decréscimo ¢€ atribuido,
quer a restrigdes na absor¢do de CO,, por diminuigdo da condutdncia estomaética
(Fig. 6.9), quer a diminuigdo da capacidade fotossintética, por diminui¢cdo de Vemax €

Jmax (resultados na Tabela 4.1I).

1 Valores negativos de NEE significa decréscimo de CO, e valores positivos incremento de CO; na
atmosfera
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Figura 6.11. Fluxo de carbono do ecossistema simulado com o modelo GOTILWA+ (por érea
de solo) (A), transpiragdo do ecossistema simulada com o modelo GOTILWA+ (por 4rea de

solo) (B) e precipitagdo (C), para os anos de 1999 a 2001.

A Figura 6.11B apresenta os resultados da simulagfo da transpiracio no montado para

os anos 1999-2001. O padrio anual da transpiraco segue aproximadamente o padrio de
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fluxo de carbono. A transpiragdo do ecossistema foi mais elevada nos meses de
Primavera, particularmente em dias de radiagdo solar intensa e défice de pressdo de
vapor do ar elevados (dados climaticos ndo apresentados), com valores maximos de
transpiragéo diaria entre 1.24 mm dia™ ¢ 1.87 mm dia™ nos meses de Maio/Junho, dos 3
anos, quando a condutincia estomatica (gs) foi também elevada (gs com valores médios
entre 0.112 e 0.104 mol m? s). Registou-se um decréscimo da transpiragdo do
ecossistema durante os meses de Verdo, que correspondem a uma situagéo de auséncia
de precipitagdo, com valores minimos de transpiragfio do ecossistema que atingiram
Omm dia’ nos meses de Julho/Setembro, dos 3 anos, conjuntamente com um
decréscimo da condutincia estomatica (gs com valores médios entre 0.009.e 0.1000 mol
m~s™). De referir que o0 modelo simula o efeito dos episddios de precipitagio estival na
transpiragéo do ecossistema sendo registado um acentuado acréscimo de transpiragéo
(seta na Fig. 6.11B). Nos meses de Outono, apds as chuvas outonais, a transpiragéo do
ecossistema aumentou, com valores maximos de transpiragdo do ecossistema entre
0.56 mm dia™ ¢ 0.93 mm dia’ nos meses de Setembro/Outubro, dos 3 anos, € um
acréscimo da condutincia estomatica (gs com valores médios entre 0.110 € 0.125 mol
m?s™). Este padrio sazonal da transpira¢do do ecossistema estd também de acordo com
o padrdo sazonal de transpirago das azinheiras estimado pelo método do fluxo de seiva

(Fig.3.3.) e cujos resultados se apresentam na sec¢do 3.3 deste trabalho.

6.3.4. Relacéio entre a produtividade bruta (e a transpiragiio do ecossistema)

com variaveis ambientais

A Figura 6.12. mostra a relagio entre dados diarios de produtividade bruta (GPP) e
de transpiragdo do ecossistema, obtidos por simulagdo com o modelo GOTILWA+ para
o periodo entre 1999-2001, com: a radiag@o solar diaria (Figs. 6.12A € 6.12B) e o défice
de pressdo de vapor médio do ar (DPV) (Figs. 6.12C e 6.12D) para duas situagdes
distintas quanto a disponibilidade hidrica do solo. O modelo representa o efeito da
disponibilidade hidrica do solo em GPP e na transpirag¢do do ecossistema. Desta forma,
a disponibilidade hidrica do solo, estimada pelo potencial hidrico de base, influenciou a
relagdo de GPP e da transpiragdo do ecossistema com os referidos parimetros
ambientais. Quando o potencial hidrico de base foi inferior a -1.3 MPa i.c. numa

situagdo de défice hidrico do solo, geralmente obtida no final dos periodos de Verdo, a
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transpiragdo € GPP foram independentes da radiagio solar diaria ¢ do DPV tendo sido
obtido sempre valores baixos. Por outro lado, quando o potencial hidrico de base foi
superior a -0.5 MPa, que corresponde a situagSes de auséncia de défice hidrico do solo,
a transpira¢do e a GPP apresentaram uma relagdo positiva com radiagfio solar e com o
DPV. Os resultados da simulagfio indicam que, para periodos de auséncia de défice
hidrico, ocorre uma relagio assimptotica entre GPP e o DPV. Sendo que, a partir de

valores de DPV superiores a 2 kPa se verificam limitagSes na assimilagéio de carbono.

GPP (g C m* dia™)
GPP (g C m? dia™)

Radiag#o solar global (MJ m? dia™) DPV (KPa)

Transpiragdo do ecossistema (mm dia)
Transpiragfio do ecossistema (mm dia™)

Radiac#o solar global (MJ m* dia™) DPV (KPa)

Figura 6.12. Relagio entre a produtividade bruta diaria (GPP) e transpiragdo do ecossistema com:
(A) a radiagéo solar global diéria e (B) o défice de pressdo de vapor médio diario do ar (DPV) (O
¢ (D), nos meses em que o potencial hidrico de base foi superior a -0.5 MPa (circulos fechados) e

nos meses em que o potencial hidrico de base foi inferior a -1.3 MPa (circulos abertos).
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6.3.5. LAI e a fenologia das arvores

O modelo simula o indice de area foliar (LAI) das arvores entre 0.5 ¢ 0.7, este
valor ¢ proximo do valor de 0.5, referidlo para o montado em estudo
(Pereira et al., 2004). O pico de queda das folhas de Q. rotundifolia simulado é
aproximado do real, tanto quantitativamente, como no periodo do ano em que ocorre
(Fig. 6.13.). Nao obstante, o modelo apresenta uma linha basal de queda das folhas

elevada durante todo 0 ano e que nfo corresponde ao observado.
6.3.6. LAI dos arbustos

O GOTILWA+ sobrestima o LAI dos arbustos durante o Verdo. O estrato arbustivo
no local de estudo era essencialmente formado por Cistus salviifolius. Num local
proximo ao deste trabalho, Simdes (2002) refere um LAI de cerca de 2.0, verificando-se
um decréscimo para 0.5 durante o Verdo. Nesta espécie de Cistus, a queda das folhas
inicia-se entre Maio e Junho e ocorre durante todo o Verdo (Simdes, 2002). Os valores
maximos de LAI dos arbustos simulados rondam os 2.0. Todavia, os valores minimos

simulados estdo sobrestimados em relago aos reais/observados €m cerca de 100%.
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Figura 6.13.Variagdo mensal da quantidade de iolhas caidas (g de folhas por m’ de solo) para os
anos de 1999 a 2001. A linha a cheio sdo valores reais (S4%°, dados ndo publicados) e a linha a

tracejado sdo valores simulados pelo modelo GOTILWA+.

% 84, C., Dpt Biologia, Universidade de Evora, Evora.
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6.4. DIscussio

O coeficiente de correlagdo da recta (linha 1:1) ajustada aos valores de fluxo de
carbono do ecossistema medido e valores estimados pelo GOTILWA+ foi
particularmente baixo (para o periodo do ano entre Agosto e Outubro de 1999 entre os
dias 214 e 304) (Fig. 6.8.B). Este resultado podera provavelmente ser Justificado por
uma fraca estimativa, por parte do modzlo, da respiragdo heterotréfica (do solo) ou da
respiragdo das plantas. A respira¢do heterotréfica e das plantas representam uma elevada
contribuigdo no balango de carbono a nivel de um ecossistema, entre 30 a 65% e 35 a
70%, respectivamente, do fluxo total de CO, libertado na atmosfera
(Reichstein et al,, 2002) pelo que os erros na estimativa destes processos poderdo

representar desvios significativos na estimativa do balanco de carbono do ecossistema.

De uma forma geral, os modelos empiricos de simulagdo da respiragdo
heterotréfica utilizam uma fungdo da temperatura e da humidade de solo
(ex. Janssens et al., 1999; Buchmann, 2000; Longdoz e al, 2000). No GOTILWA+ a
respiragéo heterotréfica € estimada com base nas taxas de decomposi¢do da matéria nos
horizonte AB (orgénico) e LF (mineral) do solo. Para tal, utiliza uma fungdo
exponencial que depende da temperatura do solo através do pardmetro Q,,
(Q1o 2% ¢ de um factor (que varia entre 0 e 1) relativo a precipitagdio acumulada
no més anterior (3), para o horizonte LF, ou de um factor (que varia entre 0 e 1) relativo
a humidade do solo (9) para o horizonte AB (Eq. 6.16, 6.17). Este modelo podera ndo
simular correctamente a respiragio do solo devido, provavelmente, ao facto o valor de
Q1o ser sempre constante i. e. 0 modelo ndo considera a influéncia das condi¢bes
hidricas do solo na relagdo entre a taxa de decomposi¢do da matéria orgéinica e a
temperatura do solo. Trabalhos realizados na mesma 4rea de estudo (Banza, 2002)
evidenciaram que o factor Qio, para a respiracdo do solo, pode variar entre 0.64 e 1.85
quando o teor de 4gua no solo ¢ entre 5% a 35% (volume de agua/volume de solo). De
facto, a sensibilidade do processo respiratorio face 3 temperatura (traduzida pelo Qo)
depende muito em especial das condigSes hidricas do solo (Howard e Howard, 1993;
Banza, 2002; Reichstein ef al., 2002, Reichstein er al., 2003; Pereira et al., 2004), sendo
que o pardmetro Qo pode variar entre 1.1, em condi¢Ses de défice hidrico do solo até
2.6, em condiges de solo sem défice bidrico (Reichstein ef al., 2003). Assim, os erros

de estimativa da respiragdo do solo por parte do GOTILWA+ deverdo ocorrer
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essencialmente durante os periodos de défice hidrico do solo, quando o valor de Qo do
modelo deveria ser mais baixo, significa que o efeito da temperatura na respiragéo do
solo nestas condi¢des hidricas € reduzido. Seria importante, afim de aumentar a
fiabilidade dos resultados estimados, incluir modelo de respiragdo do solo nesta
componente de variagdo temporal de Q), consoante a disponibilidade hidrica do solo.
S3o ainda relativamente escassos os modelos empiricos de respiragédo do solo com dados
em ecossistemas de clima mediterrinico que incluam este aspecto. Porém, e
recentemente, Reichstein ef al. (2003) aduziram um modelo de respiragéo heterotrofica,
de base empirica, com dados de diferentes ecossistemas, incluindo o mediterranico, que
considera o efeito do teor de 4gua no solo na sensibilidade da respira¢io & temperatura
do solo. Para tal, este modelo considera uma fung@io tipo Arrhennius, que inclui a
diminui¢do da energia de activagdo com o aumento da temperatura, de acordo com
Lloyd e Taylor (1994) e um factor dependente do teor relativo em agua no solo. Os
resultados da aplicagdio deste modelo de respiragcdo do solo sdo razoaveis pelo que

podera ser uma alternativa ao algoritmo usado pelo GOTILWA+.

O modelo GOTILWA+ também ndo simula o efeito dos eventos episodicos de
precipitagdo, durante os periodos de Verdo, no fluxo de carbono da atmosfera. Nestas
condi¢des, ocorre um forte incremento da respiragdo do solo i.e., de emisséo de CO;
para a atmosfera quando o modelo simula um incremento da fotossintese i.c., da
absor¢do de CO;, na atmosfera. No recente artigo de Jarvis et al. (em preparagéo), com
base no trabalho de Birch (1958, 1959, 1960 e 1964), sobre o impacto dos processos de
secura € re-hidratacdo na libertagdo de nutrientes do solo, s@o propostas trés hipdteses
para a explicagdo do incremento da respirag@o do solo: 1) a estrutura do solo ¢ alterada
com 0s processos de secura e re-hidratagio, tornando acessiveis os substratos organicos
para a decomposicdo microbiana e que de outra forma eram inacessiveis
(ex. Denef et al., 2001); 2) os microrganismos que morreram durante o periodo de
secura libertam os nutrientes que por sua vez serdo reutilizados (ex. Bottner, 1985); 3)
ocorre um rapido aumento na quantidade de microrganismos e fungos como resposta ao

aumento da disponibilidade hidrica do solo (Scheu e Parkinson, 1994).

Este efeito, dos episédios de chuva apds periodos de défice hidrico do solo no
fluxo de carbono da atmosfera, pode ser transcrito para um modelo de respiragdo de solo

(R? > 0.81, linha 1:1) baseado na temperatura (por uma func¢fio exponencial de Q;¢)€ no
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teor de agua do solo, acrescentando um factor de correc¢do baseado nas rdpidas
alteragSes das taxas de mineralizagio de carbono de acordo com Jarvis er al. (em
preparagéo). Este incremento da respiraggio do solo tem consequéncias no NEE, ndo s6 a
curto prazo (emissio CO, para a atmosfera) mas também a médio/longo prazo. O
aumento da mineralizagdo da matéria organica determina uma maior disponibilidade de
nutrientes para as plantas, aspecto particularmente importante em ecossistemas de solos
pobres como nos montados, que simultaneamente com o aumento da disponibilidade
hidrica podera contribuir para um consideravel incremento da fotossintese a médio prazo

(absorgdo de CO, da atmosfera) (Jarvis et al., em preparagéo).

A simulagio da queda de folha das 4arvores indica que ocorre um linha basal de
queda durante todo ano e que néo corresponde a realidade (Fig. 6.13). Significa que,
no modelo, a assimilagdo de carbono nio compensa totalmente os gastos de carbono
na respiragdo da planta e as folhas caem. O modelo podera sobrestimar a respiragdo da
planta face a realidade. No modelo GOTILWA+, a respiragdo das plantas é estimada
por uma fun¢fo exponencial da temperatura, através do pardmetro Qi0. O valor de Qyq,
para uma dada temperatura (T), é calculado da seguinte forma: Q;q = Q1o 25 (2510
em que Q 10 25y € o valor de Q9 a 25°C. Este modelo niio considera a eventual
aclimata¢do da respiragdo a temperatura que podera ter ocorrido nas folhas de
azinheira. Esta aclimatagdo da respiragéo a temperatura pode significar uma alteragdo
na sensibilidade da resposta e, assim, uma alterac@o de Qjo, a qual diminui com o
aumento de temperatura (Fig. 6.14; Atkin e Tjoelker, 2003). Também os estudos em
Eucalyptus globulus (Pereira et al., 1986) e E. pauciflora (Atkin e Tjoelker, 2003)
revelaram a existéncia de aclimatagfio a temperatura em folhas adultas resultantes de

variag6es sazonais de temperatura.

Afim de tornar a simulagfo de fluxo de CO, no montado mais préxima da situacdo
real, seria importante considerar, a aclimata¢go da respira¢do das plantas a temperatura,
a sensibilidade de resposta da respiracio do solo a temperatura, de acordo com a
disponibilidade hidrica do solo e o rapido incremento da respira¢éo do solo face aos

episédios de chuva.
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apos 7 dias de temperatura
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Figura 6.14. Esquema do processo de aclimatagido da respiragdo das plantas & temperatura.
Alteragdes na temperatura de crescimento da planta alteram a sensibilidade na resposta da

respiragdo face as temperaturas de medigdo (adaptado de Atkin e Tjoelker, 2003).

Outros aspectos a considerar quanto a aplicagio do modelo GOTILWA+, no
ecossistema de montado poderdo incluir: 1) melhorar a caracterizagéo da estrutura da
arvore: area foliar, biomassa de ramos, folhas e raizes; este aspecto constitui ainda uma
lacuna que deve de futuro ser preenchida, pelo que os submodelos relativos a
caracterizagdo estrutural da arvore com base em dados mensuraveis e ndo destrutivos
serdo de incluir, 2) melhorar a informag&o sobre os processos de aclimatagdo da
fotossintese as condi¢bes ambientais e permitir alteragGes sazonais nos pardmetros
fisiologicos, nomeadamente na velocidade maxima de carboxilagdo (Vcma), transporte
maximo de electrbes (Jmax), 3) simular eficazmente a transpiracio num ecossistema
constituido por arvores esparsas; em comunidades vegetais de coberto continuo e
uniforme, o processo transpiratorio tem sido descrito ¢ interpretado segundo o modelo
de Penman-Monteith (Monteith, 1965), mas em povoamentos arboreos esparsos, como 0
caso dos montados, a intercepgdo dos fluxos de vapor de 4gua € extremamente
complexa, ndo sendo totalmente validos os pressupostos tedricos subjacentes ao modelo
de Penman-Monteith (David, 2000; Domingo, et al., 2003), 4) informagio sobre a
interacgd@o entre os diferentes estratos (arboreo, arbustivo e herbaceo) quanto ao balango

de carbono, de energia e utilizagdio de nutrientes e agua do solo; a presenga de arvores
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isoladas promove duas situages distintas na utilizacdo dos recursos, fora ou sob a
influéncia das 4rvores. O solo sob as copas tem mais matéria orgénica (Escudero ef al.,
1985; Gallardo, 2003) e maior capacidade de retencdo de agua (Joffre e Rambal, 1988,
1993) além de maior concentragéio de nutrientes em relagdo ao solo fora da influéncia da

copa (Escudero et al., 1985; Nunes et al. , 2001).

No modelo GOTILWA+ deverio também ser aperfeigoados alguns aspectos mais
gerais como o facto de o modelo simular uma tnica espécie, ndo incluir o ciclo de
nutrientes, ndo distinguir heterogeneidade espacial horizontal, nfo incluir processos de
herbivoria ou ataque por insectos e requerer um grande volume de informagdes da
floresta. Pelas razées aduzidas, sera desejavel uma continuidade de trabalho no sentido
de progressivamente se ajustar o modelo 4 realidade dos fluxos de carbono e de 4gua

para um ecossistema tipo savana como é o montado.
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7. DISCUSSAO GERAL

O défice hidrico do Verfio mediterranico determinou em Q. rotundifolia € em
Q. suber uma variagfo sazonal do potencial hidrico foliar medido ao nascer do sol; com
valores entre -0.40 e -1.52 = 0.05 MPa ¢ entre -0.30 e -2.38 + 0.06 Mpa
respectivamente. O controlo estomético das trocas gasosas causou restricdes na
transpiragio das arvores, estimada pelo fluxo de seiva, em cerca de 53% na azinheira e
70% no sobreiro. O potencial hidrico minimo (medido em folhas expostas ao sol € a
meio dia solar) nfo decresceu abaixo de -2.6 MPa na azinheira e de -3.0 MPa no
sobreiro. Estes valores poderdo estar proximo do valor de potencial hidrico critico de

cavita¢do para estas espécies.

A intensificagio do défice hidrico, nos periodos de secura mais alargados,
associada a um incremento da temperatura, tal como esta previsto na altera¢éo climatica
futura, faz prever que a capacidade de sumidouro de CO; nos montados ficara
debilitada. A capacidade das espécies enfrentarem os periodos de défice hidrico em
melhores condi¢des hidricas podera constitui uma mais valia para a assimilagdo de
carbono. Na azinheira, os valores de potenciais hidricos foliares de base foram menos
negativos e os estomas estiveram mais abertos, pelo menos nas primeiras horas da
manhi relativamente ao sobreiro. Esta capacidade podera estar relacionada com a
existéncia de raizes mais profundas que atinjam toalhas freaticas, como indica o
trabalho de David et al. (2004) em (' rotundifolia, ou com menor razio entre a area
foliar ¢ a biomassa de raizes que contribui para a absor¢do de agua. Porém, a maior
condutincia estomitica da azinheira ndo parece contribui com um concomitante
aumento da assimilagdo de carbono pelo que a eficiéncia do uso da agua instantinea
(A/gs) é menor em relagdo ao sobreiro. A azinheira aparenta possuir mais recursos, ao
nivel dos compostos foliares intervenientes no processo fotossintético, tais como sejam
o azoto, a clorofila e a actividade da Rubisco. No entanto, também as folhas da
azinheira sdo mais espessas € densas e tém mais hidratos de carbono estruturais, pelo
que a resisténcia a difusdo de CO, devera ser maior e desta maneira ndo expressa uma

elevada capacidade fotossintética.

Os resultados da aplicagdo do modelo GOTILWA+ para a estimativa do balango

(ou fluxo) anual de carbono do montado, que depende da assimilagdio de carbono, da
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respiragdo das plantas e da respiracdo do solo, evidencia que este balango foi
particularmente vulneravel as restrigBes hidricas durante o periodo estival. A capacidade
do montado em funcionar anualmente como um sumidouro de CO,, depende em
particular da capacidade de resposta da fotossintese e da respiragdo, das plantas e do
solo, face ao défice hidrico. Durante o Estio, quando ao défice hidrico se associa a
temperatura alta e 4 radiacdo elevada, a assimilagdo do carbono foi baixa tanto no
sobreiro como na azinheira, relativamente aos periodos em que houve condigdes
ambientais favoraveis (Primavera e Outono). A taxa de assimilagio de carbono, medida
no campo decresceu, no Verdo face a periodos do ano em que as condi¢Ges ambientais
foram favoraveis, entre 92% e 96%, devido a existéncia de limitagGes estomaticas e
restrigdes a nivel bioquimico do sistema fotossintético. O decréscimo da condutincia
estomatica, constituiu uma limitagdo a fotossintese (RSL) de cerca de 40% enquanto
que a capacidade méxima de carboxilagdo pela enzima Rubisco (Vcma) decresceu entre
26% e 33% em relagdio ao Outono. A respiragdo das plantas depende da temperatura
através de uma relagdo exponencial positiva (traduzida pelo pardmetro Q). Assim,
durante as condigdes ambientais estivais a respiragdo ¢ elevada. Deste modo, o fluxo de
carbono estimado do ecossistema (NEE) pode ser positivo e os valores estimados foram

de 1.25 € 1.50 g C m™ dia™! numa base diéria, nos meses de Agosto/Setembro.

Quando as condigdes ambientais sdo favordveis, nomeadamente em
disponibilidade hidrica e em temperatura, tal como sucede na Primavera e Outono, o
NEE estimado pelo modelo GOTILWA + atingiu valores negativos, entre -3.14 e -2.26 g
C m? dia, para os quais contribuiram a elevada actividade fotossintética,
particularmente durante a manhi. A recuperacdo da capacidade fotossintética no
Outono, apds as restrigdes estivais a este processo fisiolégico, marcou um contributo

positivo na assimilagso anual de carbono.

Os resultados obtidos no presente trabalho apontam para que a assimilagdo de
carbono nas folhas ensombradas possa representar uma importante contribuigo para a
assimilag¢go de carbono ao nivel da arvore, particularmente sob as condi¢Ses ambientais
pouco favoraveis de Verdo. As copas das azinheiras sio geralmente abertas, devido a
podas intensas, expondo as folhas i elevada radiagdo. Nestas folhas ocorrem fortes
restri¢Ges a assimilagdo de carbono, devido as limitagdes estomaticas e bioquimicas da

fotossintese.
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A modelagdo dos fluxos de carbono e da 4gua no ecossistema de montado &
altamente complexa, ndo s6 pela existéncia restrigdes hidricas - o factor 4gua no solo
funciona como uma “chave” que altera o funcionamento do ecossistema -, mas
essencialmente pela estrutura complexa deste ecossistema. Um modelo que queira
simular os fluxos de carbono e 4gua no montado deve ter em conta a co-existéncia
integrada de trés estratos vegetais (arboreo, arbustivo e herbaceo). Nesse intuito, o
modelo deve prever e modelar as interacgSes entre os diferentes estratos como, por
exemplo, quantificar o fluxo lateral de energia entre os vérios estratos vegetativos ou o
uso diferencial dos recursos hidricos e dos nutrientes. Uma outra dificuldade em
modelar os fluxos de carbono e da 4gua nestes ecossistemas, prende-se com a eventual
existéncia de uma heterogeneidade funcional entre 4rvores, particularmente quanto a
utilizagdo dos recursos hidricos, pelo que o pressuposto inicial do modelo GOTILWA+
em que as arvores da mesma classe de didmetros funcionam do mesmo modo podera

efectivamente ndo corresponder a realidade.

Em suma torna-se fundamental avaliar, de uma forma integrada, a contribuigéo
dos diferentes estratos vegetativos no balango de carbono do ecossistema de montado,
por forma a delinear as medidas de gestdo que favorecam a contribui¢do futura destes
ecossistemas na mitiga¢@o do incremento de CO, atmosférico. Relativamente ao que foi
discutido, a andlise detalhada do balango de carbono e da 4gua do ecossistema parece
ser o caminho adequado para estabelecer a ponte de unifio entre os processos
fisiolégicos e o maneio agrosilvopastoril correcto. Para tal, a combinagdo da informagao
ecofisiolégica das espécies com o uso de modelos de simulagdo de crescimento das
florestas, poderia constituir uma ferramenta eficaz para analisar o comportamento das

espécies e dos ecossistemas face as alteragdes climaticas expectantes.
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