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RESUMO

Estudos sobre a producéo primaria em ecossistemas aguati cos tém sido realizados desde ha quase 100 anos,
e a producdo priméria vem sendo o processo bioldgico medido com maior frequéncia, tanto por meio da
quantificagdo damudanca naconcentragéo do oxigénio (O,) dissolvido naégua, como do actimul o de isétopo
radioativo de carbono (**C) nas células de al gas. No entanto, ambas as abordagens tém limitacdes. A mudanca
na concentracéo de O, naagua deve ser medida no claro (producéo primérialiquida) e no escuro (respiragéo
do fitoplancton), em duas incubagdes diferentes (ou em sistemas abertos em ciclos de 24h), o que é
problemético porque a taxa de respiracéo no escuro € diferente daguela no claro. Além disso, a respiracdo
medida no escuro é aguela da comunidade, e ndo do fitoplancton, o que também dificulta a quantificacdo da
producdo primaria bruta. No método do *C, por sua vez, 0 que se mede depende da duragdo da incubagao:
0 consumo de ¥*C em incubagdes curtas de poucas horas € provavelmente equivalente a producédo primaria
bruta, mas o0 consumo em incubac¢fes longas, na ordem de 24h, aproxima-se da producao primérialiquida.
Umamaneirade se evitarem esses problemas é através da medi¢éo simultdnea das mudangas na concentragao
€ ha composi ¢do isotopica do carbono ou oxigénio em incubacbes em sistemas fechados. Outra € através da
medicado dos isétopos estaveis de oxigénio, incluindo o mais raro 'O, sem necessidade de incubagdes em
sistemas fechados, mas com baixa resolucéo temporal. A aplicacdo das técnicas baseadas em isétopos
estaveis tem revelado diversos aspectos desconhecidos do metabolismo de sistemas aquéticos, indicando
gue as informacgdes obtidas com as técnicas cléssicas ndo sao suficientes para o correto entendimento dos
processos estudados.
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ABSTRACT

STABLE ISOTOPES APPLIED TO THE MEASUREMENT OF PRIMARY PRODUCTION IN
AQUATIC ECOSYSTEMS. Studies about the primary production in aquatic ecosystems have been
conducted since about 100 years ago, and to date primary production remains the biological process most
commonly measured, either by quantifying the change in the concentration of dissolved O, in water, or the
accumulation of *C in algal cells. However, both techniques have limitations. The change in dissolved O,
concentration needs to be measured both in the light and in the dark (or in open systems in 24h cycles),
and there is no warranty that rates in the dark are the same that in the light. In addition, there is the
problem that the respiration measured in the dark is the community respiration, and not the phytoplankton
respiration. Thisis problematic for quantifying gross primary production. With the *4C method, the measured
parameter depends on the duration of the incubation: **C consumption in short incubations of afew hours
is probably equivalent to gross primary production, but the consumption in long incubations around 24h
duration is probably equivalent to net primary production. A way to avoid these problemsisthe simultaneous
measurement of the changes in concentration and stable isotope composition of oxygen or carbon in
incubations done in closed systems. Another is the measurement of oxygen isotopes, including the rare
0, in open systems, but with low temporal resolution. The application of techniques based on stable
isotopes has revealed several aspects of aquatic system metabolism that were unknown with the sole
application of the classic techniques, indicating that the information obtained with the classical methods
are not enough for correctly understanding the studied processes.
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INTRODUCAO

A fotossintese € 0 processo de conversdo da
energia luminosa do sol em matéria organica, e € a
base de praticamente todas as cadeias alimentares
(principal excecdo provavelmente sendo as cadeias
alimentares dependentes de carbono assimilado por
quimiocautotéfos como, por exemplo, emtorno defontes
hidrotermais no fundo do oceano). Portanto, seu estudo
tem importancia indiscutivel para o entendimento do
ciclo do carbono. Em estudos enfocando o ecossistema,
a fotossintese € comumente denominada producéo
primaria bruta (Falkowski & Raven 2007).

Devido a essa importancia, medi¢cbes da
producdo primaria bruta em ecossistemas aquaticos
tém sido feitas desde o inicio das investigactes sobre
estes ecossistemas, cerca de 100 anos atrés, e
continuam atualmente (Ryther 1956, Barber & Hilting
2002, Staehr et al. 2012). A maioria absoluta desses
estudos tém empregado trés métodos, aqui definidos
como classicos: 1) incubagdes em sistemas fechados
no claro e no escuro, em que amedi¢do daproducdo e
consumo do oxigénio dissolvido, respectivamente,
permite estimar a produgdo priméria; 2) incubagdes
em sistemas fechados somente no claro, em que o
acumulo de *C adicionado a agua nas células
fotossinteti zantes serve como estimativa da producéo
priméria; 3) medigdes em sistemas abertos, em que
mudangcas nas concentracdes de oxigénio ou carbono
inorgéni co dissolvidos sdo medidas sucessivamente ao
longo deciclosde 24h (Staehr et al. 2010). No entanto,
esses métodos cléssicos ndo permitem aquantificacdo
daproducdo primériacom exatiddo (Geider & Osborne
1992, Marra 2009).

Uma consequéncia das deficiéncias namedicao
direta da producdo priméria bruta é que estimativas
globais da producédo primaria bruta séo feitas
assumindo-se queaproducdo primérialiquidaequivale
a metade da bruta (Beer et al. 2010, Chavez et al.
2011). Essas estimativas apontam para algo em torno
de 100 bilhdes de toneladas de carbono por ano para
ecossistemas aquaticos marinhos (Chavez et al . 2011),
€ 120 bilhdes de toneladas de carbono por ano paraos
terrestres (Beer et al. 2010). E possivel que estas
estimativas estejam erradas, uma vez que os méetodos
usados para obté-las contém falhas.

Outraconseguéncia é aincerteza sobre o estado
trofico do oceano oligotréfico. Hoje em dia, ndo se
sabe se 0 oceano oligotrofico é autotrofico ou
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heterotrofico (Duarte et al. 2013, Ducklow & Doney
2013, Williamset al. 2013). Este é um debate que vem
se estendendo por décadas (Del Giorgio et al. 1997,
Duarte & Agusti 1998, Williams 1998, Duarte et al.
1999, Williams & Bowers 1999, Del Giorgio & Duarte
2002, Robinson et al. 2009), e parte da falta de
consenso se deve a caréncia de métodos adequados
para a medicdo da producdo primaria bruta.

Métodos baseados na medicdo de isétopos
estaveis para a quantificacdo da producdo primaria
bruta permitem que estamedi¢do sejafeitacom menos
erros do que com os métodos tradicionais, como sera
demonstrado ao longo do texto. Ha duas categorias
de métodos baseados em isGtopos estaveis para a
medicdo da producdo priméria bruta em sistemas
aquaticos. 1) incubagdes em sistemas fechados e 2)
medi¢des em sistemas abertos. Apesar das primeiras
aplicagBes desses métodos terem sido demonstradas
aindanadécadade 1950 (Brown & Weis 1959, Grande
et al. 1989), devido a dificuldades técnicas, eles
permaneceram inutilizados por varias décadas. A partir
da décadade 1990, aintroducdo de equipamentos que
facilitaram as medicBes de isotopos estaveis (Groot
2004) permitiu aretomada desses estudos. O presente
trabal ho apresenta uma breve introdugdo aos métodos
baseados em is6topos estéveis para a medicdo da
producdo priméria bruta em ecossistemas aquaticos,
e também expde o que se tem descoberto com a
aplicacdo desses métodos.

INCUBACOES EM SISTEMAS FECHADOS

A maneiramais comum de se medir a producao
primaria bruta aguética é quantificando-se as trocas
gasosas de diéxido de carbono ou oxigénio entre os
compartimentos organicos e inorganicos do corpo
d &gua durante o dia. Essas trocas sdo o resultado da
atividade conjunta da fotossintese e darespiracéo. No
entanto, a quantificacdo dessas trocas s6 permite a
medi¢&o diretadaproducdo primérialiquida, ou seja, a
diferenca entre producdo primaria bruta e respiracao.
A seguinte férmula sumariza o procedi mento:

PPB = PPL + R (1)

Em que PPB é a produc&o priméria bruta,
equivalente a soma da quantidade de oxigénio
produzidacom aquefoi consumida pelo fitoplancton
(idealmente; na verdade, esse consumo é impossivel
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de ser quantificado em sistemas naturais), PPL &
producdo priméria liquida, que é a quantidade de
oxigénio produzida no claro, e R é respiragéo,
guantidade de oxigénio consumida no escuro. Note-
se gue ndo ha garantia de que a taxa de respiracdo
Nno escuro seja a mesma que no claro, e este € o
principal problema desta técnica. Além disso, o fato
de ndo ser possivel a quantificacdo da respiracdo
fitoplanctonica separada daquela da comunidade
como um todo gera uma incerteza adicional na
estimativa da producdo primaria bruta.

Em incubacbes utilizando-se *C, mede-se 0
acumulo de *C (previamente adicionado a &gua) na
biomassa de agas na luz e, dependendo da duracdo
das incubagbes, assume-se como sendo PPB, ou PPL
(Marra 2009). Se a incubag&o dura poucas horas,
assume-se que esta se medindo a PPB, porque a
guantidade de “C que retorna para a &gua por meio
da respiracéo é provavelmente insignificante. Em
contraste, seaincubacdo dura, digamos, 24 horas, ndo
€ seguro ignorar o retorno de “C devido arespiracéo,
e entdo se assume gue o0 gue se mede € a PPL. Note-
se que ndo ha como decidir a partir de quantas horas
se estd medindo a PPB ou a PPL — este € um
parémetro quase subjetivo. Além disso, se 0 *C
respirado volta paraaaguae é entdo usado novamente
como matéria-prima para a produgdo primaria, a
medic¢do do acimulo de **C na matéria organica néo
estara correspondendo aPPB. E interessante que estas
falhas no método do *“C foram reconhecidas ainda na
primeira descri¢cdo do método pelo seu autor. Mesmo
assim, o método continuou sendo amplamente usado,
tendo se tornado a principal fonte de dados sobre a
PPB nos oceanos (Sondergaard 2002), servindo
também como base de calibracdo paraaprincipal fonte
de dados hoje sobre produgdo primaria nos oceanos,
gue sdo asimagensde satélite (Behrenfeld et al. 2002).

Ha variacbes menos comuns dessas duas
técnicas classicas, com 0 uso, por exemplo, de *C em
vez de ¥*C, ou a medicdo da concentracdo do carbono
inorganico dissolvido naaguaao invés do O, (Geider
& Osborne 1992). No entanto, todos estes métodos
tém em comum que as medic¢Oes se baseiam na
mudanca de um Unico pardmetro de cada vez, o que
torna impossivel a quantificagdo simultanea de dois
processos (no caso, fotossintese e respiracao).

Para a medi¢do simultanea da fotossintese e da
respiracéo em um sistema fechado, a saida é medir
variaghes em duas quantidades que sejam alteradas
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pelos dois processos. A fotossintese e a respiracéo
alteram ndo apenas aquantidade de carbono inorgénico
e oxigénio dissolvido na &gua, elas mudam também a
proporcao dos isotopos estaveis desses elementos. A
mudanga na proporcao dos isétopos se deve ao
fracionamento i sotdpi co durante afotossintese (no caso
do carbono, *2C é absorvido mais rapidamente que :*C;
ver Apéndice A para mais detalhes), e a liberacdo de
CO, durante a respiragdo com uma proporgéo de *C
e 12C similar aguela das algas e ndo da agua. O
resultado é que no final de uma incubacédo sob
incidéncialuminosa, tanto a concentracdo de carbono
inorganico e aproporcao dosisétopos de carbono sdo
alteradas. O seguinte sistema de equacbes descreve
€SSeS Processos:

Cina = Cinica = Croro T Cresp (2
Cfao Cfo(o
Cloln Ckxn C -1- ﬂC
Frap + Fﬂnal c _1_ ﬂc =2 = (3)
resp resp ) _ [ Cina 1 Cioto
c C\I’iCId Cresp

C
foto foto
Fresp + Fimoial [ c _l_ C ]
resp ﬂ resp

Em que c é a concentracdo de carbono
inorganico dissolvido, F a proporgéo *C/(*?C+3C),
o fracionamento isotopico durante a fotossintese,
inicial o valor inicial na agua, final o valor final na
&gua, foto refere-se afotossintese e resp a respiracao.
F ecinicial efinal sdo medidos diretamente na agua,
enquanto F __ € estimado baseado no valor medido na
matéria organica presente na incubacdo, e 8 tem um
valor entre 1,01 e 1,04. Portanto, apenas ¢, € C,
sobram como desconhecidos, e podem ser encontrados
resolvendo-se o sistema. E importante salientar que é
necessario adicionar de 1 a5% de *C extraao carbono
dissolvido, de forma que F, , e F, . fiquem bem
diferentes de F o PAAque a precisdo da medicéo
sejaaceitével . Explicacdes detal hadas sobre o método
estdo disponiveis na literatura (Carvalho et al. 2009,
Carvalho & Eyre 2012).

E possivel aplicar procedimento andogo parao
oxigénio, envolvendo a variagdo da concentracéo de
oxigénio dissolvido naégua e suacomposi 2o i sotopica.
Neste procedimento, adiciona-se 80O a éagua
(aproximadamente 1mL de 95% H_,'*O a 600mL de
agua). Explicacbes especificas sobre este método
também podem ser encontradas na literatura (Bender
et al. 1987, Grande et al. 1989, Ostrom et al. 2005).
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Interessantemente, devido a peculiaridades proprias
dos is6topos de oxigénio, € possivel usar uma
aproximagdo matemética para o cdlculo da produgdo
primaria bruta que prescinde da medi¢éo na mudanca
da concentracdo de oxigénio dissolvido, bastando-se
apenas medir a concentracdo inicial e a mudanca na
composi G&o i sotopi cacom aseguinte formula (Kiddon
et al. 1995):

PO = [O,],15a(FOe — FO5)/( FOg — FOipa) (4)

inicial

Em que Po é a producdo priméaria bruta em
unidades de oxigénio, [O,] € a concentracdo de
oxigénio dissolvido na agua, Fo € a proporcéo 20/
(**0+'0) no O, dissolvido no inicio e no fim da
incubagdo, e do oxigénio na molécula da &gua antes
da incubacéo.

MEDICOES EM SISTEMAS ABERTOS

Medicbes em sistemas fechados né&o
representam fielmente os processos que ocorrem em
sistemas abertos (como Nos ecossi stemas naturais) por
causa do ‘efeito garrafa (Geider & Osborne 1992,
Falkowski & Raven 2007). Portanto, se for possivel
medir a producdo priméria sem o0 uso de um sistema
fechado, provavelmente a medicéo serd mais redista
e significativa. No entanto, trabalhar com sistemas
abertos é complexo, jague se torna necessario definir
as fronteiras do sistema.

Um sistema de interesse para a medi¢do da
producdo priméria é a camada superficial delagos ou
do oceano. Essa camada superficial tem como
fronteiras verticais ainterface ar-agua e a termoclina.
As fronteiras horizontais ndo precisam ser definidas
guando se pretende apenas determinar a producéo
primariano centro de um lago, ou no meio do oceano.
Pode-se argumentar que a posi¢do datermoclinavaria
durante o dia, e durante estaces de um ano, e também
para um certo periodo apenas. Portanto, as medi¢des
feitas com essa abordagem s0 necessariamente para
condi¢bes médias (Luz & Barkan 2000). Poderia ser
argumentado também que, ao invés da termoclina, a
profundidade méxima da penetracéo daluz definiriaa
fronteira do sistema. No entanto, a termoclina atua
como umabarreirafisicaparaatransferénciade gases
e outras substancias dissolvidas (Sarmiento & Gruber
2006), enquanto que a profundidade de maxima
penetracdo daluz ndo tem correlacdo direta com essa
transferéncia. Portanto, para propésitos de definir a

Oecol. Aust., 17(2): 195-204, 2013

CARVALHO, M. C.

fronteira do sistema em que a medic&o da producéo e
consumo de oxigénio serafeita, atermoclina- endo a
profundidade de maxima penetracdo da luz - € o
par@metro mais adequado. Em casos em que 0 corpo
d’ &gua apresenta circulacéo desde a superficie até o
fundo, como, por exemplo, lagos artificiaismuito rasos
sujeitos a aeracdo artificial (comumente usados para
aquicultura), pode-se assumir que ndo existetermoclina
€, neste caso, a fronteira do sistema seria o préprio
fundo do lago.

Definidas as fronteiras do sistema, € necessério
entdo definir como o sistema interage com o exterior,
através dessas fronteiras. No caso da producgéo
primériamedidacom o oxigénio nacamadasuperficial
de um corpo d' &gua, é necessario conhecer as taxas
de transferéncia de oxigénio entre aagua e o ar, entre
a camada de agua superficial e a camada
imediatamente abaixo, através da termoclina. A
transferéncia de oxigénio entre o ar e a 4gua é
significante, pel o fato de haver muito maisoxigénio no
ar e pela turbuléncia ocasionada pelo vento, que
provocadissolucdo de oxigénio nadgua. Em contraste,
a transferéncia entre a camada superficial e aquela
abaixo da termoclina é insignificante para processos
na escala de semanas, por ser muito lenta (Luz &
Barkan 2000). Portanto, o sistema fica simplificado
considerando-se que ele tem apenas uma fronteira
relevante. Desta forma, trés processos afetando o
oxigénio na camada superficial sdo considerados:
fotossintese, respiracéo e trocas na interface ar-agua.

H& um método que pode ser considerado
classico para sistemas abertos (Odum 1956), o qual
consiste na medi¢do sucessiva (por exemplo, de hora
em hora) da concentracdo do oxigénio dissolvido ao
longo de ciclos de 24 horas. No entanto, a producdo
priméria bruta ndo é medida diretamente por este
método, ja que as taxas de respiragdo no claro ndo
s40 conhecidas. Detal hes e recomendacfes minuciosas
para 0 emprego desta técnica foram recentemente
resumidos em uma revisdo (Staehr et al. 2010), e
alguns aspectos mateméticos avancados podem ser
obtidos em (Chapra 1997).

Da mesma forma que para sistemas fechados,
com 0 uso de isdtopos € possivel medir a producdo
primaria bruta em sistemas abertos. Até hoje, apenas
métodos baseados nos is6topos de oxigénio foram
apresentados, ndo havendo alternativas parao carbono.

Para se entender a medi¢do da producgédo
primaria em sistemas abertos usando isétopos de
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oxigénio é necessario um aprofundamento na
biogeoquimi cadeste elemento, o qual serdapresentado
a seguir. Este aprofundamento é construido sobre
conhecimentos em isotopos estéveis, principa mente
fracionamento i sotépico. Portanto, paraosleitoresque
ndo estdo familiarizados com isétopos estaveis,
recomenda-se primeiramente aleiturado ApéndiceA,
no final deste texto.

A composic¢do isotopicatriplice (**0, YO e *O)
do oxigénio atmosférico édiferente dagquelado oxigénio
dissolvido naagua. Estadiferencando existiriase ndo
houvesse atividade biol 6gica (fotossintese e respiracéo)
na agua, pois a atmosfera e a agua estariam em
equilibrio (Luz & Barkan 2000). A fotossintese e a
respiracéo afetam a composicao triplice do oxigénio
na agua por meio de fracionamentos isotopicos
dependentes de massa. Estes fracionamentos sdo,
grosso modo, o dobro para 0 O comparado ao 'O
(Luz & Barkan 2000). Na verdade, ha varias reacles,
cada uma com um efeito ligeiramente diferente, e o
gue se sabe hoje € que, levando-se todos os fatores
em consideracdo, arazéo **O/*’0O do oxigénio derivado
desses processos € 0,518 (Luz & Barkan 2009). Em
contraste, na atmosfera, a reagdo mais importante €
aquelado o0zonio com o CO, naestratosfera, que gera
um fracionamento independente de massa que causa
deplecdo igual paral’O e 0 no oxigénio atmosférico
(Luz & Barkan 2000). O efeito resultante é que ha
proporcional mente mais 'O no oxigénio dissolvido na
agua do que no ar. Este excesso € simbolizado por
AY0O, calculado a partir damedicdo do 670 e do 60O

na dgua com a seguinte formula:
17 18
A70=10°|In| 2 ? +1|-am 2 (3) +1(| (5
10 10
O parémetro A corresponde ao fracionamento
isotopico dependente de massa entre 'O e ¥0O, com
ovalor de0,518.
A préxima etapa € usar os valores de AYO em
um balango molecular, assumindo que o sistema esta

em equilibrio e em steady state (Luz & Barkan 2000).
Desta forma, é possivel estabelecer que:

F+1=R+E (6

Em que F corresponde ao acrésimo de oxigénio
dissolvido devido afotossintese, | ao acréscimo devido
a importagéo de ar proveniente da atmosfera, R ao
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decréscimo devido a respiracdo e E ao decréscimo

devido a exportacdo de oxigénio da &gua para o ar.

Igualmente, para A0, pode-se estabelecer que:
FA+ 1A =RA + EA,_ (7)

agua

Em que A abrevia A0 com os seguintes sufixos:
f para fotossintese, ar para ar, agua para dgua e r para
respiracdo. Muito importante para a resolugdo desse
sistema (equactes6e7) équeA =A_  (Luz & Barkan
2009). Usando-se esta informagdo, e apds algumas
operacdes algébricas (ver Apéndice B), acha-se:

F=1(Aga- A A -A,) (8

| € definido como o produto do coeficiente de
trocas gasosas entre agua e ar pela concentracéo de
oxigénio dissolvido naaguaquando o sistemaestaem
equilibrio. Ambas as quantidades podem ser obtidas
indiretamente por meio de medi¢des como vel ocidade
do vento, temperatura e presséo atmosférica. A, €
medido diretamente durante ainvetigagdo. A, =16, e
A =249 (Luz & Barkan 2000). Portanto, substituindo-
se estes valores na equagdo 12 acha-se F. Note-se
quendpo é possivel achar R combinando-se as equagdes
6 e 7, mesmo se sabendo F.

E importante salientar que o raciocinio
apresentado acima vem sendo aplicado desde a
apresentacdo do método em 2000 (Luz & Barkan
2000), mas que recentemente se descobriu que a
formulagdo matemaética contém pequenos erros
(Kaiser 2011, Prokopenko et al. 2011). Felizmente,
esses erros ndo compromentem a validade dos
resultados obtidos até entdo (Luz & Barkan 2011).
Para uma descricdo detalhada dos procedimentos
mateméticos corretos para a obtencdo da producéo
primaria pelo método dos trés isotopos o leitor deve
consultar estas referéncias recentes.

Além do método dos trés isdtopos, um modelo
matemético usando apenas O e %0 foi apresentado
(Quifiones-Rivera et al. 2007, Quifiones-Rivera et al.
2009). Este modelo, no entanto, ndo pode ser
caracterizado como umamedicao propriamente ditada
producao primaria ou darespiracdo; naverdade, faz-se
uma estimativa das taxas de fotossintese / respiracéo a
qua é dependente de medi¢des independentes de taxas
de respiracdo redizadas anteriormente em sistemas
fechados. Este modelo é assumidamente simplista e
suscetivel amuitasincertezas (Quifiones-Riveraet al.
2007, Quifiones-Riveraet al. 2009).
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IMPACTOS NO CONHECIMENTO SOBRE A
PRODUCAO PRIMARIA BRUTA

Os métodos baseados em i sdtopos estaveis para
a medicdo da producdo primaria bruta vém sendo
aplicados com sucesso em diversos estudos
limnol6gicos e oceanograficos (Ostrom et al. 2005,
Quay et al. 2010, Luz & Barkan 2011, Juranek & Quay
2013). Desde entdo, eles vém desvendando uma
realidade diferente daquela que os métodos cléssicos
vinham sugerindo (ver referéncias a seguir).

Estudos empregando is6topos de oxigénio em
sistemas fechados tém normal mente revelado que as
taxas de respiracdo na luz, e consequentemente as
taxas de producdo priméria bruta, sdo bem (até 10
vezes) maiores no claro que no escuro. Isto tem sido
observado em experimentos em laboratério (Bender
et al. 1987, Grande et al. 1989), em lagos (Luz et al.
2002), e principa mente no oceano (Bender et al. 1999,
Bender et al. 2000, Hitchcock et al. 2000, Juranek &
Quay 2005, Robinson et al. 2009, Quay et al. 2010).
De fato, € esperado que as taxas sejam mais altas na
luz, tanto devido a maior necessidade de energia por
parte das células fitoplancténicas durante a
fotossintese (Falkowski et al. 1985, Weger et al. 1989,
Xue et al. 1996), como também a um maior consumo
de matéria organica dissolvida por bactérias na luz
(Pringault et al. 2007, Pringault et al. 2009, Sadro et
al. 2011). Um nimero menor de estudos (em lagos)
apresenta tendéncia oposta de menores taxas de
respiragdo na luz que no escuro, e também menores
PPB, medidas com o método dosisbtopos de oxigénio
comparadas aguel as medidas pel os métodos classicos
(Ostrom et al. 2005, Yacobi et al. 2007). E dificil
explicar fisiol ogicamente estes resultados e, portanto,
estas excegbes podem ser devidas a limitages no
método como, por exemplo, a adsor¢éo de *O em
substancias orgénicas extracelulares, e ndo realmente
amenor producdo primériabrutanaluz que no escuro
(Yacobi et al. 2007). Mais investigacdes séo
necessarias para se entender realmente 0 que ocorre
Nesses Ccasos.

M edi¢bes em sistemas abertos com isotopos de
oXxigénio sempre resultam em taxas maiores de
respiracdo naluz do que no escuro (Juranek & Quay
2005, Sarma et al. 2005, Reuer et al. 2007, Luz &
Barkan 2009, Quay et al. 2010), e também em taxas
maiores de produgdo priméria bruta em sistemas
abertos do que em sistemas fechados (Juranek &
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Quay 2005, Quay et al. 2010). A diferencacom relacdo
aos métodos tradicionais € explicada similarmente
aquela observada para 0 método em sistema fechado:
maiores taxas metabdlicas do fitoplancton e das
bactérias no claro do que no escuro. Ja o fato das
maiores taxas terem sido observadas em sistemas
abertos se comparadas a sistemas fechados se deve
provavelmente ao fato de que as incubacdes em
sistemasfechados ndo capturam eventosrelativamente
raros de alta produtividade (Quay et al. 2010). Como
0 método em sistemas abertos abrange semanas
(enquanto o de sistemas fechados apenas horas), o
método em sistemas abertos tem maior probabilidade
de capturar esses eventos de ata produtividade.

O método dosisbétopos de carbono em sistemas
fechados s6 foi empregado de forma preliminar
(Carvalho & Eyre 2012) e é, portanto, prematuro
partir-se para conclusdes abrangentes. No entanto,
0s poucos resultados disponiveis apontam para a
existéncia de casos em que 0s processos envolvendo
carbono e oxigénio sdo completamente independentes
entre si, 0 que levaria a necessidade de medicéo de
taxas baseadas em unidades de carbono, e ndo
oxigénio, seo objetivo for entender o ciclo do carbono.
Por exemplo, foi observado que a liberagéo de CO,
através da respiracdo no claro chegou a ser 15 vezes
menor que 0 consumo de oxigénio no escuro,
enquanto a PPB foi quase 1,5 vezes maior em termos
de consumo de carbono inorganico comparado a
producéo de oxigénio (Carvalho & Eyre 2012). Essas
discrepancias entre oxigénio e carbono sdo
provavelmente influenciadas por diferencas na
fisiologiado fitoplancton em relagcéo ao metabolismo
do oxigénio e do carbono. Vérios estudos tém
demonstrado que a liberacdo de carbono pela
respiracdo do fitoplancton, assim como aquela de
macroalgas e de plantas terrestres, € bastante inibida
naluz (Xue et al. 1996, Zou et al. 2007, Tcherkez et
al. 2008). Em contraste, as taxas de consumo de
oxigénio sdo mais altas na luz do que no escuro
(Falkowski et al. 1985, Weger et al. 1989, Xue et al.
1996). Diferencas nas fisiologias do carbono e do
oxigénio em algas talvez expliguem parcialmente o
caso no qual, apesar de medicbes feitas com cautela,
os resultados obtidos com 0 método cléssico das
garrafas clara e escura para o oxigénio foram
consideradosinadequados para descrever aproducdo
primaria bruta de carbono em uma regido do oceano
(Williams et al. 2004).



ISOTOPOS ESTAVEIS E PRODUCAO PRIMARIA

CONCLUSAO

Os métodos baseados em is6topos estaveis
permitem medicles reais da producdo priméria bruta
em ecossistemas aquaticos, em comparacdo aos
métodos cléssicos, que ndo permitem tais medicoes.
Portanto, para o conhecimento correto da producéo
primériabruta, os métodos utilizando isdtopos estaveis
sdo claramente superiores. O fato de varios estudos
recentes empregarem estes métodos (Robinson et al.
2009, Eisenstadt et al. 2010, Quay et al. 2010, Sarma
etal. 2010, Barkan & Luz 2011, Juranek & Quay 2013)
demonstra que ha grande interesse em sua aplicacao.
Paramuitos pesquisadores, no entanto, € questionavel
a vantagem de se aplicarem métodos baseados em
i sGtopos estével s em detrimento dos métodos classicos.

A decisdo depende de uma andlise de custo-
beneficio. Hoje em dia, as andlises deisdtopos estéveis
naégua, que sao a base dos métodos apresentados aqui,
S80 rel ativamente custosas, assim como os equipamentos
usados para essas medicdes. Além disso, tais
equipamentos exigem longo treino e experiéncia para
as medicOes serem feitas de forma correta. Dessa
forma, no presente momento, os métodos baseados em
isOtopos estaveis s80 bem menos acessivels que 0s
métodos cléssicos, em particular para o oxigénio
dissolvido, em que as medicdes sdo feitas por titulacio
(método de Winkler) ou com eletrodos, ambos com
custo irrisorio no caso de medigdes numerosas.

Portanto, no momento atual, os métodos
baseados em i sGtopos estével stém predominantemente
0 papel de testar o conhecimento corrente e de
desbravar novas informagfes. Se as medic¢les da
producdo priméria bruta em um determinado estudo
servem apenas como suporte para a investigacéo de
0utros processos, Como hao € raro em muitos estudos,
€ provavel que a maioria dos pesqguisadores opte por
utilizar os métodos consagrados e de baixo custo.

Espera-se que o interesse nos métodos baseados
em isétopos estavei s paraa quantificacdo da producéo
priméria bruta aumente em direta proporgdo ao
desenvolvimento datecnol ogiadamedicéo deisotopos
estaveis, o que deve tornar essas medi¢cdes mais
baratas e simples.
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APENDICE A —CONCEITOSRELEVANTES SOBRE ISOTOPOSESTAVEIS

Os elementos quimicos em geral tém mais de um isdtopo, que podem ser estéveis ou radioativos. Os isotopos estaveis de
carbono sdo ?C e °C, e os do oxigénio %0, O e 0. Em média, 98,9% do carbono nas substancias no planeta Terra € 12C, e
praticamente todo o restante € *C (ha uma parcela infima de *C). No caso do oxigénio, 99,76% é %0, 0,20% 0 e 0,04% 0. Ha
variagdes nessas propor¢des médias, mas sdo muito pequenas. Quando se estudam essas variagdes, € conveniente haver uma notagéo
que facilite a visualizacdo das pequenas diferencas em cada caso, analogamente ao que se faz, por exemplo, com o pH. A notacdo
normal mente aplicada paraindicar a propor¢éo de isdtopos estavels numa substancia € a notacdo delta, definida assim:

OC= (R s - Ruaeas) X 1000%0 (1)

Em que R € a proporg&o **C/*?C no material estudado (material) e numa substancia de referéncia, que no caso do carbono é o
belemnite de Pee Dee, cujo R = 0,0112372 (Fry 2003). Parao oxigénio, o simbolo € 510 ou 670, ambos em rel agdo ao 1°0, dependendo
do isdtopo pesado (**0 ou O). A substancia de referéncia para o oxigénio € SMOW (Sandard Mean Ocan Water; Agua Ocednica
Média Padréo), com R = 0,045004 (Fry 2003).

Uma propriedade importante dos is6topos estaveis é o fracionamento isotépico. Existem trés tipos de
fracionamento: o fracionamento de equilibrio, o fracionamento cinético e o fracionamento independente de massa
(Luz & Barkan 2000, Zeebe & Wolf-Gladrow 2001). O fracionamento de equilibrio consiste na distribuicéo desigual
dos is6topos estaveis nos reagentes e produtos de uma reacéo quando ela atinge o equilibrio quimico. O fracionamento
cinético consiste em taxas diferentes de reacéo para os diferentes isétopos de um mesmo elemento numa mesma
reacdo quimica. O fracionamento independente de massa é anémalo e ndo segue as regras dos outros dois tipos. Em
incubacbes em sistemas fechados com o propésito da medi¢do da produgdo primaéria, que duram algumas horas,
apenas o fracionamento cinético é importante. Em medi¢des em sistemas abertos, que cobrem escalas temporais
medidas em semanas, os fracionamentos de equilibrio e independente de massa sdo mais importantes.

APENDICE B-OBTENDO EQ. 8A PARTIR DASEQS.6E 7
F+1=R+E (6

FA+1A,=RA +EA,__ (7)

agua (
A = A, (Vertexto parajustificativa)
Eliminando-ser daequagdo 7:

FA+ 1A, =RA + EA= A(R+E)
Eliminando-se E e R, usando Eq. 6:
FA+ 1A, = A(F+1)
Redistribuindo-se os termos:
F(A-4)=1(A-4))

Finalmente, colocando-se tudo como funcdo de F, tem-se a equagéo 8:

F=1(Aga- A)(A-A) 8

Submetido em 21/04/2012
Aceitoem 17/12/2012
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