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RESUMO 

 

 

Nas últimas décadas muitos estudos sobre os processos fisiológicos das plantas têm sido 

realizados a fim de prognosticar os efeitos das mudanças climáticas na floresta Amazônica. 

Entretanto, os modelos climáticos poderão prognosticar com maior precisão o comportamento 

fotossintético da Floresta Amazônica, quando os dados de Vcmax e Jmax forem calculados com 

base nas concentrações de CO2 dentro dos cloroplastos (Cc). Isto faz-se necessário, em virtude 

da diferença entre as concentrações de CO2 nos espaços intercelulares e a do sítio de 

carboxilação no cloroplasto. Esta diferença é imposta pela condutância do mesofilo. Assim, 

este estudo tem como objetivo principal determinar a velocidade máxima de carboxilação da 

Rubisco (Vcmax) e a taxa de transporte de elétrons (Jmax) utilizando os valores de concentrações 

de CO2 no cloroplasto, bem como investigar se a condutância do mesofilo varia em função 

das condições ambientais e das características foliares. Foram utilizadas cinco espécies 

arbóreas em condição de sub-bosque (Myrcia paivae, Minquartia guianensis, Eschweleira 

bracteosa, Faramea juruana e Psychotria carthagenensis). Os parâmetros fotossintéticos 

foram mensurados utilizando um analisador de gás infravermelho (irga). A condutância do 

mesofilo (gm) foi determinada utilizando medidas de trocas gasosas em conjunto com dados 

de fluorescência obtidos utilizando um fluorômetro acoplado à câmara do irga. Além disso, 

gm também foi determinada usando apenas dados do irga. Também foram mensurados a 

espessura da folha, a área foliar específica (AFE), os conteúdos de nitrogênio e fósforo foliar, 

taxas de incremento anual em diâmetro (IAD) e altura (IAA), índice de área foliar (IAF) e a 

fração de céu visível. A média de gm determinada com o irga-fluorômetro foi de 0,06 mol m
-2

 

s
-1

 e 0,1 mol m
-2

 s
-1

 utilizando apenas os dados do irga. Vcmax e Jmax determinados utilizando 

valores Cc foram em média 30% e 12%, respectivamente, maiores do que os valores obtidos 

com Ci, o que destaca a importância do uso Cc nestes cálculos. A média de incremento anual 

em diâmetro (IAD) foi de 0,67 mm ano
-1

, enquanto que incremento anual em altura (IAA) as 

médias atingiram 75,7 mm ano
-1

. O efeito do horário do dia foi significativo para gm, gs, 

fotossíntese saturada por luz (Amax) e para taxa de transporte de elétrons calculada pelo 

fluorômetro (JF). Entretanto, não houve efeito do horário do dia em Vcmax. A espessura da 

folha e AFE não afetaram nenhum dos parâmetros analisados. A média de gm calculada 

utilizando apenas dados do irga foi quase o dobro daquela obtida utilizando o método irga-

fluorômetro. A condutância do mesofilo foi afetada pelo conteúdo de N foliar e pela espessura 
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da folha, mas a altura das arvores não afetou os valores de gm, o que denota a sensibilidade 

desta resistência apenas nas variações anatômicas das folhas. 

 

Palavras-chave: condutância estomática, a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco, 

taxa de transporte de elétrons, concentração de CO2 nos cloroplastos. 
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Mesophyll conductance and maximum carboxylation velocity of Rubisco as a function of 

the time of day and leaf thickness in forest tree species in Central Amazonia 

 

 

ABSTRACT 

 

In recent decades many studies on the physiological processes of plants have been conducted 

to predict the effects of climate change on the Amazon rainforest. In the majority of these 

studies intercellular [CO2] at the intercellular spaces (Ci) have been used.  However, climate 

models could predict with greater accuracy the photosynthetic capacity of the Amazonian  

rainforest ecosystem should Vcmax and Jmax were calculated on the basis of chloroplast [CO2] 

concentrations (Cc) instead Ci. This is because of the difference in CO2 concentrations 

between the intercellular spaces and that at the carboxylation site in the chloroplast. This 

difference is imposed by mesophyll resistance. Thus, this study aims to determine the 

maximum carboxylation velocity of Rubisco (Vcmax) and electron transport rate (Jmax) using 

the values of CO2 concentrations in the chloroplast, and also to  investigate whether the 

mesophyll conductance varies with environmental conditions and leaf characteristics. A total 

of five tree species in the juvenile stage and growing under understory conditions were used. 

The species were Myrcia paivae, Minquartia guianensis, Eschweleira bracteosa, Faramea 

juruana and Psychotria carthagenensis. The photosynthetic parameters were measured using 

an infrared gas analyzer (IRGA). The mesophyll conductance (gm) was determined using gas 

exchange measurements in conjunction with fluorescence data obtained using a fluorometer 

coupled to IRGA head. Furthermore, gm was also determined using IRGA data alone. We also 

measured leaf thickness, specific leaf area (AFE), leaf nitrogen and phosphorus contents, 

annual increment in diameter (IAD) and height (IAA), leaf area index (LAI) and the fraction 

of sky visible. The average gm-IRGA determined with the irga/fluorometer was 0.06 mol m
-2

 

s
-1

 and 0.1 mol m
-2

 s
-1

 when it was determined using IRGA data alone. Vcmax and Jmax 

determined using Cc values were on average 30% and 12%, respectively, higher than the 

values obtained using Ci values, which highlights the importance of using Cc for Vcmax and 

Jmax calculations. The average annual increment in diameter (IAD) and annual increment in 

height (IAA) were 0.67 mm yr
-1

 and 75.7 mm yr
-1

, respectively. The effect of time of day was 

significant for gm, gs, light saturated photosynthesis (Amax) and electron transport rate obtained 

with the fluorometer (JF). However, there was no effect of time of day on Vcmax. Leaf 

thickness and AFE did not affect any of the parameters analyzed. Mean gm calculated using 

IRGA data alone was almost twice as high the values obtained with the IRGA-fluorometer 
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method.  Mesophyll conductance was affected by leaf nitrogen content and the leaf thickness, 

but sapling height did not affect gm values, which indicates the sensitivity of mesophyll 

resistance is mainly related to the anatomical characteristics of the leaves. 

 

Key words: stomatal conductance, maximum carboxylation velocity of Rubisco, electron 

transport rate, CO2 concentration in the chloroplasts. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

 
 

A Amazônia brasileira abriga um terço das florestas tropicais do mundo e desempenha 

função importante tanto na manutenção dos ciclos hidrológicos (Veríssimo e Amaral, 1996) 

quanto no balanço global do carbono (Falkowski et al., 2000). No entanto não há consenso 

sobre o verdadeiro papel das florestas no que se refere ao balanço global da concentração de 

dióxido de carbono (CO2) na atmosfera. Nas últimas décadas o efeito do aumento da 

concentração de CO2 na fisiologia das plantas tem sido estudado intensivamente. Sabe-se que 

a [CO2] na atmosfera (em torno de 380 µmol mol
-1

) está bem abaixo da saturação para a 

maioria das plantas. O aumento na concentração de CO2, geralmente, promove maior 

produtividade biológica, ou seja, aumento na taxa fotossintética das plantas.   

O aumento na assimilação de CO2 está relacionado ao declínio da fotorrespiração que 

ocorre quando há um aumento na relação CO2/O2 no cloroplasto. Em baixas concentrações de 

CO2 a fotossíntese é limitada pela capacidade de carboxilação da ribulose 1,5-bisfosfato 

carboxilase-oxigenase (Rubisco), enquanto que em concentrações elevadas, a fotossíntese é 

limitada pela capacidade do ciclo de Calvin de regenerar a molécula aceptora ribulose 1,5-

bisfosfato (RuBP), que depende da taxa de transporte de elétrons. Neste contexto os estômatos 

desempenham função significante, servindo como porta de entrada do CO2 da atmosfera para 

os sítios de carboxilação no cloroplasto, cuja assimilação é mediada pela enzima Rubisco. 

Com base no modelo bioquímico de fotossíntese em plantas C3 proposto por Farquhar et al. 

(1980), a taxa de assimilação pode ser limitada por três fatores: i) a quantidade e/ou o estado 

de ativação da Rubisco, ii) a regeneração da Ribulose 1,5-bisfosfato (aceptor primário do 

CO2) ou iii) a capacidade do cloroplasto em trocar trioses fosfato/Pi (fosfato inorgânico) com 

o citoplasma (von Caemmerer, 2000). Além disso, outros fatores, entre externos e internos, 

podem afetar a atividade fotossintética e entre eles, a condutância estomática (gs) está entre os 

mais estudados (Kumar et al., 1999; Park e Furukawa, 1999; Marenco et al., 2006).  

A condutância do mesofilo (gm) também afeta a capacidade fotossintética da folha, 

porém, tem recebido pouca atenção. Estudos recentes relatam a importância do efeito da 

condutância do mesofilo (gm) nas trocas gasosas (Flexas et al., 2007; Warren, 2007). A gm é 

um parâmetro que define a transferência do CO2 das cavidades subestomática para os sítios de 

carboxilação da rubisco. A difusão de CO2 no interior do mesofilo depende, entre outros 

fatores, da anatomia foliar e da organização interna (Rand, 1978; Nobel, 1991; Parkhurst, 

1994). A maioria dos estudos sobre condutância do mesofilo concentrou-se em comparações 
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interespecíficas evidenciando correlação significativa com a capacidade fotossintética, assim 

como ocorre com gs (Evans e Loreto, 2000).  

Acreditou-se inicialmente que gm mantinha-se estável ao longo do dia (Evans e von 

Caemmerer, 1996), porém estudos mais recentes relatam que a gm pode variar em função do 

CO2 e da irradiância (Flexas et al., 2007b), o que levaria a uma instabilidade no período 

diurno (Grassi et al., 2009). Há poucos estudos sobre como gm varia em espécies tropicais, 

particularmente da Amazônica. Em alguns trabalhos tem-se estudado o efeito da idade da 

folha em gm (Loreto et al., 1994; Miyazawa e Terashima, 2001), já em outros, tem-se avaliado 

as variações de gm em respostas a fatores de estresse, tais como, alta irradiância (Lloyd et al., 

1992), estresse salino (Delfine et al., 1999) e estresse hídrico (Loreto et al., 2003). Outros 

estudos também têm demonstrado que gm pode ser afetada por algumas variáveis ambientais e 

podem mudar rapidamente, por exemplo, em resposta a temperatura foliar (Bernacchi et al., 

2002) e estresse hídrico (Flexas et al., 2004).  Fatores bioquímicos tais como a anidrase 

carbônica ou aquaporinas são, provavelmente, responsáveis por essas mudanças rápidas 

(Warren, 2007). Dessa forma a gm pode limitar de maneira significativa a fotossíntese (Evans 

et al., 1986; Di Marco et al., 1990; Harley et al., 1992; Warren, 2006).  

As fortes variações na anatomia foliar (p.ex. espessura foliar), devido a fatores 

ambientais (irradiância) ou genética, estão associadas por um efeito significativo da 

transferência de CO2 (condutância do mesofilo), daí a importância deste parâmetro nas trocas 

gasosas, particularmente em gm (Hanba et al., 1999). Este é um parâmetro importante a ser 

considerado, visto que, esta resistência influencia a transferência do CO2 dos espaços 

intercelulares para os sítios de carboxilação nos cloroplastos. Praticamente todos os modelos 

climáticos, mais recentes (SiB2, IbiS, CLM; Sellers et al., 1997), utilizam dados da 

velocidade máxima de carboxilação da rubisco (Vcmax) e as taxas máximas de transporte de 

elétrons (Jmax) calculados com base nas equações de Farquhar et al. (1980). Entretanto, grande 

parte dos dados de Vcmax e Jmax, é proveniente de estudos realizados a partir das concentrações 

de CO2 nos espaços intercelulares (Ci). No entanto, estudos recentes indicam que a 

concentração de CO2 encontrada dentro do sítio de carboxilação (nos cloroplastos - Cc) é 

menor do que a encontrada nos espaços intercelulares (Ci), nas espécies até hoje estudadas 

(Harley et al., 1992; Lloyd et al., 1992; Warren et al., 2003). Desse modo, os modelos 

climáticos poderão prognosticar com maior precisão o comportamento fotossintético da 

Floresta Amazônica, quando os dados de Vcmax e Jmax forem calculados com base nas 

concentrações de CO2 dentro dos cloroplastos (Cc). Neste contexto o estudo da condutância 

do mesofilo em espécies da Amazônia é fundamental para determinação dos valores reais de 



 

 

 

3  

Vcmax e Jmax a serem incorporados em estudo de modelagem. Assim, este estudo tem como 

objetivo principal determinar a velocidade máxima de carboxilação da rubisco (Vcmax) 

utilizando os valores de concentrações de CO2 no cloroplasto, bem como investigar se a 

condutância do mesofilo varia em função das condições ambientais e das características 

foliares.   

 

2. HIPÓTESE 

 

 Há influencia do horário do dia na condutância do mesofilo (gm), assim como ocorre 

com a condutância estomática;  

 As taxas de transporte de elétrons (JF) e a velocidade máxima de carboxilação da 

Rubisco (Vcmax) são influenciadas pelo efeito do horário do dia;  

 A anatomia da folha (área foliar específica e espessura da folha) influencia os valores 

gm.  

 As taxas de Vcmax e JF e a condutância do mesofilo são influenciadas positivamente 

pelos conteúdos nutrientes minerais foliares entre as espécies; 

 

3. OBJETIVOS:  

3.1 Objetivo geral 

 

Gerar conhecimento sobre como o crescimento e a fixação de CO2 as espécies de 

árvores em condição de sub-bosque na Amazônia respondem as pequenas variações dos 

fatores ambientais.  

 

3.2. Objetivos específicos 

 

 Determinar o efeito da concentração de CO2 na condutância do mesofilo. 

 Avaliar como Vcmax e a taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax), calculado a partir 

de [CO2] no espaço intercelular (Ci) difere da obtida com Cc.  

 Determinar o efeito do horário do dia na condutância do mesofilo (gm), condutância 

estomática (gs), velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e na taxa de 

transporte de elétrons (JF) ;  
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 Determinar como as variações nos conteúdos de nutrientes foliares entre as espécies 

influenciam na assimilação de CO2. 

 Determinar como o crescimento das plantas de sub-bosque responde as pequenas 

oscilações nos níveis de luminosidade no interior da floresta. 

 Finalmente, determinar o efeito da anatomia foliar (área foliar específica e espessura 

foliar) em gm e nas taxas de Vcmax e JF.  

 

 

4. MATERIAL E MÉTODOS 

4.1. Área de estudo 

 

O estudo foi realizado na Estação Experimental de Silvicultura Tropical (Núcleo ZF2), 

área de Pesquisa do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA), localizada à 60 km 

(em linha reta) ao norte de Manaus (02º 36’ 21” Sul, 60º 08’ 11” Oeste). A vegetação é 

caracterizada como floresta densa de terra-firme (Higuchi et al., 1997) e os solos são 

classificados como latossolos, com baixa fertilidade e alta acidez (Ferraz et al., 1998). A 

temperatura média anual é de 26,7ºC, apresentando valores médios para as máximas e 

mínimas de 31,2ºC e 23,5ºC, respectivamente. A precipitação anual é em torno de 2.240 mm 

(Instituto Nacional de Meteorologia - (INMET, 2012), distribuídos em duas épocas durante o 

ano, uma chuvosa que ocorre entre outubro e junho e a outra entre os meses de julho a 

setembro, em geral com menos de 100 mm mês. A umidade relativa apresenta uma média 

anual de 84%, variando de 77% a 88%, podendo alcançar 95%, conforme descrito por 

Nascimento (2009).  

 

4.2. Espécies estudadas  

 

Para o estudo foram selecionadas cinco espécies de árvores de dossel na fase juvenil, 

as repetições foram formadas por quatro arvoretas por espécie. Devido à alta biodiversidade 

(mais de 5000 espécies de árvores em toda a região da Amazônia), as árvores de uma 

determinada espécie são distribuídas em uma ampla área geográfica, com uma faixa elevada 

de idades e tamanhos diferentes. Após uma extensa pesquisa sobre uma área de cerca de 50 

ha, quatro mudas (repetições) de cada espécie, de 1 a 3 m de altura e 8 a 19 mm de diâmetro 

(0,5 m a partir do solo) foram finalmente selecionadas para as medições das variáveis 
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estudadas. Vale ressaltar que plantas destes tamanhos possuem cerca de 10 a 20 anos de 

idade. As espécies estudadas são: Eschweilera bracteosa Poepp. ex O. Berg (Lecythidaceae), 

Minquartia guianensis Aubl. (Olacaceae), Myrcia Paivae O.Berg (Myrtaceae), Faramea 

juruana K. Krause (Rubiaceae) e Psychotria carthagenensis (Rubiaceae).  

 

 

4.3. Trocas gasosas e fluorescência da clorofila  

 

Para as medições de trocas gasosas, foram selecionadas folhas totalmente expandidas 

com bom aspecto fitossanitário, sendo duas folhas por planta. O efeito do horário do dia nas 

variáveis: condutância do mesofilo (gm), fotossíntese (A) e condutância estomática (gs), foi 

determinado mediante coletas das dos dados de trocas gasosas e fluorescência em três 

horários (08:00-09:30, 12:00-13:30 e 15:00-16:30 h). As coletas foram realizadas durante os 

meses de agosto a outubro de 2010, época de menor precipitação, que em estudos prévios 

constatou-se que os valores de trocas gasosas são similares entre os períodos de maior e 

menor precipitação.  

As medidas de trocas gasosas e da fluorescência da clorofila a foram realizadas 

usando um sitema de trocas gasosas (Li-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, EUA), com câmara foliar 

de 2 cm
2
 e um fluorômetro acoplado (Li-6400-40, Li-Cor). As taxas fotossintéticas foram 

determinadas em diferentes concentrações de CO2 (curvas da relação A/Ci) em condição de 

luz saturante (500 μmol m
-2

 s
-1

, valor determinado em experimentos preliminares).  

Para determinar a fotossíntese saturada por luz (Amax), foi determinada utilizando luz saturante 

(500 μmol m
-2

s
-1

) e concentração de CO2 ambiente (380 µmol mol
-1

). O protocolo utilizado 

para a construção da curva A/Ci foi conforme o descrito por Long e Bernachi (2003). Vcmax foi 

calculado conforme Farquhar et al. (1980) utilizando a concentração de CO2 do cloroplasto 

(Cc).  

Ac = [Vcmax (Cc - *)]/[Cc + Kc(1+ O/Ko)]                                                              Equação (01) 

 

Onde: * é o ponto de compensação de CO2 na ausência de respiração e na presença 

de luz; Kc (404,9) e Ko (278,4) representam as constantes de Michaelis-Mentem da Rubisco 

para CO2 e O2, respectivamente e O representa a concentração de oxigênio nos espaços 

intercelulares. Os valores de Vcmax foram normalizados a 25 °C utilizando as equações 

descritas por Medlyn et al. (1999). 
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A fluorescência da clorofila (F) foi determinada aplicando um pulso de luz saturante 

de 6000 μmol m
-2

 s
-1

 com duração de 1 seg. Os dados de fluorescência foram utilizados para 

calcular ΦFSII, Φco2, qP e NPQ conforme a seguir (Maxwell e Johnson, 2000):   

 

ΦFSII = (Fm’-Fs)/Fm’)                                                                                         Equação (02) 

 

Em que: Fs, indica a fluorescência no estado de equilíbrio dinâmico (folha iluminada) e Fm’, a 

fluorescência máxima da folha em ambiente iluminado. A eficiência de assimilação do CO2 

(Φco2) como: Φco2 = (A+Rd)/Iα), onde Rd é a respiração no escuro, I a radiação 

fotossinteticamente ativa e α a absorbância da folha (calculada conforme equação 4). A 

dissipação fotoquímica (qP) foi calculada como (Fm’ – Fs)/(Fm’ – F0’) onde F0’ indica a 

fluorescência mínima na presença de luz. A dissipação não fotoquímica (NPQ) foi calculada 

como [NPQ = Fm – Fm’)/Fm’], onde Fm  a fluorescência máxima. A taxa de transporte de 

elétrons (JF) foi calculada de acordo com Maxwell e Johnson (2000): 

 

JF = (Ie x ΦFSII)*0,5                                                                                              Equação (03) 

 

Em que, JF é a taxa de transporte de elétrons; Ie, radiação fotossinteticamente ativa absorvida 

pela folha; 0,5 é a fração de fótons absorvidos que é utilizado pelo FSII. Ie foi calculada 

conforme a seguir: 

 

Ie = RFA* α                                                                                                           Equação (04)          

 

Alfa (α) foi calculado como sendo α = χ/( χ + 76), em que: χ representa o conteúdo de 

clorofila por unidade de área (Evans e Poorter, 2001). Como uma fração dos elétrons gerados 

na fase fotoquímica é utilizada em reações alternativas que reduzem O2 (eg. ciclo água-água), 

os valores de JF foram corrigidos conforme a seguir (Gilbert et al., 2012): 

 

JF-cal = mJF                                                                                                                                                                Equação (05)                             

 

Em que:  

 

m= 4(A+Rd)/0,425Ie ΦFSII                                                                                                                               Equação (06)                            
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Onde, A representa a taxa de fotossíntese e Rd a taxa de respiração (durante a fotossíntese), 

ambos os parâmetros foram obtidos em condição não-fotorrespiratória (1% de O2 e 99% N2);  

0,425 é a fração de fótons absorvida pelo FSII, levando em consideração de a absorbância da 

folha é de 0,85. Os valores de Cc foram determinados conforme a seguir (Epron et al., 1995):  

 

Cc = Ci (S*/S)                                                                                                        Equação (07)        

                   

Em que S* denota o fator de especificidade da Rubisco calculado como a declividade 

(coeficiente) da regressão linear da relação entre Jc/Jo e Ci/O (ilustração do cálculo mostrado 

na Figura 1) e S a especificidade da Rubisco in vitro (2560 mol mol
-1

, Harley et al., 1992). Os 

parâmetros Jc e Jo representam o fluxo de elétrons direcionados para carboxilação e 

oxigenação da RuBP, respectivamente. Jc e Jo foram calculados conforme a seguir (Epron et 

al., 1995):  

 

Jc = 1/3 [JF-cal + 8 (A + Rd)]                                                                                  Equação (08)                       

Jo = 2/3 [JF-cal – 4 (A + Rd]                                                                                   Equação (09)                            

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Ilustração do cálculo da declividade (valor de 1701,2) da relação entre Jc/Jo e Ci/O. 

Os parâmetros Jc e Jo referem-se ao fluxo de elétrons direcionados para a carboxilação e 

oxigenação da RuBP (equações 8 e 9) e a relação Ci/O refere-se à fração molar entre a  [CO2] 

e [O2] nos espaços intercelulares. 
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Em que JF-cal corresponde o somatório de Jc e Jo (i.e. JF-cal = Jc + Jo), ou seja, refere-se 

ao fluxo total de elétrons utilizados na atividade da Rubisco (Genty et al., 1989), A representa 

a taxa de fotossíntese e Rd a taxa de respiração. Os valores de JF-cal foram determinados 

conforme descrito previamente (com a câmara de fluorescência acoplada ao medidor de 

fotossíntese). A relação Ci/O denota a relação entre os valores de Ci e a concentração de 

oxigênio nos espaços intercelulares (O2, 0,21 mol mol
-1

, Evans e von Caemmerer, 1996). A 

gm foi determinada conforme Epron et al. (1995), considerando que: 

gm = A/(Ci-Cc)                                                                                                                                                        Equação (10)                          

Em que A, representa a taxa de fotossíntese, Ci e Cc a concentração de CO2 nos 

espaços intercelulares e no cloroplasto, respectivamente. Para fins comparativos, gm também 

foi calculada utilizando apenas os dados de trocas gasosas (curva A-Ci) na expectativa que 

este método resulte em valores semelhantes aqueles determinados pelo método do irga-

fluorômetro. Neste método os valores de gm foram calculados seguindo o protocolo de 

Sharkey et al. (2007; http://www.blackwellpublishing.com/plantsci/pcecalculation/).                                                                                                                                                       

 

Parâmetros estimados a partir da curva A(RFA): Amax, fi ( ), Rd e Ic   

 

Foi construída uma curva de resposta à luz [A-RFA], em condições de [CO2] ambiente 

(380 μmol mol
-1

). Os valores de fotossíntese (A) foram registrados em irradiâncias de 2000, 

1500, 1000, 500, 250, 100, 75, 50, 25 e 0 μmol m
-2

s
-1

. A partir da curva A-RFA foram 

determinados à fotossíntese saturada por luz (Amax), o rendimento quântico aparente ( ) e o 

ponto de irradiância de compensação (Ic). Os dados de trocas gasosas foram obtidos quando o 

coeficiente de variação (CV) total (somatório dos CV dos deltas de CO2, H2O e fluxo) foi 

menor que 0,7% (Long e Bernacchi, 2003). Os valores da relação A-RFA foram ajustadas 

utilizando a equação de von Bertalanffy (Horton e Neufeld, 1998)  

 

A = Rd + Amax(1 – exp
- *RFA

)                                                                                   Equação (11) 
 

Em que: Rd é a respiração no escuro; Amax, a fotossíntese saturada por luz;  é o 

rendimento quântico aparente (A+Rd/RFA); Amax é a taxa fotossintética em luz saturante; RFA 

é a radiação fotossinteticamente ativa (µmol m
-2

 s
-1)

 e Rd é a taxa de respiração da folha no 

http://www.blackwellpublishing.com/plantsci/pcecalculation/
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escuro. O  foi determinado por regressão linear (A em função de RFA), utilizando 

irradiâncias abaixo de 60 µmol m
-2 

s
-1 

(na parte linear da relação A-RFA); Rd foi estimado 

como o intercepto da parte linear da curva A-RFA (em baixas irradiâncias, no eixo “y”, pelo 

método de Kok (Kok, 1948) Rd e  foram determinados como o intercepto da linha de 

regressão A-RFA no eixo y. O ponto de compensação por luz aqui chamado de irradiância de 

compensação (Ic) foi calculado dividindo Rd/ . 

 

4.4. Coleta de dados climáticos  

 

Durante o período do estudo foram coletados dados de irradiância, umidade relativa do 

ar (UR), temperatura do ar (T) e de precipitação. A irradiância, UR e T foram coletados 

utilizando sensores específicos (Humitter 50Y, Vaisala Oy, Finland; Li-190SA, Li-Cor, NE, 

EUA) conectados a um datalogger (Li-1400, Li-Cor, NE, EUA). Para caracterizar as 

condições ambientais, um sensor foi posicionado a poucos metros de distância em uma das 20 

plantas, previamente selecionadas para o estudo (~ 1 m acima do chão da floresta). O sensor 

permaneceu instalado por uma semana (quando foram recolhidos dados desta planta), então o 

mesmo sensor foi transferido para outra planta, para os sete dias seguintes, e assim por diante 

até que o ciclo fosse completado. 

Os dados de precipitação foram coletados com um pluviômetro convencional, 

instalado numa torre de observação a 40 metros de altura, a 3,3 km da área do estudo. As 

coletas dos dados climáticos foram realizadas semanalmente. Também foi determinada a 

umidade do solo (Su) coletando-se amostras de solo próximo às plantas estudadas. Su foi 

determinada como Mu-Ms/Ms, em que Mu e Ms representam à massa do solo úmido e seco, 

respectivamente.  

 

4.5. Índice de área foliar e fração de céu visível  

 

O índice de área foliar (IAF) e a fração de céu visível (FCV) foram estimados 

utilizando-se um analisador de dossel (LAI-2000, Plant Canopy Analyser - Li-Cor, NE, 

EUA), durante o período de coleta dos dados de trocas gasosas. Os dados de IAF e FCV 

foram coletados no inicio da manhã, com céu nublado para otimizar a precisão do aparelho. 

Um dos sensores foi instalado acima do dossel da floresta numa torre de observação próximo 
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da área do estudo e outro foi levado para o sub-bosque para a coleta dos dados. No sub-

bosque, a FCV foi registrada coletando seis leituras no microsítio em torno de cada planta 

(total de 20 microsítios). Cada leitura foi coletada a uma distância de aproximadamente 1,5 m 

da haste, formando um círculo ao redor da planta.  

 

4.6. Características foliares  

Nas mesmas plantas utilizadas para a coleta de dados de trocas gasosas também foram 

determinadas as características foliares. A espessura foliar foi determinada em duas folhas por 

planta e dois pontos por folha, na região mediana, com as folhas ainda frescas. Foram 

realizadas secções transversais com auxilio de um micrótomo de mesa. Os cortes foram 

observados em microscópico Olympus CX-31 e fotografados, acoplando uma câmara 

fotográfica Olympus SC-35. Em seguida, as imagens foram inseridas no programa ANATI 

QUANT versão 2.0 da Universidade Federal de Viçosa, conforme ilustrado na figura 2.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Visualização do corte anatômico da espécie M. paivae inserido no programa 

ANATI QUANTI para medição da espessura foliar. A linha vermelha indica os limites para a 

determinação da espessura, fotografia em objetiva 10X.  
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A área foliar foi determinada com um medidor de área (Li-3000, Li-Cor, EUA), em 

seguida as folhas (duas por planta) foram levadas à estufa a 72 ºC onde permaneceram até 

atingirem peso constante. A área foliar específica (AFE) foi determinada como a razão entre 

área e massa foliar. A densidade foliar foi determinada dividindo a massa seca/volume, para 

isso, também foi determinado o volume foliar (área foliar* espessura da folha). 

 

4.7. Determinação dos nutrientes foliares e teores de clorofila 

 

Os teores de clorofila e os conteúdos de nutrientes foliares foram determinados em 

folhas similares àquelas utilizada para as medições das trocas gasosas. O critério para a 

seleção das folhas foi o valor de SPAD (igual o similar ao da folha utilizada para medir trocas 

gasosas). A concentração de clorofila foi determinada pelo método de Arnon (1949) 

utilizando acetona 80% (10 mL / amostra) e posterior determinação espectrometricamente 

(SP-2000 UV, Spectrum, Shangai, China). O conteúdo do nitrogênio (N) foliar foi 

determinado pelo método de Kjeldahl (Passos, 1996). As concentrações de macronutrientes 

no tecido foliar foram determinadas conforme descrito por Rorison et al. (1993). Isto é: 

fósforo (P), pelo método do molibdato de amônio; potássio (K) por fotometria de chama e 

cálcio (Ca) e magnésio (Mg) por espectrofotometria de absorção atômica. 

 

4.8. Delineamento Experimental e análise estatística 

 

 Foi utilizado o delineamento experimental inteiramente casualizado. Para os dados de 

trocas gasosas, os tratamentos foram as cinco espécies (diferentes espessuras de folha) e os 

horários do dia (três horários de medição), as repetições foram formadas por quatro arvoretas 

por espécie (duas folhas por planta). As diferenças entre espécies e horários foram analisadas 

mediante análise de variância (ANOVA). O teste de Tukey (p ≤ 0,05) foi utilizado para testar 

a diferença entre espécies nos parâmetros mensurados. O efeito das variáveis quantitativas 

(espessura foliar, nutrientes etc.) em gs, gm, Vcmax, e outras variáveis das trocas gasosas foram 

examinadas mediante análise de regressão. Para as outras variáveis estudadas (área foliar 

específica, teores de N etc), os tratamentos foram às espécies com quatro repetições, e como 

no caso anterior, as diferenças entre espécies foram examinadas mediante análise de variância 

(ANOVA), em delineamento inteiramente casualizado.  
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  Os dados de fotossíntese em função da [CO2] foram analisados mediante análise de 

regressão para determinar o valor ajustado da fotossíntese potencial (Apot) e do ponto de 

compensação por CO2 ( ). Análise de regressão também foi utilizada para ajustar os valores 

de Amax, Ic e os parâmetros da curva A-RFA, conforme descrito na Equação 11. Para as 

análises estatísticas utilizou-se o programa estatístico SAEG 9.0 da Universidade Federal de 

Viçosa, MG.   
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CAPÍTULO 1 

Efeito da concentração de CO2 na condutância do mesofilo em cinco espécies arbóreas 

em condição de sub-bosque na Amazônia Central 

 

Manuscrito a ser submetido  

(formatado com normas da revista Acta Amazônica) 

 

RESUMO 

 

O mesofilo da folha é uma das barreiras que mais limitam a entrada de CO2 nos sítios 

de carboxilação no cloroplasto. Assim, a diferença significativa da concentração de CO2 que 

esta nos cloroplastos (Cc) e nos espaços intercelulares (Ci) tem implicações no modelo 

bioquímico que ajusta os dados de trocas. Dessa forma, este estudo objetivou determinar o 

efeito da concentração de CO2 na condutância do mesofilo e avaliar como a velocidade 

máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e a taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax), 

calculado a partir de [CO2] no espaço intercelular (Ci) difere da obtida com Cc. Foram 

utilizadas espécies de árvores na Amazônia em condição de sub-bosque (Myrcia paivae, 

Minquartia guianensis, Eschweleira bracteosa, Faramea juruana e Psychotria 

carthagenensis). Os parâmetros fotossintéticos e de fluorescência foram determinados 

utilizando um analisador de gases por infravermelho (IRGA) com um fluorômetro acoplado à 

câmara do irga. A condutância do mesofilo (gm) foi determinada utilizando parâmetros da 

fluorescência da clorofila em conjunto com medidas de trocas gasosas. Em média a 

fotossíntese saturou com irradiância de 250 µmol m
-2

 s
-1

. A gm atingiu seu valor máximo em 

concentração de CO2 ambiente e declinou entorno de 40% no ponto máximo de saturação de 

CO2. Os valores dos parâmetros fotossintéticos obtidos nas curvas A-Cc foram diferentes 

daqueles observados nas curvas A-Ci, onde os valores Vcmax e Jmax calculados utilizando Cc 
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foram maiores do que os valores obtidos com Ci, o que destaca a importância do uso Cc nos 

cálculos destes parâmetros. 

Palavras-chave: fotossíntese saturada por luz, concentração de CO2 no cloroplasto, 

velocidade máxima de carboxilação da Rubisco, taxa de transporte de elétrons. 

 

 

Effect of CO2 concentration on mesophyll conductance in five forest tree species in 

Central Amazonia 

 

ABSTRACT 

 

Leaf mesophyll is one of the barriers that limits free-passage of intercellular CO2 to the site of 

carboxylation in the chloroplast. Thus, the difference in CO2 concentration between the 

chloroplasts (Cc) and that at intercellular spaces (Ci) has implications on the outcome of 

biochemical models. Thus, this study aimed to determine the effect of CO2 concentration on 

mesophyll conductance and evaluate how the maximum carboxylation velocity of Rubisco 

(Vcmax) and the maximum electron transport rate (Jmax), calculated from [CO2] in intercellular 

space (Ci) differs from that obtained using Cc. We used saplings of five Amazon species 

(Myrcia paivae, Minquartia guianensis, Eschweleira bracteosa, Faramea juruana and 

Psychotria carthagenensis). Fluorescence and photosynthetic parameters were determined 

using an infrared gas analyzer (IRGA) with a fluorometer coupled to the IRGA head. The 

mesophyll conductance (gm) was determined using chlorophyll fluorescence parameters 

together with gas exchange data. On average photosynthesis saturated at irradiance of 500 

μmol m
-2

 s
-1

. The gm reached its peak under ambient CO2 concentrations and declined to 

around 40% of maximum values at CO2 saturation (380 ppm). Photosynthetic parameters 

obtained using A-Ci curves differed from those determined using A-Cc. Vcmax and Jmax values 
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calculated using Cc were  higher than those obtained with Ci, which highlights the importance 

of using Cc for  calculations of these parameters. 

 

Keywords: light saturated photosynthesis, CO2 concentration in the chloroplast, maximum 

carboxylation velocity of Rubisco, electron transport rate. 
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1. INTRODUÇÃO 

A fotossíntese é influenciada, principalmente, pela disponibilidade de luz e pela 

concentração de CO2 (De Pury e Farquhar 1997). Em ambas variáveis o efeito está 

diretamente relacionado a modulação estomática. A primeira vem sendo estudada como 

consequência de fatores endógenos, relacionados ao ritmo circadiano (Doughty et al. 2006). A 

segunda envolve a abertura e o fechamento dos estômatos, pois em baixas [CO2] os estômatos 

tendem a abrir e o efeito contrário é observado em concentrações elevadas de CO2 (Morison e 

Gifford 1983). Recentemente, um estudo demonstrou que as limitações da fotossíntese foram 

agrupadas em três componentes: mesofilo, estômatos e limitação bioquímica (Grassi e 

Magnani 2005).  

Para ocorrer a fotossíntese o CO2 percorre da atmosfera até os cloroplastos, onde ele é 

carboxilado pela Rubisco. De acordo com Farquhar et al. (1980) dois parâmetros 

fundamentais utilizados nos modelos de fotossíntese são: a velocidade máxima de 

carboxilação da Rubisco (Vcmax) e a taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax), que juntos 

descrevem com precisão a capacidade fotossintética de plantas no nível folha. A correlação 

entre estes parâmetros e a capacidade fotossintética tem sido o assunto de grande investigação 

em diversos tipos de plantas e tem sido amplamente aplicada para outros modelos de 

ecossistemas terrestres (Harley e Tenhunen 1991; Harley et al. 1992; Sharkey et al. 2007).  

De acordo com Farquhar et al. (1980) em baixas [CO2] atmosférica a fotossíntese é 

limitada pela atividade da Rubisco. A Rubisco possui afinidade tanto ao CO2 como ao O2, 

dessa forma opera com apenas uma fração de sua capacidade catalítica em folhas de plantas 

C3 (Evans e von Caemmerer 1996). A situação é agravada pelo fato que a concentração de 

CO2 nos sítios de carboxilação é em média 50% das concentrações atmosféricas (Warren 

2008). Isso ocorre porque durante este percurso o CO2 passa por diversas barreiras desde a 

fase gasosa até a sua diluição no meio líquido no cloroplasto (Warren 2004). Neste percurso, 
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uma das resistências encontrada pelo CO2 é a condutância do mesofilo (gm) que é responsável 

por, aproximadamente, 40% da redução do CO2 nos sítios de carboxilação.  

Embora muitos estudos (Lloyd et al. 1992; Poorter e Evans 1998; Warren e Adams 

2006) tenham comprovado que gm é finita, o cálculo tradicional para obter Vcmax e Jmax na 

curva A-Ci assume que não há diferença entre Ci e Cc, ou seja, assume-se que a gm é infinita 

(Long e Bernacchi 2003). Dessa forma, o declínio significativo da concentração de CO2 nos 

cloroplastos (Cc) para aquela que está nos espaços intercelulares (Ci) tem implicações nos 

resultados de Vcmax e Jmax calculados pelo modelo bioquímico de Farquhar et al. (1980). Uma 

vez que tem sido demonstrado que gm é finito, tornou-se importante determinar o real efeito 

do CO2 na condutância do mesoflio. Também, não há consenso sobre o efeito da [CO2] em 

gm, pois embora muitos trabalhos (Bunce 2010, Douthe et al. 2011; Hassiotou et al. 2009)  

tenham relatado uma correlação negativa entre a gm e concentração de CO2 (Ca, Ci e Cc) em 

muitas espécies, algumas exceções foram publicadas (Tazoe et al. 2009), levando a uma 

controvérsia se as respostas observadas são reais ou um erro de medição (Flexas et al. 2012). 

Dessa forma, este estudo objetivou determinar o efeito da concentração de CO2 na 

condutância do mesofilo e avaliar como a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco 

(Vcmax) e a taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax), calculados a partir da [CO2] no 

espaço intercelular (Ci) difere da obtida com Cc. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

O estudo foi realizado na Estação Experimental de Silvicultura Tropical (Núcleo ZF-2, 

02º 36’ 21” S, 60º 08’ 11” W) do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA) em 

2010. A vegetação é caracterizada como floresta densa de terra-firme. A temperatura média 

anual está entorno de 27 ºC. A precipitação média anual é de, aproximadamente, 2.240 mm 
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(INMET 2012). A umidade relativa apresenta uma média anual de 84%. Para o estudo foram 

utilizadas cinco espécies: Myrcia paivae Berg. (Myrtaceae), Minquartia guianensis Aubl. 

(Olacaceae), Eschweleira bracteosa Poepp. ex O. Berg (Lecythidaceae), Faramea juruana K. 

Krause (Rubiaceae) e Psychotria carthagenensis (Rubiaceae) utilizando como repetições 

quatro plantas em condição natural de sub-bosque (entre 1 e 3 m de altura) para cada espécie, 

no sub-bosque da floresta. Estas espécies foram escolhidas em virtude da disponibilidade de 

repetições com altura semelhante na área do estudo.  

As medidas de trocas gasosas e de fluorescência foram realizadas usando um 

analisador de gases por infravermelho (Li-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, EUA), com câmara 

foliar de 2 cm
2
 e um fluorômetro acoplado (Li-6400-40, Li-Cor). As coletas dos dados foram 

realizadas em folhas completamente expandidas sendo duas folhas por planta entre agosto e 

outubro de 2010 (época de menor precipitação).  

 

Curvas A x RFA 

 

Curvas resposta à luz [curva A-RFA] foram construídas a uma concentração de CO2 de 

380 μmol mol
-1

. Antes do inicio das medições da relação A-RFA, as folhas foram 

estabilizadas durante 15 min a condição de luz de 500 μmol m
-2

 s
-1

. Após a estabilização das 

folhas os valores A foram registrados em fluxo de fótons (RFA) de 2000, 1500, 1000, 500, 

250, 100, 75, 50 e 0 μmol m
-2

 s
-1

. A partir da curva A-RFA foram determinados a fotossíntese 

saturada por luz (Amax), Φ, e Ic. Os valores da relação A-RFA foram ajustadas utilizando a 

equação de von Bertalanffy (Horton e Neufeld 1998).  

 

A = Rd + Amax(1 – exp
- *RFA

)                                                                                   Equação (01) 
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Em que: Rd é a respiração no escuro; Amax, a fotossíntese saturada por luz;  é o rendimento 

quântico aparente (A+Rd/RFA); Amax é a taxa fotossintética em luz saturante; RFA é a 

radiação fotossinteticamente ativa (µmol m
-2

 s
-1)

 e Rd é a taxa de respiração da folha no 

escuro.  O  foi determinado por regressão linear (A em função de RFA), utilizando 

irradiâncias abaixo de 60 µmol m
-2 

s
-1 

(na parte linear da relação A-RFA); Rd foi estimado 

como o intercepto da parte linear da curva A-RFA (em baixas irradiâncias, no eixo “y”, pelo 

método de Kok (Kok 1948) Rd e  foram determinados como o intercepto da linha de 

regressão A-RFA no eixo y. O ponto de compensação por luz aqui chamado de irradiância de 

compensação (Ic) foi obtido a partir da divisão Rd/ . 

 

Curvas A x Ci 

 

Curvas de resposta ao CO2 nos espaços intercelulares (Ci) foram construídas em 

condição de luz saturante (500 μmol m
-2

 s
-1

, valor determinado em experimentos preliminares; 

Nascimento 2009; Mendes 2009) em diferentes [CO2]. O protocolo utilizado para determinar 

à relação A-Ci foi conforme o descrito por Long e Bernachi (2003). A partir dos valores da 

relação A-Ci obtiveram-se os dados de Apot e das limitações bioquímicas expressas pela 

velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e pela taxa máxima de transporte de 

elétrons (Jmax). Os valores de Vcmax e Jmax foram calculados conforme Farquhar et al. (1980) 

utilizando a concentração de CO2 do cloroplasto (Cc) e normalizados a 25°C, utilizando as 

equações descritas por Medlyn et al. (1999).  

Com o objetivo de obter valores mais reais, a curva de A em resposta a Ci foi 

reajustada para A-Cc, onde Cc é a concentração de CO2 presente no sítio de carboxilação da 

Rubisco (cloroplasto), conforme modelo proposto por Epron et al. (1995). Para determinar 

Vcmax utilizou-se a equação de Farquhar et al. (1980). Os valores de Vcmax foram normalizados 
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a 25 °C, utilizando as equações descritas por Medlyn et al. (1999). Os dados de Cc também 

foram utilizados para calcular os valores de gm (gm = A/Ci-Cc; Ethier e Livingston 2004), onde 

A, representa a taxa de fotossíntese, Ci e Cc a concentração de CO2 nos espaços intercelulares 

e no cloroplasto, respectivamente.              

Para examinar as diferenças médias entre as espécies, os dados foram submetidos a 

análise de variância (ANOVA). O efeito das condições ambientais (luminosidade, 

temperatura e umidade relativa do ar) em gs, gm, Amax, e outras variáveis das trocas gasosas 

foram examinados mediante análise de regressão. As análises estatísticas foram examinadas 

no programa estatístico SAEG 9.0 da Universidade Federal de Viçosa, MG.   

 

3. RESULTADOS 

 

As diferenças entre as espécies foram significativas (p < 0,05) para Apot, gs, gm, Rd e Ic. 

Entretanto, os valores de fotossíntese saturada por luz (Amax) e do rendimento quântico 

aparente (Φ) não diferiram entre as espécies (p > 0,05). Em todas as espécies observou-se que 

os valores máximos de Amax foram atingidos em irradiância de 500 µmol m
-2

 s
-1

 (Figura 1), 

com Rd e Φ em média de 0,05 µmol m
-2

 s
-1

 e de 0,04 mol de CO2 mol fótons.  
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Figura 1. Fotossíntese (A) em função da radiação fotossinteticamente ativa (RFA). A linha 

contínua representa o ajuste dos dados. Os símbolos mostram a média dos dados observados 

em cinco espécies e quatro plantas por espécie. A linha tracejada vertical indica o ponto de 

saturação da fotossíntese por luz e o número dentro do painel mostra o valor de RFA em µmol 

m
-2

 s
-1

.   

 

 

Myrcia paivae superou as outras espécies apresentando os maiores valores de Apot, gs, 

Rd e Ic sendo que para Apot o valor foi o dobro daquele observado em E. bracteosa (Figura 

2B). Contrário ao que ocorreu com gs, M. paivae apresentou o menor valor de gm, onde os 

valores máximos foram observados em P. carthagenensis (Figura 2C). Os menores valores de 

Rd e Ic foram observados em M. guianensis (Figura 3). A irradiância de compensação média 

para cada espécie também foram baixas, cuja média foi de 11,3 µmol m
-2

 s
-1

 (Figura 3C). 
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Figura 2. Média por espécie da fotossíntese saturada por luz (Amax - A), fotossíntese 

saturada por luz e CO2 (Apot - B), condutância estomática (gs – C) e condutância do mesofilo 

(gm - D). No painel “A” cada box representa a média de quatro plantas e 2 folhas por planta. 

Nos painéis B, C e D cada box representa a média de quatro plantas e duas folhas coletados 

em três horários. Médias seguidas de letras iguais nos boxs não diferem entre si pelo teste de 

Tukey, a 5% de probabilidade. 
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Figura 3. Média por espécie da respiração foliar (Rd -A), rendimento quântico aparente (Φ -

B) e a irradiância de compensação (Ic - C). Cada box representa a média de quatro plantas e 2 

folhas por planta. Médias seguidas de letras iguais nos boxs não diferem entre si pelo teste de 

Tukey, a 5% de probabilidade.  
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Em [CO2] ambiente, gm variou de 0,04 mol m
-2

 s
-1

 em M. Paivae para 0,1 mol m
-2

 s
-1

 

em P. carthagenensis (Figura 2). A condutância do mesofilo não foi constante ao longo dos 

valores das relações A-Ci e A-Cc, demonstrando forte dependência a [CO2] (Figura 4). 

Observou-se que em baixas concentrações de CO2 (até 400 µmol mol
-1

) gm aumentou 

linearmente com Ci ou Cc, o efeito contrário foi observado em concentrações elevadas de 

CO2, quando gm declinou com o aumento da [CO2].  

No ponto máximo de saturação de CO2 (isto é 2000 μmol mol
-1

) gm apresentou 

redução entorno de 40% em comparação àquela observada em [CO2] ambiente. 
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Figura 4. Condutância do mesofilo (gm) em função da concentração de CO2 nos espaços 

intercelulares (Ci – A, C) e no cloroplasto (Cc – B, D) em cinco espécies florestais em 

condição de sub-bosque. Cada símbolo representa a média de cinco espécies sendo quatro 

plantas por espécie e duas folhas por planta.  
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As curvas A-Ci e A-Cc foram analisadas separadamente nas cinco espécies. A parte 

inicial da curva mostrou dependência quase linear de A versus Ci ou Cc, indicando limitação 

por carboxilação da Rubisco (Ac). Uma segunda parte foi claramente limitada de forma 

curvilínea (Figuras 5-9).  

Em todas as curvas A-Ci observou-se que a transição da fotossíntese limitada por Ac 

para a limitada por Aj foi superior a observada nas curvas A-Cc. Nas espécies M. paivae e F. 

juruana as curvas A-Cc mostram que em baixa [CO2] a fotossíntese estava limitada tanto por 

Ac quanto por Aj (Figuras 5 e 8B).  
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Figura 5. Fotossíntese em resposta a concentração de CO2 intercelular  

(Ci – A)  e no cloroplasto (Cc – B) de M. Paivae. A linha tracejada mostra a limitação da 

fotossíntese imposta pela taxa de carboxilação da Rubisco (Ac) e a linha contínua a limitação 

pelo transporte de elétrons (Aj).  A linha contínua vertical indica o valor de Ci ou Cc em que 

ocorre a transição da limitação da fotossíntese pela Ac para Aj. 
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Figura 6. Fotossíntese em resposta a concentração de CO2 intercelular  

(Ci – A)  e no cloroplasto (Cc – B) de M. guianensis. A linha tracejada mostra a limitação da 

fotossíntese imposta pela taxa de carboxilação da Rubisco (Ac) e a linha contínua a limitação 

pelo transporte de elétrons (Aj).  A linha contínua vertical indica o valor de Ci ou Cc em que 

ocorre a transição da limitação da fotossíntese pela Ac para Aj. 
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Figura 7. Fotossíntese em resposta a concentração de CO2 intercelular  

(Ci – A)  e no cloroplasto (Cc – B) de F. juruana. A linha tracejada mostra a limitação da 

fotossíntese imposta pela taxa de carboxilação da Rubisco (Ac) e a linha contínua a limitação 

pelo transporte de elétrons (Aj).  A linha contínua vertical indica o valor de Ci ou Cc em que 

ocorre a transição da limitação da fotossíntese pela Ac para Aj. 
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Figura 8. Fotossíntese em resposta a concentração de CO2 intercelular  

(Ci – A)  e no cloroplasto (Cc – B) de E. bracteosa. A linha tracejada mostra a limitação da 

fotossíntese imposta pela taxa de carboxilação da Rubisco (Ac) e a linha contínua a limitação 

pelo transporte de elétrons (Aj).  A linha contínua vertical indica o valor de Ci ou Cc em que 

ocorre a transição da limitação da fotossíntese pela Ac para Aj. 
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Figura 9. Fotossíntese em resposta a concentração de CO2 intercelular  

(Ci – A)  e no cloroplasto (Cc – B) de P. carthagenensis. A linha tracejada mostra a limitação 

da fotossíntese imposta pela taxa de carboxilação da Rubisco (Ac) e a linha contínua a 

limitação pelo transporte de elétrons (Aj).  A linha contínua vertical indica o valor de Ci ou Cc 

em que ocorre a transição da limitação da fotossíntese pela Ac para Aj. 
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Em média os valores de Vcmax calculados com a concetração de CO2 dos cloroplastos 

(Vcmax-Cc) foram 30% maiores em relação aos valores calculados com a concentração de CO2 

dos espaços intercelulares (Vcmax-Ci). Entretanto, a diferença entre Jmax calculado com Cc e Ci 

ficou entorno de 12% (Figura 10). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax-Cc) e taxa máxima de 

transporte de elétrons (Jmax-Cc) calculados com a concentração de CO2 dos cloroplastos (Cc) e 

Vcmax-Ci (A) e Jmax-Ci (B) calculados com base na concentração de CO2 dos espaços 

intercelulares (Ci). Dados em coletadas em cinco espécies florestais em condição de sub-

bosque. Valores normalizados a 25 ° C. 
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Também foi observada uma relação significativa (p < 0,01) entre Amax e Vcmax (Figura 

11 A,B), o oposto é observado com a regeneração da Ribulose 1,5 bisfosfato, cuja relação 

mais acentuada (p < 0,01) foi observada entre Apot e Jmax  do que em relação a Vcmax (Figura 11 

C,D).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 11. Fotossíntese saturada por luz (Amax - A, C) e fotossíntese saturada por luz e CO2 

(Apot - B, D) em função da velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e taxa 

máxima de transporte de elétrons (Jmax). Dados em coletadas em cinco espécies florestais em 

condição de sub-bosque. Cada símbolo representa média de duas folhas por planta. 

Significativo a 1% (**) e 5% (*) de probabilidade; ns: não significativo a 5% de 

probabilidade. Valores de Vcmax e Jmax calculado normalizados a 25 ° C. 
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4. DISCUSSÃO 

 

Os valores de Amax, Φ e Rd observados estão dentro da faixa de valores encontrados em 

outras espécies florestais, tais como M. guianensis, Hydrophyllum virginianum, Quercus 

rubra e Aesculus glabra (Bazzaz e Carlson 1982; Azevedo e Marenco 2012). Marenco e 

Vieira (2005) também encontraram em espécies jovens de sucessão tardia valores de Amax e Φ 

similares aos relatados neste estudo, onde a média de Amax para Minquartia guianensis foi 

2,97 µmol m
-2

 s
-1

. O baixo ponto de saturação da fotossíntese juntamente com baixo Rd e Ic 

são condizentes para plantas tolerantes a sombra. Em geral plantas aclimatadas a baixa 

luminosidade maximizam a captura de luz para utiliza-la na fotossíntese, em contrapartida 

minimizam a perda por respiração (Valladares e Niinemets 2008).  

A baixa taxa fotossintética reflete os mecanismos de plantas desenvolvidas à sombra, 

cujo investimento é maior em complexos coletores de luz do que em proteínas do ciclo de 

Calvin e do transporte de elétrons (Laisk et al. 2005). Os valores de Apot relatados neste estudo 

são semelhantes aos descritos por outros autores (Mendes 2009; Nascimento 2009) em 

espécies no sub-bosque da floresta. Magalhães (2010) em estudo com cinco espécies da 

Amazônia, inclusive Minquartia guianensis, também encontrou valores de Apot (6,75 a 11,1 

μmol m
-2

 s
-1

) semelhantes aos relatados neste trabalho.  

Embora seja conhecida que gm apresenta rápidas mudanças em resposta ao CO2 

(Centritto et al. 2003; Flexas et al. 2007) não está claro se esta resposta é um padrão efetivo 

das plantas, no tocante para a Amazônia. Pois, embora quatro espécies tenham apresentado 

este padrão, a falta de resposta em P. carthagenensis mostra que este efeito não é uma regra 

entre as espécies. Nas espécies onde foi possível observar esta variação, gm variou em um 

curto período de tempo (em minutos) durante as mudanças nas concentrações de CO2 nas 

curvas A-Ci e A-Cc. Esta mudanças rápidas de gm em um curto período de exposição a 

diferentes [CO2] parece seguir uma tendência em diferentes espécies e tipos de vegetação 
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(Bunce 2010; Douthe et al. 2011; Flexas et al. 2007; Vrabl et al. 2009; Flexas et al. 2012) 

onde uma correlação negativa é observada entre  gm e Ci e Cc, o que mostrou um declínio 

acentuado de gm em altas concentrações de Ci e Cc, isto é, quando a fotossíntese não é mais 

limitada pela disponibilidade de CO2. Este resultado mostra que neste ponto da curva a  

fotossíntese não é mais limitada pela disponibilidade de CO2 e sim pela resistência do 

mesofilo que por sua vez influencia a atividade da Rubisco.  

Esta grande diferença nos valores de gm só é possível observar quando se tem os 

extremos de um gradiente de concentração de  CO2 (0-2000 µmol mol
-1

). Por outro lado, a 

variação de gm dentro de uma pequena faixa de concentrações de CO2 tende a ser menor (por 

exemplo, na faixa de Ci ou Cc 300-500 µmol mol
-1

). Isto é particularmente importante 

mediante as projeções para as mudanças na [CO2] para as próximas décadas, quando a 

concentrações de CO2 ambiental poderá atinguir cerca de 700 µmol mol
-1 

(Cox et al. 2004; 

Malhi et al. 2008).  

Várias explicações para o declínio de gm com o aumento de CO2 tem sido propostas 

que vão desde o ajuste para o equilíbrio entre Ci e Cc, evitando grandes reduções no pH 

celular (Flexas et al. 2012) aos vazamentos que ocorrem em concentrações elevadas de CO2 

(Tholen e Zhu 2011). Além disso, outros fatores internos tais como a respiração também 

podem afetar a determinação da gm com as variações das [CO2], onde Rd pode ser reduzido 

em até 30% em altas concentrações de CO2 (Bruhn et al. 2007). Entretanto, além da 

fotossíntese e da fotorrespiração, outras processos tais como a reação Mehler ou redução de 

nitrito demonstraram consumir até 10% do total do transporte de elétrons (Miyake e Yokota 

2000).  

Os baixos valores de Vcmax calculados a partir da curva A-Ci (Vcmax-Ci) em relação 

aqueles obtidos pelas curvas A-Cc indicam que os valores de Vcmax obtidos por Ci são 

subestimados. De acordo com Manter e Kerrigan (2004), a resistência mesofílica pode estar 
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relacionada à baixa estimativa de Vcmax calculada pela curva A/Ci em comparação aos valores 

obtidos pela curva A/Cc.  

A relação positiva entre Amax vs Vcmax e não significativa entre Amax vs Jmax mostra que, 

nas plantas aqui estudadas apenas a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco foi 

limitante para a taxa fotossintética em [CO2] ambiente o que está de acordo com Sage e 

Kubien  (2007). O oposto parece ocorrer em altas concentrações de CO2 quando Jmax é o fator 

mais limitativo, e, assim, uma correlação mais estreita entre Apot e Jmax foi observada.  

5. CONCLUSÃO 

 

1. As diferenças entre as curvas de resposta ao CO2 obtidas por Ci e Cc, mostram como a 

resistência do mesofilo influencia a passagem do CO2 até os sítios de carboxilação da 

Rubisco. Desta forma, é recomendado sempre que possível à utilização dos valores gm para os 

cálculos relacionados a trocas gasosas, para a obtenção de valores mais realísticos. 

2. Neste estudo em baixas [CO2] apenas a atividade da Rubisco foi limitante para a 

fotossíntese saturada por luz, mas em altas [CO2] a fotossíntese potencial (Apot) está limitada 

não mais por este agente, mas pela baixa condutância do mesofilo observada em 

concentrações elevadas de CO2.  

3. Mudanças significativas nas concentrações de CO2 causam efeito na condutância do 

mesofilo. Na concentração de CO2 ambiente (~ 380 ppm) a condutância do mesofilo 

apresenta seu ápice nas plantas estudadas. Entretanto, caso haja um drástico acréscimo na 

concentração de CO2 atmosférico é possível que a resistência do mesofilo seja elevada em 

mais de 50%.  

4. Os maiores valores de Vcmax e Jmax calculado com valores Cc mostra que os valores obtidos 

Ci são subestimados, o que destaca a importância do uso Cc no cálculo Vcmax e Jmax. 
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CAPÍTULO 2 

Condutância do mesofilo e parâmetros de trocas gasosas em função do horário do dia 

em espécies florestais na Amazônia Central 

Parte do capítulo aceito para publicação na revista Photosynthetica 

 

RESUMO 

 

Um dos fatores que determinam a concentração de CO2 nos cloroplastos (Cc) é a condutância 

do mesofilo (gm). A determinação precisa de Cc é essencial para parametrizar modelos que 

visam estimar as taxas de assimilação de carbono nos ecossistemas florestais. Os objetivos 

deste estudo foram determinar o efeito do horário do dia nos parâmetros fotossintéticos e de 

fluorescência e avaliar como a condutância do mesofilo obtida pelo método irga-fluorômetro 

difere da calculada utilizando apenas os dados de trocas gasosas (método-irga). Foram 

utilizadas cinco espécies de árvores em condição de sub-bosque na Amazônia Central (Myrcia 

paivae, Minquartia guianensis, Eschweleira bracteosa, Faramea juruana e Psychotria 

carthagenensis). Os parâmetros fotossintéticos foram determinados utilizando um analisador 

de gases por infravermelho (IRGA). A condutância do mesofilo (gm) foi determinada 

utilizando medidas de trocas gasosas em conjunto com dados de fluorescência obtidos 

utilizando um fluorômetro acoplado à câmara do irga. Além disso, gm também foi 

determinada usando apenas dados do IRGA. A média de gm determinada com o IRGA-

fluorômetro foi de 0,06 mol m
-2

 s
-1

 e 0,1 mol m
-2

 s
-1

 utilizando apenas os dados do irga. Os 

valores de gm, condutância estomática (gs), taxa de transporte de elétrons (JF) e fotossíntese 

saturada por luz (Amax) foram menores no período da tarde em relação ao da manhã. 

Entretanto, não houve efeito do horário do dia em Vcmax. Os valores de gm calculados 

utilizando apenas dados do irga foram o dobro do que os obtidos utilizando o método IRGA-
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fluorômetro, o que ressalta a importância da utilização do método de fluorescência da 

clorofila para a obtenção de dados gm mais robustos.  

 

Palavras-chave: condutância estomática, a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco, 

taxa de transporte de elétrons, concentração de CO2 nos cloroplastos. 

 

 

 

Mesophyll conductance and gas exchange parameters as a function of time of day in 

forest tree species in Central Amazonia 

 

ABSTRACT 

 

One of the factors that determine CO2 concentration in the chloroplast (Cc) is mesophyll 

conductance (gm). Accurate determination of Cc is essential to determine photosynthetic 

parameters used to model carbon assimilation in forest ecosystems. The aims of this study 

were to determine the effect of time of day on photosynthetic parameters and to assess how 

mesophyll conductance determined using gas exchange combined with fluorescence differs 

from that obtained using gas exchange data alone. We used saplings of Amazonian tree 

species (Myrcia paivae, Minquartia guianensis, Eschweleira bracteosa, Faramea juruana e 

Psychotria carthagenensis). Photosynthetic parameters were measured using an infrared gas 

analyzer (IRGA). Mesophyll conductance (gm) was determined using gas exchange combined 

with fluorescence data obtained using a fluorometer coupled to the IRGA head. In addition, 

gm was also determined using gas exchange data alone. Mean of gm determined with the irga-

fluorometer was 0.06 mol m
-2

 s
-1

 and 0.1 mol m
-2

 s
-1

 for the irga method. Mesophyll 

conductance, stomatal conductance (gs), electron transport rate (JF) and light saturated 
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photosynthesis (Amax) were lower in the afternoon than in the morning. However, no effect of 

time of day was observed on Vcmax. Values of gm calculated using gas exchange data alone 

was almost the double those obtained using the IRGA-Fluorescence method, which 

emphasizes the importance of using the irga/chlorophyll fluorescence method to obtain more 

robust gm data. 

 

Key words: stomatal conductance, maximum carboxylation velocity of Rubisco, electron 

transport rate, CO2 concentration in the chloroplasts. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

Dentre os fatores que afetam a fotossíntese, a condutância estomática (gs) está entre os 

mais estudados (Kumar et al. 1999; Park e Furukawa 1999; Massacci et al. 2008). Vários 

fatores podem afetar a abertura estomática, dentre eles concentração de CO2, luz e umidade 

relativa. Embora a fotossíntese seja um dos parâmetros fisiológicos mais importantes, nos 

modelos matemáticos que visam prognosticar a taxa de assimilação de carbono dos 

ecossistemas, a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) é utilizada como 

parâmetro principal, pois utiliza a concentração de CO2 nos espaços intercelulares (Ci) e não a 

concentração de CO2 do ambiente (Ca), minimizando assim o efeito da condutância 

estomática (gs).  

Em muitos estudos tem-se utilizado o modelo de Farquhar et al. (1980), o qual 

implicitamente assume-se que a concentração de CO2 nos espaços intercelulares é a mesma 

dos cloroplastos (Ci = Cc). Este modelo tem sido utilizado por décadas devido à dificuldade 

em determinar a concentração de CO2 nos cloroplastos (Cc), o que normalmente envolve a 

determinação da condutância do mesofilo (gm).  

Os valores de gm podem ser determinados utilizando: (i) a técnica dos isótopos 

estáveis (Evans et al. 1986); (ii) dados das trocas gasosas (método Irga; Ethier e Livingston 

2004) e (iii) dados de trocas gasosas e da fluorescência da clorofila (Bongi e Loreto 1989; Di 

Marco et al. 1990) chamado aqui de método irga-fluorômetro. Este último método tem como 

base a relação que existe entre o rendimento quântico do fotossistema II (ΦFSII) e eficiência 

quântica da fotossíntese (ΦCO2; Genty et al. 1989). Embora alguns métodos utilizados para 

calcular Cc sejam conhecidos há décadas (Evans 1986), uma das limitações para a sua 

determinação tem sido a dificuldade em calcular a condutância do mesofilo (gm). Esta 

situação tem mudado com o surgimento de equipamentos portáteis que permitem 

determinação de parâmetros necessários para o cálculo de gm.  

http://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S0981942807002070
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Valores de gm em plantas superiores mostram oscilação de 0,09 mol m
-2

 s
-1 

(gimnospermas) a 0,45 mol m
-2

 s
-1 

(herbáceas; Flexas et al. 2008). Entretanto, ao nosso 

conhecimento, há poucos (se algum) registo de valore de gm e parametros fotossintéticos 

calculados utilizando Cc para a Amazônia central. A determinação precisa de Cc é essencial 

para parametrizar modelos (eg. SiB2, IbiS, CLM) que visam estimar as taxas de assimilação 

de carbono nos ecossistemas florestais (Sellers et al. 1997). Com isso, partimos das seguintes 

hipóteses; que os valores de gm são influenciados pela variação diurna da mesma forma que 

tem sido relatado para os estômatos. A segunda hipótese é que esta variação independe da 

espécie estudada. Dessa forma, os objetivos deste estudo foram determinar o efeito do horário 

do dia nos parâmetros fotossintéticos e avaliar como a velocidade máxima de carboxilação da 

Rubisco (Vcmax), calculado a partir de [CO2] no espaço intercelular (Ci) difere da obtida com 

Cc. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

O estudo foi realizado na Estação Experimental de Silvicultura Tropical (Núcleo ZF-2, 

02º 36’ 21” S, 60º 08’ 11” W) do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA) em 

2010. A vegetação é caracterizada como floresta densa de terra-firme. A temperatura média 

anual está entorno de 27 ºC. A precipitação média anual é de, aproximadamente, 2.240 mm 

(INMET 2012). A umidade relativa apresenta uma média anual de 84%. As árvores na fase 

adulta podem atinguir cerca de 30 m de altura com folhas hipoestomáticas (Camargo e 

Marenco 2011). Para o estudo utilizou-se as espécies Myrcia paivae Berg. (Myrtaceae), 

Minquartia guianensis Aubl. (Olacaceae), Eschweleira bracteosa Poepp. ex O. Berg 

(Lecythidaceae), Faramea juruana K. Krause (Rubiaceae) e Psychotria carthagenensis 

(Rubiaceae) utilizando como repetições quatro árvores sob condição de sub-bosque (entre 1 e 
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3 m de altura) para cada espécie, no sub-bosque da floresta. Estas espécies foram escolhidas 

em virtude da disponibilidade de repetições com altura semelhante na área do estudo. 

As medidas de trocas gasosas e de fluorescência foram realizadas usando um sitema 

de trocas gasosas (Li-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, EUA), com câmara foliar de 2 cm
2
 e um 

fluorômetro acoplado (Li-6400-40, Li-Cor). As coletas dos dados foram realizadas em folhas 

completamente expandidas sendo duas folhas por planta entre agosto e outubro de 2010 

(época de menor precipitação). As taxas fotossintéticas foram determinadas em diferentes 

concentrações de CO2 (curvas da relação A/Ci) em condição de luz saturante (500 μmol m
-2

 s
-

1
, valor determinado em experimentos preliminares).  

Para determinar a fotossíntese saturada por luz (Amax), foi determinada utilizando luz 

saturante (500 μmol m
-2

s
-1

) e concentração de CO2 ambiente (380 µmol mol
 -1

). O protocolo 

utilizado para determinar a relação A/Ci foi conforme o descrito por Long e Bernachi (2003). 

Vcmax foi calculado conforme Farquhar et al. (1980) utilizando a concentração de CO2 do 

cloroplasto (Cc). Os valores de Vcmax foram normalizados a 25 °C, utilizando as equações 

descritas por Medlyn et al. (1999).  

A fluorescência da clorofila (F) foi determinada aplicando um pulso de luz saturante 

de 6000 μmol m
-2

 s
-1

. Os dados de fluorescência foram utilizados para calcular ΦFSII, Φco2, qP 

e NPQ conforme a seguir (Maxwell e Johnson 2000):   

 

ΦFSII = (Fm’-Fs)/Fm’)                                                                                                Equação (1) 

 

Em que: Fs, indica a fluorescência no estado de equilíbrio dinâmico (folha iluminada) e Fm’, a 

fluorescência máxima da folha em ambiente iluminado. A eficiência quântica da fotossíntese 

(Φco2) como: Φco2 = (A+Rd)/Iα), onde Rd é a respiração no escuro, I a radiação 

fotossinteticamente ativa e α a absorbância da folha (calculada conforme equação 3). A 
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dissipação fotoquímica (qP) foi calculada como (Fm’ – Fs)/(Fm’ – F0’) onde F0’ indica a 

fluorescência mínima na presença de luz. A dissipação não fotoquímica (NPQ) foi calculada 

como [NPQ = (Fm – Fm’)/Fm’], onde Fm  a fluorescência máxima. A taxa de transporte de 

elétrons (JF) foi calculada de acordo com Maxwell e Johnson (2000): 

 

JF = (Ie x ΦFSII)*0,5                                                                                                   Equação  (2) 

 

Em que, JF é a taxa de transporte de elétrons; Ie, radiação fotossinteticamente ativa absorvida 

pela folha; 0,5 é a fração de fótons absorvidos que é utilizado pelo FSII. Ie foi calculada 

conforme a seguir: 

 

Ie = RFA* α                                                                                                                 Equação (3) 

 

Alfa (α) foi calculado como sendo α = χ/( χ + 76), em que: χ representa o conteúdo de 

clorofila por unidade de área (Evans e Poorter 2001). Como uma fração dos elétrons gerados 

na fase fotoquímica é utilizada em reações alternativas que reduzem O2 (eg. ciclo água-água), 

os valores de JF foram corrigidos conforme a seguir (Gilbert et al. 2012): 

 

JF-cal = mJF                                                                                                                                                                     Equação  (4) 

Em que:  

m= 4(A+Rd)/0,425Ie ΦFSII                                                                                                                                    Equação  (5) 

 

Onde, A representa a taxa de fotossíntese e Rd a taxa de respiração (durante a fotossíntese), 

ambos os parâmetros foram obtidos em condição não-fotorrespiratória (1% de O2 e 99% N2); 

Rd foi determinado em baixa intensidade de luz, como o intercepto da linha de regressão 
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A/RFA no eixo y (Kok 1948). Os valores de Cc foram determinados conforme a seguir (Epron 

et al. 1995):  

 

Cc = Ci (S*/S)                                                                                                                        (6)      

  

Em que S* denota o fator de especificidade da Rubisco calculado como a declividade 

(coeficiente) da regressão linear da relação entre Jc/Jo e Ci/O e S a especificidade da Rubisco 

in vitro (2560 mol mol
-1

, Harley et al. 1992). Os parâmetros Jc e Jo representam o fluxo de 

elétrons direcionados para carboxilação e oxigenação da RuBP, respectivamente. Jc e Jo foram 

calculados conforme a seguir (Epron et al. 1995):  

 

Jc = 1/3 [JF-cal + 8 (A + Rd)]                                                                                      Equação (7) 

 

Jo = 2/3 [JF-cal – 4 (A + Rd]                                                                                       Equação (8) 

 

Em que JF-cal corresponde o somatório de Jc e Jo (i.e. JF-cal = Jc + Jo), ou seja, refere-se 

ao fluxo total de elétrons utilizados na atividade da Rubisco (Genty et al. 1989), A representa 

a taxa de fotossíntese e Rd a taxa de respiração. Os valores de JF-cal foram determinados 

conforme descrito previamente (com a câmara de fluorescência acoplada ao medidor de 

fotossíntese). A relação Ci/O denota a relação entre os valores de Ci e a concentração de 

oxigênio nos espaços intercelulares (O2, 210 mmol mol
-1

, Evans e von Caemmerer 1996). A 

gm foi determinada conforme Epron et al. (1995), considerando que: 

 

gm = A/(Ci-Cc)                                                                                                                                                                  Equação  (9) 
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Em que A, representa a taxa de fotossíntese, Ci e Cc a concentração de CO2 nos 

espaços intercelulares e no cloroplasto, respectivamente. Para fins comparativos, gm também 

foi calculada utilizando apenas os dados de trocas gasosas (curva A-Ci) na expectativa que 

este método resulte em valores semelhantes aqueles determinados pelo método do irga-

fluorômetro. Neste método os valores de gm foram calculados seguindo o protocolo de 

Sharkey et al. (2007; http://www.blackwellpublishing.com/plantsci/pcecalculation/). O efeito 

do horário do dia em gm, gs, A, Vcmax e JF-cal foi determinado em três horários (08:00-09:30, 

12:00-13:30 e 15:00-16:30 h).  

Para caracterizar o ambiente físico da área do estudo, foram coletados dados de 

luminosidade, umidade (UR) e temperatura do ar (T) e de precipitação. A luminosidade, UR e 

T foram obtidos utilizando sensores específicos (Humitter 50y, Vaisala Oy, Finlândia; Li-190 

SA, Li-Cor, NE, EUA) conectados a um datalogger (Li-1400, Li-Cor, NE, EUA). Os sensores 

foram instalados próximos às plantas estudadas, onde permaneceram durante todo o período 

do estudo. A precipitação foi medida com um pluviômetro convencional, instalado numa torre 

de observação a 40 metros de altura, a 3,3 km da área do estudo. Durante o estudo também foi 

determinada a umidade do solo (Su) coletando-se amostras de solo próximo às plantas 

estudadas. Su foi determinada como Mu-Ms/Ms, em que Mu e Ms representam à massa do solo 

úmido e seco, respectivamente.  

Para examinar as diferenças entre as espécies e o efeito do horário do dia, os dados 

foram submetidos a análise de variância (ANOVA). O teste de Tukey (p ≤ 0,05) foi utilizado 

para testar a diferença entre os horários do dia nos parâmetros mensurados. O efeito das 

condições ambientais (luminosidade, temperatura e umidade relativa do ar) em gs, gm, Amax, e 

outras variáveis das trocas gasosas foram examinados mediante análise de regressão. As 

análises estatísticas foram examinadas no programa estatístico SAEG 9.0 da Universidade 

Federal de Viçosa, MG.   

http://www.blackwellpublishing.com/plantsci/pcecalculation/
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3. RESULTADOS  

Durante o estudo (ano de 2010) a precipitação anual foi de 2800 mm. As médias 

semanais de temperatura e unidade relativa do ar foram semelhantes durante as semanas de 

coletas dos dados de trocas gasosas (Figura 1A). No período do estudo as médias durante o 

dia nos valores de RFA, temperatura e umidade relativa do ar são apresentadas na Figura 2B. 

A média de umidade do solo foi 65%, próximo ao ponto de saturação do solo (umidade de 

74%). 

As diferenças entre as espécies foram significativas (p < 0,05) para gs e gm. Entretanto, 

os valores de Amax, JF-cal, Vcmax-Cc, Vcmax-Ci, qP, NPQ, ΦFSII e Φco2 não diferiram entre as 

espécies (p > 0,05). M. paivae superou as outras espécies apresentando os maiores valores de 

gs. Em contrapartida, M. paivae apresentou o menor valor de gm-IF, ainda que não diferiu 

entre as espécies, exceto para P. carthagenensis onde a média atingiu 0,1 mol m
-2

 s
-1

 (Tabela 

1). 
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Figura 1. Precipitação (barras), temperatura (Tar) e umidade relativa do ar (RH) semanal no 

período do estudo (22 de agosto – semana 34 a 10 de outubro de 2010; A) e média da radiação 

fotossinteticamente ativa (RFA), Tar e RH para cada horário do dia durante a coleta de dados 

de trocas gasosas (B). Dados coletados no sub-bosque da floresta (~ 1 m de altura do chão). 
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Tabela 1. Média por espécie da fotossíntese saturada por luz (Amax), condutância estomática (gs), condutância do mesofilo calculada pelo 

método irga-fluorômetro (gm-IF) e método irga (gm-I), taxa de transporte de elétrons (JF-cal), velocidade máxima de carboxilação da rubisco 

calculada com Cc (Vcmax-Cc) e Ci (Vcmax-Ci), dissipação fotoquímica (qP) e não fotoquímica (NPQ), eficiência quântica do fotossistema 2 (ΦFSII), 

eficiência de assimilação de CO2 (Φco2). 

                           Espécie 

 

Variável 
M. paivae M. guianensis F. juruana E. bracteosa P. carthagenensis Média CV (%) 

Amax (µmol m
-2

 s
-1

) 4,07a 3,73a 3,46a 3,02a 3,86a 3,6 13,8 

gs (mol m
-2

 s
-1

) 0,066a 0,040b 0,053ab 0,041b 0,051ab 0,05 18,0 

gm-IF (mol m
-2

 s
-1

) 0,040b 0,054b 0,060b 0,046b 0,100a 0,06 19,3 

gm-I (mol m
-2

 s
-1

) 0,10a 0,09a 0,10a 0,14a 0,08a 0,1 35,6 

JF-cal (µmol m
-2

 s
-1

) 22,4a 25,6a 22,4a 23,4a 22,9a 23,1 12,7 

Vcmax-Cc (µmol m
-2

 s
-1

) 19,0a 18,9a 20,5a 22,0a 24,1a 20,9 17,6 

Vcmax-Ci (µmol m
-2

 s
-1

) 15,8a 13,2a 16,5a 14,4a 17,8a 15,6 17,7 

qP 0,16a 0,20a 0,23a 0,22a 0,27a 0,22 36,0 

NPQ 1,59a 1,95a 1,74a 1,59a 2,07a 1,8 21,4 

ΦFSII 0,09a 0,11a 0,10a 0,08a 0,08a 0,09 27,0 

Φco2 0,013a 0,012a 0,013a 0,011a 0,013a 0,012 15,9 

Valores nas colunas seguidos pela mesma letra não diferem ao nível de 5% de probabilidade pelo teste de Tukey. 
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O efeito do horário do dia foi significativo (p < 0,05) tanto para gs como para Amax, 

mas a interação entre espécie x horário do dia não foi significativa (p > 0,05). Os maiores 

valores de gs foram encontrados no período da manhã (Figura 2A). Ao final do dia os 

estômatos responderam apenas parcialmente aos estímulos luminosos, tendo gs diminuído 

em torno de 50% no período da tarde em comparação aos valores observados pela manhã o 

mesmo padrão de declínio foi observado para Amax (Figura 2B).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Efeito do horário do dia na condutância estomática (gs, A) e na fotossíntese 

saturada pela luz (Amax, B) em cinco espécies florestais em condição de sub-bosque. Cada 

barra representa a média de cinco espécies, sendo quatro plantas por espécie e duas folhas 

por planta. Barras com as letras iguais não diferem entre si ao nível de 5% de 

probabilidade. 
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Os valores de Vcmax calculados com Cc e Ci foram similares entre os horários do dia 

(p > 0,05; Figura 3) e a interação entre os fatores espécie e horário do dia também não foi 

significativa (p > 0,05). Entretanto, o transporte de elétrons (JF-cal) oscilou de forma 

significativa (p < 0,01) ao longo do dia Os valores de Vcmax calculados a partir da curva A-

Ci (Vcmax-Ci) foram em média 30 % menores do que aqueles calculados utilizando Cc 

(Figura 3A).  Os maiores valores de JF-cal observados nos períodos da manhã e meio-dia. 

Ao final do dia observou-se um declínio de aproximadamente 25% em relação aos valores 

obtidos nos horários de maior transporte de elétrons (Figura 3B). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Efeito do horário do dia na velocidade máxima de carboxilação da Rubisco 

(Vcmax - A) e na taxa de transporte de elétrons (JF-cal
 
- B) em cinco espécies florestais em 

condição de sub-bosque. Cada barra representa a média das cinco espécies sendo quatro 

plantas por espécie e duas folhas por planta. Barras com as letras iguais não diferem entre 

si ao nível de 5% de probabilidade.  
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No que se refere à condutância do mesofilo, houve diferença entre os horários do 

dia (p < 0,05; Figura 4), porém a interação entre espécie e horários do dia não foi 

significativa (p > 0,05).  Não houve correlação significativa entre gm e temperatura e 

umidade relativa do ar e nem com a luminosidade do ambiente das plantas (p > 0,05). Os 

valores de gm calculados pelo método de trocas gasosas (irga) foram supra estimados 

(Figura 4B), onde os valores foram o dobro daqueles determinados pelo método da 

fluorescência.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Efeito do horário do dia na condutância do mesofilo (gm) determinada pelo 

método de trocas gasosas e fluorescência da clorofila (A) e somente utilizando dados de 

trocas gasosas (B) em cinco espécies florestais em condição de sub-bosque. Cada barra 

representa a média de quatro plantas por espécie e duas folhas por planta. Barras com as 

letras iguais não diferem entre si ao nível de 5% de probabilidade. 
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Com relação aos parâmetros de fluorescência, o horário do dia causou efeito 

significativo (p < 0,05) em Φco2 e qP (Figura 5A, B). Entretanto nenhum efeito (p > 0,05) 

foi observado em ΦFSII e NPQ (Figura 5C, D). Os valores de Φco2 ao longo do dia 

seguiram o mesmo padrão de declínio apresentado por Amax e JF-cal, onde os valores 

mínimos foram observados no período da tarde. Todavia, contrário a este padrão de 

resposta, os menores valores de qP foram observados pela manhã. A eficiência de 

assimilação de CO2 (Φco2) foi positivamente correlacionada com gs (p > 0,01), mas não o 

foi com a condutância do mesofilo (Figura 6). 
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Figura 5. Efeito do horário do dia na eficiência quântica da fotossíntese (Φco2 - A), 

dissipação fotoquímica (qP – B), eficiência quântica do fotossistema 2 (ΦFSII - C) e em 

dissipação não fotoquímico (NPQ – D) em cinco espécies florestais em condição de sub-

bosque. Cada barra representa a média de quatro plantas por espécie e duas folhas por 

planta. Barras com as letras iguais não diferem entre si ao nível de 5% de probabilidade. 

Condições dentro da câmara de medição, RFA 500 μmol m
-2

s
-1

 e temperatura ambiente ~ 

27 ºC.  
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Figura 6. Eficiência da fotossíntese ( co2) em função da condutância estomática (gs) e do 

mesofilo (gm) em cinco espécies florestais em condição de sub-bosque. Cada barra 

representa a média de quatro plantas por espécie e duas folhas por planta. Não significativo 

a 5% (ns); significativo a 1% de probabilidade (**). 

 

4. DISCUSSÃO 

 

A precipitação anual em 2010 está dentro da média relatada para a Amazônia 

Central (Dias 2009). No período do estudo as médias durante o dia nos valores de RFA, 

temperatura e umidade relativa do ar (Figura 1) foram similares às apresentadas por 

Nascimento (2009) durante a época de menor precipitação.  

A média de gs observada no período da manhã foi similar ao relatado por 

Magalhães (2010) para espécies de árvores na fase juvenil na mesma área do estudo. A 

tendência de baixo gs no período da tarde foi observada por Mendes e Marenco (2010) em 

espécies da Amazônia e outros grupos de plantas (Kaiser e Kappen 2000). Os menores 

valores de gs ao final do dia não poderiam ser atribuídos à baixa disponibilidade de água no 
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solo, haja vista que durante todo o estudo o solo encontrou-se úmido (65%) próximo da 

capacidade de campo, devido às chuvas que ocorreram nesse período, o que descarta a 

possibilidade das plantas terem apresentado estresse hídrico ao longo do dia.  

Para as espécies da Amazônia a modulação da abertura e fechamento dos estômatos 

pode estar relacionada a fatores endógenos conforme mostrado por Doughty et al. (2006). 

Estes autores relatam que a condutância estomática é regida pelo ritmo circadiano. Isso 

explicaria a falta de resposta de gs ao final do dia, mesmo utilizando RFA saturante na 

câmara foliar. Os menores valores de Amax foram encontrados ao final do dia, quando a 

irradiância é menor no interior da floresta o que está de acordo com valores observados em 

plantas jovens da Amazônia (Carswell et al. 2000).  

Os valores de Vcmax observados neste estudo (Figura 3A) estão dentro da faixa 

registrada para espécies da floresta tropical, onde os valores oscilaram entre 14 e 28 µmol 

m
-2

 s
-1

 (Magalhães 2010). O declínio de Amax no período da tarde pode ser atribuído tanto 

por fatores difusivos (gs e gm; Figuras 2A, 4A) quanto a menor eficiência de assimilação de 

CO2 neste período do dia (Figura 5A), o que concorda com Flexas et al. (2007) e Evans e 

Loreto (2000) que observaram declínio em Amax associado ao declínio em gs ou gm. Embora 

gm possa representar até 40% da limitação da fotossíntese (Warren 2008), neste estudo Amax 

parece ser mais afetada pela gs do que pela gm, que está associada a boa relação encontrada 

entre co2 e gs a falta de correlação com gm (Figura 6).  

Como Vcmax não foi afetada pelo horário do dia, a redução de Amax parece estar 

relacionada à fatores difusivos e não às variações nas propriedades das enzimas do ciclo de 

Calvin. Alguns estudos têm mostrado que a atividade da Rubisco oscila durante o dia 

apresentando baixa atividade nos horários próximos ao meio dia (Hrstka et al. 2007; Parry 

et al. 1993) o que parece não ter ocorrido neste estudo. Assim, a ausência de efeito do 

horário do dia em Vcmax sugere que fatores que influenciam a Rubisco, como por exemplo a 
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ativação da enzima, não tiveram variação nos diferentes horários do dia, o que resultou em 

Vcmax estável. O padrão de declínio do transporte de elétrons mostrado neste estudo é 

semelhante ao relatado por Ishida et al. (1999) em espécies florestais, onde os valores 

foram mínimos após as 14:00 h. Esta variação nos valores de JF-cal indica que conforme 

diminui a fotossíntese o transporte de elétrons declina. A estreita relação entre Amax e JF 

tem sido mostrada em vários estudos. Por exemplo, declínio proporcional em JF-cal e Amax 

ao final do dia foram relatados em outros tipos de vegetação (Flexas et al. 1999; Medrano 

et al. 2002).  

Na ausência de informação sobre gm para espécies da Amazônia, apenas para 

comparação mencionam-se outras espécies. Para gm os valores observados neste estudo 

foram menores do que aqueles relatados para Eucalyptus globulus 0,12 mol m
-2

 s
-1

 e 

laranjeira, cujos valores oscilaram entre 0,12 e 0,24 mol m
-2

 s
-1

 em mudas aclimatadas a 30 

ºC (Magalhães-Filho et al. 2009). A oscilação de gm ao longo do dia seguiu o mesmo 

padrão apresentado em gs, sendo os maiores valores encontrados no período da manhã.  

O efeito da luminosidade e temperatura em gm foi observado em outros estudos 

(Flexas et al. 2007b; Bernacchi et al. 2002). Entretanto, a resistência mesofílica não 

correlacionou com a temperatura e umidade relativa do ar e nem com a luminosidade do 

ambiente das plantas (p > 0,05). Isto sugere que as variações ambientais não foram amplas 

o suficiente para causar efeito ou que outros fatores, provavelmente relacionado a fatores 

endógenos, estão envolvidos na resistência do mesofilo. Algumas plantas possuem efeito 

circadiano na fotossíntese (McClung 2000) o qual abre possibilidades para a resistência 

mesofílica também ser influenciada por esses fatores.  

Outros estudos sugerem que alterações no funcionamento das aquaporinas podem 

influenciar gm (Gaspar 2011; Sarda et al. 1997). As aquaporinas são as proteínas mais 

abundantes na membrana plasmática das plantas e além de transferir H2O parece estar 
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relacionada também no transporte de CO2 (Terashima e Ono 2002; Flexas et al. 2006). A 

ampla diferença entre os valores obtidos pelos métodos do irga e irga-fluorômetro contraria 

nossa expectativa inicial. Entretanto, Flexas et al. (2008) encontraram boa relação entre os 

valores de gm calculados somente com dados de trocas gasosas e os que foram calculados 

pela fluorescência da clorofila. Contudo, Pons et al. (2009) apenas observaram boa 

correlação entre ambos os métodos em algumas concentrações de CO2.  

Os baixos valores de qP no período da manhã não influenciaram a assimilação de 

CO2 (Amax). Isto mostra que a baixa dissipação fotoquímica foi compensada pela alta em gs 

e pela maior eficiência da fotossíntese (Φco2) neste período do dia. Embora alguns estudos 

(González-Rodríguez et al. 2004; Rubio-Casal et al. 2010) tenham relatado efeito do 

horário do dia em NPQ, esta oscilação não foi observada nas espécies aqui estudadas. Esta 

estabilidade em NPQ denota que ao longo do dia a dissipação da energia absorvida por 

calor (ou outro processo não fotoquímico) permanece inalterada, talvez em virtude das 

oscilações ambientais ao longo do dia não serem forte suficientes para causar qualquer 

efeito nesta rota de dissipação energética.   

5. CONCLUSÃO 

1. O efeito do horário do dia no sub-bosque da floresta causa modificações nas 

condutâncias mesofílica e estomática. Porém, a atividade da Rubisco não segue o mesmo 

padrão e mantém-se estável ao longo do dia, mas o aumento das resistências difusivas no 

período da tarde determina os valores finais da fotossíntese. 

2. A condutância do mesofilo (gm) calculada apenas com dados de trocas gasosas (método 

irga) mostra valores superestimados, o qual sugere que, na medida do possível, seja 

utilizada a fluorescência da clorofila como complemento às trocas gasosas para a obtenção 

de dados gm mais robustos.  
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CAPÍTULO 3 

Condutância do mesofilo e parâmetros fotossintéticos em função dos conteúdos de 

nutrientes minerais foliares em espécies florestais na Amazônia Central 

 

Manuscrito a ser submetido  

(formatado pelas normas da revista Acta Amazonica) 

 

RESUMO 

Alguns elementos minerais tais como nitrogênio e fósforo, são essenciais para a planta, 

participando, direta ou indiretamente em processos fisiológicos envolvidos na assimilação 

de CO2 e crescimento da planta. Os objetivos deste estudo foram determinar o efeito dos 

nutrientes foliares na condutância do mesofilo e na assimilação de CO2. Foram utilizadas 

cinco espécies arbóreas (Myrcia paivae, Minquartia guianensis, Eschweleira bracteosa, 

Faramea juruana e Psychotria carthagenensis) crescendo em condição de sub-bosque da 

Amazônia Central. A condutância do mesofilo (gm) foi determinada utilizando medidas de 

trocas gasosas em conjunto com dados de fluorescência obtidos utilizando um fluorômetro 

acoplado à câmara do irga. Os conteúdos de nitrogênio (N) e fósforo (P) foliar foram 

determinados pelos métodos de Kjeldahl e do molibdato de amônio respectivamente. 

Também foram determinados os conteúdos absolutos e relativos (SPAD-502) de clorofilas. 

A média do conteúdo de N foliar foi de 11,1 mg g
-1

 contra 0,46 mg g
-1

 determinado para P. 

A média do conteúdo de cloroflia a+b foi 384 µmol m
-2

 e a relação a/b ficou próximo de 2. 

A condutância do mesofilo variou em função do conteúdo de N, mas não houve efeito 

deste nutriente nas taxas fotossintéticas. Isto indica que uma porção considerável deste 

nutriente está direcionada a partes estruturais da planta e não a maquinaria fotossintética. 

Palavras-chave: Clorofila, SPAD-502, cálcio, magnésio, eficiência no uso do nitrogênio. 
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Mesophyll conductance and photosynthetic parameters in relation to leaf mineral 

contents in Amazonian tree species 

 

ABSTRACT 

Some mineral elements such as nitrogen and phosphorus are essential to  plants because 

they are involved in physiological processes and plant growth. The objectives of this study 

were to determine the effect of leaf nutrient contents on mesophyll conductance and CO2 

assimilation. A total of five tree species (Myrcia paivae, Minquartia guianensis, 

Eschweleira bracteosa, Faramea juruana and Psychotria carthagenensis) growing under 

understory condition in the Central Amazon was used. The mesophyll conductance (gm) 

was determined using gas exchange  and fluorescence data. Fluorescence was measured 

using a fluorometer coupled to the IRGA head. The contents of leaf nitrogen (N) and 

phosphorus (P) were determined by the Kjeldahl and the ammonium molybdate method, 

respectively. We also determined the absolute and relative content (SPAD-502) of 

chlorophylls. The average leaf nitrogen and P content were 11.1 mg g
-1

 and 0.46 mg g
-1

, 

respectively. The average content of a+b chlorophylls was 384 mol m
-2

 and the 

chlorophyll a/b ratio was about 2. Mesophyll conductance varied depending on leaf N 

content, but there was no effect of this nutrient in photosynthetic rates. This indicates that a 

considerable fraction of this nutrient is directed to structural parts of the plant and not the 

photosynthetic apparatus. 

Key words: Chlorophyll, SPAD-502, calcium, magnesium, nitrogen use efficiency. 
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1. INTRODUÇÃO 

 

A assimilação de CO2 de espécies florestais é limitada por diversos fatores 

ambientais que vão desde luminosidade (Piel et al. 2002; Azevedo e Marenco 2012) até a 

disponibilidade de nutrientes minerais (Carswell et al. 2000; Mendes e Marenco 2010). 

Dentre os nutrientes disponíveis para a planta o nitrogênio e o fósforo estão entre os mais 

estudados, possivelmente, pela grande importância no processo de assimilação de carbono.  

O nitrogênio é um dos elementos minerais de maior essencialidade para o vegetal. 

Do total de nitrogênio encontrado nos vegetais, cerca de 60% está localizado nas folhas, 

sendo que a proporção de N pode alcançar 75% no processo fotossintético, 

particularmente, nas enzimas do ciclo de Calvin e nos componentes do transporte de 

elétrons (Warren e Adams 2006). Além disso, o nitrogênio tem participação na síntese de 

aminoácidos, é constituinte de proteínas, atua na formação de ácidos nucléicos e outros 

compostos importantes no metabolismo celular (Evans 1989). Dessa forma, o nitrogênio 

foliar possui forte relação com a capacidade de carboxilação da Rubisco e a taxa de 

transporte de elétrons (Hikosaka 2004).  

O fósforo (P) forma parte de fosfolipídios, açucares fosfatados, nucleotídeos 

(NAD, FAD, ATP), coenzimas e ácidos nucléicos (DNA, RNA). Outros elementos de 

essencialidade são: cálcio (Ca), magnésio (Mg) e o potássio (K), que participam de 

maneira direta ou indireta dos processos fisiológicos do vegetal (Marenco e Lopes 2009). 

Muitos Estudos concentraram-se em mostrar o efeito destes nutrientes nas taxas 

fotossintéticas (Field e Mooney 1986; Evans 1989; Reich et al. 1994; 1995a,b) e as 

relações assimilação de carbono e a eficiência no uso de N e P em árvores (Reich et al. 

1991; Poorter e Evans 1998) e em plantas herbáceas (Poorter et al. 1990; Mulkey et al. 

1991) que de modo geral associam aumento da fotossíntese com altos conteúdos de N.  
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Outra variável importante para o vegetal é a clorofila, que são os pigmentos 

fotossintéticos que possuem em sua composição alguns nutrientes minerais, como 

Nitrogênio e o Magnésio. As clorofilas são pigmentos importantes para a conversão da 

radiação luminosa em energia, sob a forma de ATP e NADPH, por essa razão, são 

estreitamente relacionadas com a eficiência fotossintética das plantas (Almeida et al. 

2004). Também os teores de clorofilas estão relacionados com a adaptação da planta a 

diversos ambientes. Assim, uma planta com alto teor de clorofila é potencialmente capaz 

de atingir taxas fotossintéticas mais altas (Chappelle e Kim 1992). Em condições de baixa 

luminosidade (p. ex., o sub-bosque da floresta amazônica) as folhas podem apresentar 

maior concentração de clorofila (unidade de massa) do que folhas desenvolvidas sob alta 

irradiância (Boardman 1977; Oguchi et al. 2005). A influência do N e do P sobre 

assimilação de carbono e em algumas características foliares (p.ex. área foliar específica e 

espessura foliar; Mendes e Marenco 2010), o efeito destes nutrientes na condutância do 

mesofilo (gm) tem recebido pouca atenção, especialmente em espécies arbóreas da 

Amazônia. Dessa forma, este estudo visa determinar o efeito dos conteúdos de N e P 

foliares e dos teores de clorofila em gm e como a eficiência no uso destes nutrientes 

influenciam a assimilação de carbono em espécies florestais em condições de sub-bosque 

na Amazônia Central.      

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

O estudo foi realizado na Estação Experimental de Silvicultura Tropical (Núcleo 

ZF-2, 02º 36’ 21” S, 60º 08’ 11” W) do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia 

(INPA) em 2010. A vegetação é caracterizada como floresta densa de terra-firme. A 

temperatura média anual está entorno de 27 ºC. A precipitação média anual é de 
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aproximadamente 2.240 mm (INMET 2012). A umidade relativa apresenta uma média 

anual de 84%. 

 

2.1. Material vegetal 

 

Para o estudo foram utilizadas cinco espécies: Myrcia paivae Berg. (Myrtaceae), 

Minquartia guianensis Aubl. (Olacaceae), Eschweleira bracteosa Poepp. ex O. Berg 

(Lecythidaceae), Faramea juruana K. Krause (Rubiaceae) e Psychotria carthagenensis 

(Rubiaceae) utilizando como repetições quatro árvores na fase juvenil (entre 1 e 3 m de 

altura) para cada espécie, no sub-bosque da floresta. Estas espécies foram escolhidas em 

virtude da disponibilidade de repetições com altura semelhante na área do estudo. As 

determinações dos conteúdos de macronutrientes e de clorofila foram realizadas em 

laboratórios específicos do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA) em 

Manaus. 

 

2.2. Medidas de trocas gasosas 

 

As medidas de trocas gasosas e de fluorescência foram realizadas usando um 

analisador de gases por infravermelho (Li-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, EUA), com câmara 

foliar de 2 cm
2
 e um fluorômetro acoplado (Li-6400-40, Li-Cor). As coletas dos dados 

foram realizadas em folhas completamente expandidas sendo duas folhas por planta entre 

agosto e outubro de 2010 (época de menor precipitação). As variáveis de trocas gasosas 

mensuradas foram: fotossíntese saturada por luz (Amax); fotossíntese saturada por luz e CO2 

(Apot); condutância estomática (gs) e concentração de CO2 intercelular (Ci). O protocolo 

utilizado para determinar realizar as curvas A-Ci foi o descrito por Long e Bernachi (2003). 
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A partir dos valores da relação A-Ci obteve-se os valores de Apot e da velocidade máxima 

de carboxilação da Rubisco (Vcmax). Para determinar Vcmax utilizou-se a equação de 

Farquhar et al. (1980). Os valores de Vcmax foram normalizados a 25 °C, utilizando as 

equações descritas por Medlyn et al. (1999). A taxa de transporte de elétrons (JF) foi obtida 

a partir dos dados de fluorescência conforme descrito por Maxwell e Johnson (2000) e os 

valores de JF foram corrigidos (JF-cal) de acordo com Gilbert et al. (2012). Os valores de Cc 

foram obtidos de acordo com Epron et al. (1995) e a partir destes valores construiu-se as 

curvas de resposta ao CO2 (A-Ci). Vcmax-Cc foi calculado com os dados da curva A-Cc. Os 

dados de Cc também foram utilizados para calcular os valores de gm (gm = A/Ci-Cc; Ethier e 

Livingston 2004).              

2.3.Determinação dos nutrientes foliares e teores clorofila 

 

Os teores de clorofila e os conteúdos de nutrientes foliares foram determinados em 

folhas similares àquelas utilizada para as medições das trocas gasosas. O critério para a 

seleção das folhas foi o valor de SPAD (igual o similar ao da folha utilizada para medir 

trocas gasosas). A concentração de clorofila foi determinada pelo método de Arnon (1949) 

utilizando acetona 80% (10 mL/amostra) e posterior determinação 

espectrofotometricamente (SP-2000 UV, Spectrum, Shangai, China). O conteúdo do 

nitrogênio (N) foliar foi determinado pelo método de Kjeldahl (Passos 1996).  

As concentrações dos outros macronutrientes no tecido foliar foram determinadas 

conforme descrito por Rorison et al. (1993). Isto é: fósforo (P), pelo método do molibdato 

de amônio; potássio (K) por fotometria de chama e cálcio (Ca) e magnésio (Mg) por 

espectrofotometria de absorção atômica. Adicionalmente foram determinados os valores de 

área foliar específica (AFE) para cada planta, que foram utilizados para calcular os 
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conteúdos de nutrientes em nível de área e para determinar as taxas fotossintéticas por 

massa.  

A área foliar foi determinada com um medidor de área (Li-3000, Li-Cor, EUA), em 

seguida as folhas (duas por planta) foram levadas a estufa a 72 ºC onde permaneceram até 

atingirem peso constante. A área foliar específica (AFE) foi determinada como a razão 

entre área e massa foliar seca.  

Para determinar os índices de luminosidade na área do estudo utilizou-se sensor 

específico (Li-190 SA, Li-Cor, NE, EUA) conectado a um datalogger (Li-1400, Li-Cor, 

NE, EUA). O sensor foi instalado próximo às plantas estudadas, onde permaneceram 

durante todo o período do estudo. Para obter a média de irradiância para cada espécie o 

sensor de luminosidade ficou próximo de cada planta durante uma semana. 

2.4. Analise estatística 

Para examinar as diferenças entre as espécies os dados foram submetidos a análise 

de variância (ANOVA). O efeito da luminosidade nos conteúdos de nutrientes e clorofilas 

e suas correlações entre os parâmetros de trocas gasosas foram examinados mediante 

análise de regressão. As análises estatísticas foram examinadas no programa estatístico 

SAEG 9.0 da Universidade Federal de Viçosa, MG. 

 

3. RESULTADOS 

 

Durante o estudo a média de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) diária foi de 

0,40 mol m
-2

 dia
-1

 com oscilação de 0,29 a 0,45 mol m
-2

 dia
-1

 para as espécies F. juruana e 

E. bracteosa respectivamente (Figura 1). Entretanto, esta variação nos valores de 

luminosidade não foi estatisticamente significativa (p > 0,05).  
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Figura 1. Médias de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) diária para cada espécies. 

Cada valor representa a média de quatro plantas por espécie coletados durante cinco dias. 

Dados observados durante os meses de coleta dos dados de trocas gasosas (agosto a 

outubro de 2010).  

 

Todos os conteúdos de nutrientes analisados apresentaram diferenças significativas 

entre as espécies (p < 0,01; Tabela 1). Em média, P. carthagenensis apresentou as maiores 

concentrações de N e Ca, do que as demais espécies estudadas, em contrapartida, os 

menores valores de P foram observados nesta espécie (Tabela 1). A espécie F. juruana 

apresentou os maiores valores de Mg e os menores valores de K. A relação N/P apresentou 

variação significativa entre as espécies (p < 0,01) com a média superior a 25 sobre base de 

massa (Tabela 1).  
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A menor relação N/P foi observada na espécie M. Guianensis (16,1), enquanto que 

P. carthagenensis apresentou a maior relação (44,5). As eficiencias no uso dos nutrientes 

analisados (N, P Ca, Mg e K) diferiram (p < 0,01) entre as cinco espécies. Na espécie M. 

Paivae foram observados os maiores de valores de EUN e EUP que em média foram quase 

três superiores daqueles apresentados por E. bracteosa. Para EUCa e EUMg os maiores 

resultados foram obtidos em M. guianensis e os valores mínimos nas espécies E. bracteosa 

e F. juruana respectivamente. Embora F. juruana tenha apresentado menor EUMg, em 

EUK seus valores superaram as outras espécies e em média foi  43% maior do valor 

apresentado por E. bracteosa.  
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Tabela 1. Média por espécie dos conteúdos de nitrogênio (N), fósforo (P), cálcio (Ca), magnésio (Mg) e potássio (K) por massa foliar e as 

eficiências no uso do N (EUN), P (EUP), Ca (EUCa), Mg (EUMg) e K (EUK).  

 

Espécie 

N  P Ca Mg K N/P EUN EUP EUCa EUMg EUK 

mg g
-1

 µmol mol
-1

 s
-1

 

M. paivae 7,83bc 0,40bc 3,50b 1,73b 2,06a 20b 368,3a 16083,1a 2678,3ab 3000,6a 3965,7ab 

M. guianensis 9,55b 0,61a 2,55bc 1,23b 2,46a 16,1c 296,1ab 9890,9bc 3590,6a 3863,1a 3258,8ab 

F. juruana 8,32b 0,39d 2,07bc 3,60a 1,33b 23,5b 237,8bc 11377,1ab 2642,4ab 973,4b 4057,5a 

E. bracteosa 13,32ab 0,52ab 5,17ab 2,11a 1,97a 25,6b 93,1d 5272,2c 761,8b 1067,1b 1766,1b 

P. carthagenensis  16,45a 0,36d 8,07a 2,67a 1,68b 44,5a 126,0cd 11710,8ab 1111,3b 1277,2b 3583,7ab 

Média 11,1 0,46 4,27 2,27 1,90 26,0 224,2 10866,8 2156,9 2036,3 3326,4 

CV 39,2 29,1 75,5 42,1 31,9 27,3 26,1 22,8 48,3 31,9 30,3 

Valores nas colunas seguidos pela mesma letra não diferem ao nível de 5% de probabilidade pelo teste de Tukey. 
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Para gm e Apot as diferenças entre as espécies foram significativas (p < 0,01; ver Figura 

2B-C do Capítulo 1). Porém para Amax, Vcmax, JF, AFE, teores de clorofilas e valores do SPAD 

foram estatisticamente similares entre as espécies. As médias da clorofila a+b e da razão 

clorofila a/b foram 384,7 µmol m
-2

 e 1,96 respectivamente (Tabela 2). 

  

Tabela 2. Média com desvio padrão (DP) dos valores da fotossíntese saturada por luz (Amax), 

fotossíntese saturada por luz e CO2 por área (Apot) e por massa (Apot-massa), velocidade máxima 

de carboxilação da Rubisco (Vcmax), taxa de transporte de elétrons (JF), condutância do 

mesofilo (gm), área foliar específica (AFE), clorofilas a, b e a+b, razão clorofila a/b e os 

valores do SPAD. Cada valor corresponde à média de cinco espécies, sendo quatro plantas 

por espécie e duas folhas por planta (n = 40).  

Variáveis Médias ± DP CV (%) 

Amax (µmol m
-2

 s
-1

) 3,6 ± 0,4 20,5 

Apot (µmol m
-2

 s
-1

) 10,0 ± 2,7 13,8 

Apot-massa (nmol g
-1

 s
-1

) 151,7 ± 48,1 17,0 

Vcmax (µmol m
-2

 s
-1

) 20,9 ± 3,8 17,6 

JF (µmol m
-2

 s
-1

) 23,1 ± 2,9 12,7 

gm (mol m
-2

 s
-1

) 0,06 ± 0,02 19,3 

AFE (g m
-2

) 15,0 ± 1,7 11,2 

Clorofila a (µmol m
-2

) 250,2 ± 50,4 18,9 

Clorofila b (µmol m
-2

) 134,4 ± 35,4 27,4 

Clorofila a+b (µmol m
-2

) 384,7 ±  57,1 15,9 

Razão a/b 1,96 ± 0,5 22,2 

SPAD (unidades relativas) 54,4 ± 5,1 7,8 
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A taxa de fotossíntese saturada por luz (Amax), tanto para os valores por unidade de 

área como também para aqueles utizando massa foliar, não foi afetada significativamente pelos 

conteúdos de N e P foliares (p > 0,05, dados não mostrados). A relação N/P aumentou 

significativamente (p < 0,05) com o declínio no conteúdo de fósforo foliar (Figura 2).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Relação entre fósforo foliar (P) e a razão entre os conteúdos de nitrogênio e (N/P) 

foliar. Dados coletados em cinco espécies florestais em condição de sub-bosque, sendo quatro 

plantas por espécie; *: significativo a 5% de probabilidade.   
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Dos nutrientes analisados apenas o conteúdo de N correlacionou significativamente (p 

< 0,01) com gm, onde foi observada uma tendência linear positiva de gm com o aumento de N 

(Figura 3A). Embora o P não tenha causado efeito significativo (p > 0,05; Figura 3B) na 

resistência do mesofilo, nota-se que houve uma tendência contrária àquela observada na 

relação gm-N.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Relação entre condutância do mesofilo (gm) e os conteúdos de nitrogênio (N - A) e 

fósforo (P – B) foliar. Dados coletados em cinco espécies florestais em condição de sub-

bosque, sendo quatro plantas por espécie; **: significativo a 1% e (ns) não significativo a 5% 

de probabilidade.   

 

A relação entre JF e Vcmax com conteúdo de N foi significativa (p < 0,05; Figura 4A, 

B), mas o conteúdo de P não causou qualquer efeito (p > 0,05) nestes fatores bioquímicos 

(Figura 4C, D).   
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Figura 4. Taxa de transporte de elétrons (JF – A, C) e velocidade máxima de carboxilação da 

Rubisco (Vcmax – B, D) em função do nitrogênio (N) e fósforo (P) foliar. Dados coletados em 

cinco espécies florestais em condição de sub-bosque, sendo quatro plantas por espécie; **: 

significativo a 1% e (ns) não significativo a 5% de probabilidade. 
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Os teores absolutos de clorofilas a+b correlacionaram positivamente (p < 0,05) com 

Vcmax (Figura 5). Quantos aos teores relativos de clorofilas determinados pelos valores do 

SPAD, tanto os conteúdos de N quanto os teores absolutos de clorofila a+b e a dissipação não 

fotoquímica (NPQ) aumentaram significativamente (p < 0,05) com o acréscimo dos valores 

do SPAD (Figura 6). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5. Relação entre a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e os 

conteúdos de clorofilas a+b. Dados coletados em cinco espécies florestais em condição de 

sub-bosque, sendo quatro plantas por espécie. Significativo a 5% (*) de probabilidade. 
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Figura 6 Relação entre o conteúdo de nitrogênio (N - A) foliar, conteúdo de clorofilas a+b 

(B) e a dissipação não fotoquímica (NPQ - C) com os valores do SPAD.  Dados coletados em 

cinco espécies florestais em condição de sub-bosque, sendo quatro plantas por espécie. Os 

valores do SPAD foram coletados separadamente para cada variável. Significativo a 1% (**) 

e 5% (*) de probabilidade. 
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4. DISCUSSÃO 

As médias de irradiância observadas neste estudo são condizentes com a quantidade 

de luz que atingue o no sub-bosque da floresta Amazônica (Molion 1987; Nascimento 2009; 

Marenco e Vieira 2005) e confirmam que as plantas que crescem no sub-bosque recebem 

baixos níveis de luminosidade. O conteúdo de Ca nas folhas nas plantas analisadas foi 

diferente mostrando que cada espécie absorve este nutriente forma particular. Os valores de K 

são de suma importância para os estudos fisiológicos das plantas, pois ele interage com quase 

todos os macronutrientes essenciais, secundários e micronutrientes, podendo aumentar ou 

reduzir a absorção e a utilização de alguns nutrientes pelas plantas (Theodoro e Maringoni 

2006).  

De acordo com Malavolta e Crocomo (1982), o potássio (K) participa diretamente ou 

indiretamente de diversos processos bioquímicos envolvidos com o metabolismo de 

carboidratos, como a fotossíntese e a respiração, atuando como ativador de um grande número 

de enzimas encontradas na célula vegetal. Além disso, acredita-se que o K esteja envolvido 

em mecanismos de abertura e fechamento dos estômatos e que, ao apresentarem deficiência 

deste nutriente, os vegetais passam a absorver mais ativamente nitrogênio (N), magnésio (Mg) 

e cálcio (Ca), com acúmulo de compostos nitrogenados livres.  

Os teores de N foliar por unidade de massa encontrados no presente estudo foram mais 

baixos dos relatados para espécies da floresta tropical e da Amazônia (Fyllas et al. 2009). 

Reich et al. (1999) estudando seis biomas diferentes também não encontraram relação 

significativa entre as taxas fotossintéicas e os conteúdos de N foliar em árvores da floresta 

tropical venezuelana. Tanto N quanto P são macronunientes essenciais para o aparato 

fotossintético da planta. Pois P é indispensável para produção e exportação da triose-P, que é 

o maior produto fotossintético exportado para o cloroplasto enquanto que N é responsável 

pela construção de proteínas (presentes no ciclo de Calvin), enzima e clorofilas (Marenco e 
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Lopes 2009) que participam de forma direta ou indireta do processo de assimilação de 

carbono. Entretanto, a ausência de correlação entre ambos N e P e taxas fotossintéticas está 

relacionada à baixa variação nos valores destes nutrientes entre as espécies e a uniformidade 

do ambiente na área do estudo.  

A relação negativa entre o conteúdo de P foliar e a razão N/P corrobora com os 

resultados encontrados por Güsewell (2004) que observou uma tendência similar à relatada 

neste estudo. A alta relação N/P encontradas nestas espécies sugere que o fósforo está em 

quantidade limitante para planta conforme relatado por Koerselman e Meuleman (1996). De 

acordo com Güsewell (2004) uma relação N/P igual a 16 mostra pó ponto de co-limitação 

entre N e P, dessa forma, uma relação superior a 16 indica deficiência de P. Muitos estudos 

(Evans 1989; Evans e Poorter 2001; Harley et al. 1992) tem mostrado a relação positiva entre 

o conteúdo de nitrogênio foliar e os parâmetros bioquímicos relacionados à Vcmax ou JF em 

diferentes níveis de luminosidade (Sims e Pearcy 1989; Wullschleger 1993; Evans e von 

Caemmerer 1996) o que corrobora com os resultados encontrados neste estudo.  

Alguns autores (Evans et al. 1994; Syvertsen et al.1995) têm relatado que a relação 

positiva entre gm e N pode estar indiretamente relacionada a componentes estruturais da folha. 

Isto ocorre porque gm é determinada por estruturas foliares tais como parede celular, espessura 

e área de superfície dos cloroplastos, que por sua vez, apresentam nitrogênio em suas 

composições. Assim, a correlação entre gm e N e Vcmax pode estar refletindo uma correlação 

subjacente entre estas variáveis e as características anatômicas e morfológicas (Singsaas et al. 

2004). Além disso, esse nutriente é elemento essencial da enzima Rubisco, componente chave 

na fixação de carbono.  

Outro estudo mostra que a relação entre estas variáveis está condicionada aos efeitos 

da anidrase carbonica e/ou aquaporinas (Terashima e Ono 2002). Porém, nossos resultados 

parecem estar relacionados a primeira teoria, além disso, não temos como atribuir esta relação 
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a segunda teoria, visto que, não foram deteminados os dados de anidrase carbonica e 

aquaporinas.  

Os valores do SPAD têm sido intensivamente investigados (Marquard e Tipton 1987; 

Schaper e Chacko 1991; Smeal e Zhang 1994, Peng et al. 1995; Nascimento e Marenco 2010; 

Marenco et al. 2009) como uma alternativa para determinar parâmetros que até então utilizam 

metodologia destrutiva para a obteção de resultados e que passaria então a obte-los apenas 

com um aparelho de medição instantanea e não destrutiva (SPAD). Dessa forma, muitos 

estudos têm mostrado a relação positiva entre os teores de clorofilas determinados em 

laboratório e os valores do SPAD (Marquard e Tipton 1987, Nascimento e Marenco 2010) o 

que simplifica a determinação destes pigmentos in locus. Também, alternativamente os 

valores do SPAD podem ser utilizados para estimar a dissipação não fotoquímica (NPQ; 

Netto et al. 2002; Shrestha et al. 2012). Entretanto, são necessários mais estudos para 

verificar se o valore do SPAD é tão eficiente na determinação de NPQ quanto se tem relatado 

para os conteúdos de clorofila e nitrogênio.     

 

5. CONCLUSÃO 

 

 Nas espécies estudadas e nas condições em que este estudo foi conduzido, os conteúdos 

de nutrientes foliares são utilizados de forma similar nos processos fotossintéticos entre as 

espécies, o que está relacionado a uniformidade do ambiente na área do estudo, o que influenciou 

na falta de relação entre estes nutrientes com a atividade fotossintética. Dessa forma, o efeito 

positivo na correlação positiva entre a condutância do mesofilo e o conteúdo de N foliar pode ser 

uma função de outros componentes como as aquaporinas. 
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CAPÍTULO 4 

 

Características de crescimento e condutância do mesofilo em resposta a variações na 

irradiância do sub-bosque em espécies arbóreas da Floresta Amazônica 

 

Manuscrito a ser submetido  

(formatado pelas normas da revista Acta Amazonica) 

 

RESUMO 

O objetivo deste trabalho foi determinar o efeito da disponibilidade de luz do sub-bosque 

da floresta no crescimento das árvores e nas características morfo-anatômicas e as 

consequências destes parâmetros na condutância do mesofilo. O estudo foi realizado com 

cinco espécies arbóreas, na fase juvenil, em condições naturais, com altura de até 3 m. A 

condutância do mesofilo (gm) foi determinada utilizando medidas de trocas gasosas em 

conjunto com dados de fluorescência obtidos utilizando um fluorômetro acoplado à câmara 

do irga. Os dados de crescimento foram coletados entre os anos de 2010 e 2012. A 

espessura da folha foi determinada em lâminas de cortes transversais analisados em 

microscópio óptico e a área foliar especifica como a razão entre área e massa foliar. A 

irradiância do microsítio de cada planta foi obtida através da FCV que estima as aberturas 

do dossel da floresta. A média de incremento anual em diâmetro (IAD) foi de 0,67 mm 

ano
-1

, enquanto que incremento anual em altura (IAA) as médias atingiram 75,7 mm ano
-1

. 

Apenas a espessura da folha foi sensível as pequenas oscilações nos níveis de luminosidade 

do sub-bosque da floresta. A condutância do mesofilo não mudou em função da altura das 

arvoretas, mas respondeu positivamente a espessura foliar, o que reforça a importância da 

estrutura foliar na difusão interna do CO2.  

Palavras-chave: Área foliar específica, condutância estomática, espessura foliar, fração de 

céu visível, índice de área foliar 
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Growth characteristics and mesophyll conductance in response to variation in 

understory irradiance in Amazonian forest tree species 

 

 

ABSTRACT 

 

The aim of this study was to determine the effect of light availability in the forest understory 

on sapling grow and the morpho-anatomical leaf traits, and also to determine how sapling 

height and leaf  thickness  affect conductance mesophyll. The study was conducted with five 

tree species at the juvenile stage (up to 3 m height) under natural conditions. The mesophyll 

conductance (gm) was determined using gas exchange measurements in conjunction with 

fluorescence data obtained using a fluorometer coupled to the IRGA head. Growth data were 

collected between 2010 and 2012. Leaf thickness was determined on leaf cross-sections with 

an optical microscope and the specific leaf area was determined as the ratio between area and 

leaf mass. The irradiance at each plant microsite was obtained using FCV (an estimate of 

openings of the forest canopy) and irradiance data collected above the forest canopy. The 

average annual increment in diameter (IAD) and annual increment in height (IAA) were 0.67 

mm yr
-1

 and 75.7 mm yr
-1

, respectively. Only leaf thickness was sensitive to small variations 

in understory irradiance. Mesophyll conductance was not affect by variations in sapling 

height, but it positively responded to variation in leaf thickness, which highlights the 

importance of leaf internal structure on CO2 diffusion. 

 

Key words: Specific leaf area, stomatal conductance, leaf thickness, fraction of sky visible, 

leaf area index 
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1. INTRODUÇÃO 

 

O acúmulo de biomassa pelas plantas é determinado por vários fatores, incluindo a 

área foliar, a capacidade fotossintética individual das folhas e a disponibilidade de luz 

(Marenco e Lopes 2009). Desse modo, os ganhos de biomassa e o crescimento das plantas 

estão fortemente relacionados à atividade fotossintética. No entanto esse processo fisiológico 

depende de alguns fatores ambientais tais como, disponibilidade de água (Valladares e Pearcy 

1997), concentração de CO2 (Warren 2008), temperatura (Lloyd e Farquhar 2008) e 

luminosidade (Azevedo e Marenco 2012; Piel et al. 2002), sendo este último um dos 

principais fatores que limitam a atividade fotossintética e o crescimento de árvores em 

condições de sub-bosque de florestas densas, como é o caso das florestas tropicais. Como 

consequência, o crescimento de muitas plântulas nestas florestas pode ser limitado pela 

quantidade de luz disponível e muitas desenvolvem estratégias para sobreviverem e se 

estabelecerem neste ambiente de pouca luz (Osunkoya et al. 1994, Claussen 1996).  

Vários estudos têm documentado o efeito do ambiente luminoso, a que as plantas 

estão adaptadas, em algumas características tais como: mudanças na organização das células 

do mesofilo juntamente com as mudanças nas características bioquímicas e fotossintéticas 

(Boardman 1977; Chazdon e Kaufmann 1993). De modo geral plantas cultivadas sob baixa 

luminosidade apresentam menor área foliar, espessura da folha e massa foliar por área 

juntamente com menor quantidades de nitrogênio e área Rubisco por folha, menores 

capacidade fotossintética em uma base de área foliar e menores condutância estomática 

(Kappel e Flore 1983; Niinemets e Tenhunen 1997; Le Roux et al. 2001).  

Como a espessura da folha influencia na trajetória a ser percorrida por uma molécula 

de CO2 até atingir os cloroplastos (Hanba et al. 1999; Flexas et al. 2008), as características 

morfo-anatômicas observadas em plantas adaptadas a baixa luminosidade, podem causar 

efeitos significativo em gm e nos parâmetros da Rubisco. Assim este estudo teve como 
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objetivo determinar se a luminosidade do sub-bosque em diferentes micro-sítios de cada 

planta causa modificações no crescimento e nas características foliares e de alguma forma 

estas modificações rejam refletidas na condutância do mesofilo nos parâmetros bioquímicos  

envolvidos na assimilação de carbono. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1. Ambiente físico e Material vegetal 

O estudo foi realizado na Estação Experimental de Silvicultura Tropical (Núcleo ZF-2, 

02º 36’ 21” S, 60º 08’ 11” W) do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA) em 

2010. A vegetação é caracterizada como floresta densa de terra-firme. Para o estudo foram 

utilizadas cinco espécies: Myrcia paivae Berg. (Myrtaceae), Minquartia guianensis Aubl. 

(Olacaceae), Eschweleira bracteosa Poepp. ex O. Berg (Lecythidaceae), Faramea juruana K. 

Krause (Rubiaceae) e Psychotria carthagenensis (Rubiaceae) utilizando como repetições 

quatro árvores na fase juvenil (entre 1 e 3 m de altura) para cada espécie, no sub-bosque da 

floresta. Estas espécies foram escolhidas em virtude da disponibilidade de repetições com 

altura semelhante na área do estudo.  

Para caracterizar o ambiente físico e os níveis de luminosidade no micrositio de cada 

planta foram coletados dados de índice de área foliar (IAF) e fração de céu visível (FCV), que 

é a quantidade de aberturas e mini-aberturas no dossel da floresta. O índice de área foliar 

(IAF) e FCV foram estimados utilizando um analisador de dossel (LAI - 2000, Plant Canopy 

Analyser - Li-Cor, NE, EUA). Um dos sensores foi instalado acima do dossel da floresta em 

uma torre de observação próximo da área do estudo e outro foi utilizado na área experimental 

onde as leituras foram realizadas simultaneamente. A coleta dos dados de IAF e FCV foram 

realizadas durante a coleta dos dados de trocas gasosas, no início da manhã para evitar 

reflexos de raios solares nas folhas do dossel, o que levaria a um erro nas medições.  
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2.2. Taxas de crescimento 

 Dados em crescimento em diâmetro e altura foram coletados a cada dois meses 

durante 24 meses, entre julho de 2010 e junho de 2012. Para o diâmetro as medidas foram 

coletadas a uma altura de 50 cm acima do solo, com auxílio de um paquímetro digital 

(precisão de 0,01mm). A altura foi mensurada no ponto mais alto da planta (gema apical), 

utilizando uma trena de 3 m. Para determinar o incremento anual e mensal em diâmetro e 

altura foram calculadas seguintes equações: IAD = (D1 - D0)/t e IAH = (H1 - H0)/t, em que, 

IAD, incremento anual em diâmetro (mm), IAA, incremento anual em altura (mm), D1 e H1 

correspondem ao diâmetro e altura final, D0 e H0, diâmetro e altura inicial; t corresponde ao 

tempo em anos.  

2.3. Características foliares  

A espessura foliar foi determinada em duas folhas por planta e dois pontos por folha, 

com as folhas ainda frescas. Foram realizadas secções transversais com auxilio de um 

micrótomo de mesa. Os cortes foram observados em microscópico Olympus CX-31 e 

fotografados, acoplando uma câmara fotográfica Olympus SC-35. Em seguida, as imagens 

foram inseridas no programa ANATI QUANT versão 2.0 da Universidade Federal de Viçosa. 

A área foliar foi determinada com um medidor de área (Li-3000, Li-Cor, EUA), em 

seguida as folhas (duas por planta) foram levadas à estufa a 72 ºC onde permaneceram até 

atingirem peso constante. A área foliar específica (AFE) foi determinada como a razão entre 

área e massa foliar. A densidade foliar foi determinada dividindo a massa seca/volume, para 

isso, também foi determinado o volume foliar (área foliar* espessura da folha). 
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3. RESULTADOS 

As taxas de incremento anual em diâmetro (IAD) e altura (IAA) não apresentaram 

diferenças significativas entre as espécies (p > 0,05). A média de IAD foi de 0,67 mm ano
-1

, 

enquanto que para altura (IAA) a média atingiu 75,7 mm ano
-1

 (Figura 1). Os valores 

máximos e mínimos do incremento em diâmetro foram observados nas espécies M. paivae e 

M. guianensis respectivamente. Porém para IAA os maiores valores foram observados em E. 

bracteosa cuja média ficou próximo de 100 mm ano
-1

 (Figura 1B).  
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Figura 1. Média por espécie do incremento anual em diâmetro (IAD - A) e altura (IAA - B). 

Cada barra representa a média de quatro plantas por espécie. Barras seguidas pela mesma letra 

não diferem ao nível de 5% de probabilidade pelo teste de Tukey. 
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Para as características foliares os valores de densidade foliar foram estatisticamente 

diferentes entre as espécies (p < 0,01). Porém para espessura foliar, área foliar específica 

(AFE), velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e taxa de transporte de elétrons 

(JF) as médias foram semelhantes entre as espécies (p > 0,05; Tabela 1).  Para a condutância 

do mesofilo (gm) apenas P. carthagenensis diferiu entre as espécies (p > 0,05; Figura 2A), em 

contrapartida para a densidade foliar os valores oscilaram de 0,08 a 0,24 g cm3, onde os 

menores valores foram observados em M. paivae, M. guianensis e F. juruana (Figura 2B).  
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Figura 2. Média por espécie da condutância do mesofilo (gm - A) e da densidade foliar (B). 

Cada barra representa a média de quatro plantas e 2 folhas por planta. Barras seguidas pela 

mesma letra não diferem ao nível de 5% de probabilidade. 
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Tabela 1. Média com desvio padrão (DP) dos valores de área foliar específica (AFE), 

espessura e densidade foliar, índice de área foliar (IAF), fração de céu visível, velocidade 

máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e taxa de transporte de elétrons (JF). Cada valor 

corresponde à média de cinco espécies, sendo quatro plantas por espécie e duas folhas (exceto 

para IAF e FCV).  

 

Variável Média ± DP  CV (%) 

AFE (g m
-2

) 15,0 ± 0,8 11,2 

Espessura foliar (mm) 0,19 ± 0, 01 13,6 

Densidade foliar (g cm
3
) 0,11 ± 0,05 33,9 

IAF 5,0 ± 0,5 10,1 

FCV 0,016 ± 0,008 48,0 

Vcmax (µmol m
-2

 s
-1

) 20,9 ± 3,8 17,6 

JF (µmol m
-2

 s
-1

) 23,1 ± 2,9 12,7 

 

 

 

O efeito da espessura foliar foi observado apenas na condutância do mesofilo (Figura 

3A), onde uma tendência linear crescente foi observada. Entretanto, a densidade foliar causou 

efeito positivo tanto em gm quanto em Vcmax (Figura 3B-D). A taxa de transporte de elétrons 

(JF) não foi influenciada significativamente (p > 0,05) pela espessura e densidade da folha 

(Figura E,F).  
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Figura 3. Condutância do mesofilo (gm – A, D), velocidade máxima de carboxilação da 

Rubisco (Vcmax – B, E) e taxa de transporte de elétrons (JF – C, F) em função da espessura e 

densidade foliar. Dados coletados em cinco espécies florestais em condição de sub-bosque, 

sendo quatro plantas por espécie. Significativo a 1% (**) e 5% (*) e não significativo ao nível 

de 5% (ns).  
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A altura das árvores não afetou significativamente (p > 0,05) os processos difusivos 

tais como gm e gs (Figura 4A,B), em os parâmetros bioquímicos envolvidos no ciclo de 

Calvin, tais como Vcmax e Jmax (Figura 4C,D). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Condutância do mesofilo (gm – A), condutância estomática (gs – B), velocidade 

máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax –  C) e taxa de transporte de elétrons (JF – D) em 

função do incremento anual em altura (IAA). Dados coletados em cinco espécies florestais em 

condição de sub-bosque, sendo quatro plantas por espécie. Significativo a 1% (**) e 5% (*) 

de probabilidade e não significativo ao nível de 5% (ns).  
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Efeito da luminosidade do sub-bosque  

O índice de área foliar (IAF) e a fração de céu visível (FCV) não foram significativas 

(p > 0,05) entre os microsítios de cada espécies (Tabela 1). A média do IAF e de FCV foram 

5,0 ± 0,5 e 0,016 ± 0,008, respectivamente. Não houve efeito do ambiente luminoso expresso 

pela fração de céu visível nas taxas de incremento anual em altura (IAA) e diâmetro (IAD) 

nem na área foliar específica (Figura 5). Entretanto as pequenas variações nos níveis de 

luminosidade em cada microsítio causaram efeito significativo na espessura foliar (Figura 

5D).  
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Figura 5. Incremento anual em altura (IAA - A), incremento anual em diâmetro (IAD - B), 

área foliar específica (AFE – C) e espessura foliar (D) em função da fração de céu visível. 

Dados coletados em cinco espécies florestais em condição de sub-bosque, sendo quatro 

plantas por espécie. Significativo a 5% (*) de probabilidade e não significativo ao nível de 5% 

(ns).  
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4. DISCUSSÃO 

As médias de incremento em diâmetro relatadas nesse estudo são menores do que as 

médias descritas para espécies com DAP (diâmetro acima do peito) ≥ 10 cm em florestas 

tropicais (Clark e Clark 2001) e para Amazônia, 1 mm ano
-1

 (Vieira et al. 2005). Os baixos 

valores de incremento em espécies de sub-bosque podem estar relacionados à baixa 

luminosidade, a que as plantas em condição de sub-bosque estão expostas. Entretanto neste 

estudo não foi possível observar esta relação entre as taxas de crescimentos com a 

luminosidade do sub-bosque em virtude dos níveis de FCV terem sido semelhantes entre os 

microsítios de cada planta, o que tornou o ambiente luminoso uniforme no sub-bosque da 

floresta.  

Os valores de IAA e IAD relatados neste estudo são bastante valorosos, visto que, 

apesar de haver muitos estudos sobre o crescimento em diâmetro em árvores adultas da 

Amazônia (Vieira et al. 2005; Silva et al. 2002) ainda são escassos estudos envolvendo 

crescimento em altura e diâmetro das espécies arbóreas no ambiente de sub-bosque. A baixa 

variação nos dados IAF e FCV entre os microsítios de cada planta mostra que o ambiente 

luminoso no sub-bosque da floresta, na área do estudo, foi bastante uniforme. O IAF 

encontrado neste estudo é menor do que o valor descrito para uma floresta tropical da Costa 

Rica (Clark et al. 2008), onde obtiveram média de IAF de 6,0. Entretanto, estão dentro da 

faixa descrita para a Amazônia, onde valores entre 5,0 e 6,0 foram observados (Asner et al. 

2004; Mendes e Marenco 2010).  

Para espessura da folha e área foliar específica (AFE) os valores encontrados são 

comparáveis aos descritos para espécies de sub-bosque da Amazônia central (Marenco e 

Vieira 2005; Nascimento 2009; Magalhães 2010). As folhas de árvores adaptadas a ambientes 

com baixa luminosidade podem apresentar algumas modificações na forma, na organização 

das células do mesofilo juntamente com alteração nos processos bioquímicos e nas 
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características fotossintéticas em relação a plantas crescidas sob alta luminosidade (Boardman 

1977). Tais modificações incluem maior área foliar específica e menor espessura foliar 

(Oguchi et al. 2005), o que explicaria a relação positiva entre espessura e FCV. Isso 

aumentaria o número de cloroplastos e a quantidade de enzimas fotossintetizantes, dessa 

forma, a capacidade fotossintética por unidade de área foliar é otimizada.  

A relação positiva entre espessura foliar e a fração de céu visível mostrou que nos 

micro ambientes onde havia maior abertura do dossel e consequentemente maior incidência 

luminosa a espessura foi maior do que aquele micro ambiente que recebiam menor quantidade 

de luz, o que está de acordo com a literatura (Boardman 1977; Roderick et al. 2000; Oguchi et 

al. 2005).  

Syvertsen et al. (1995), apontaram uma relação importante entre condutância mesofilo 

e algumas características morfológicas, como a área de superfície mesofilo, espessura e 

densidade do tecido foliar, o que está de acordo com nossos resultados. Este autores 

atribuiram as variações da condutância mesofilo às mudanças tanto na massa foliar específica 

quanto para os teores de proteína solúvel na folha, indicando que as folhas mais grossas têm 

maior atividade fotossintética e geralmente gm mais elevada. Além disso, gm é fortemente 

relacionado com a espessura da folha e com o conteúdo de nitrogênio das folhas, o que 

provavelmente reflete na carboxilação da Rubisco.  

Hanba et al. (1999) também desenvolveram estudo sobre a influencia da anatomia 

foliar nos valores de gm. Em folhas anfiestomáticas (tabaco), Evans et al. (1994) relataram 

que gm não foi afetada pelas estruturas internas da folha. Entretanto, alguns estudos realizados 

com folhas extremamente grossas (plantas CAM), indicaram que o aumento da espessura 

foliar pode ocasionar queda nas resistências de transferência do CO2 (Maxwell et al. 1997; 

Teeri et al. 1981). Nossos dados parecem concordar com a teoria de Nobel (1991) onde uma 

relação positiva entre a condutância de difusão interna foi corretada com a espessura do 
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mesofilo. Segundo o autor, uma folha mais espessa pode apresentar maior área de difusão do 

CO2 nas células do mesofilo em relação a folhas mais finas, que provavelmente apresentam a 

área do mesofilo mais compactada.   

Alguns estudos (Han 2011; Whitehead et al. 2011; Woodruff et al. 2008) tem 

mostrado a relação significativa entre entre gm e a altura das árvores. Woodruff et al. (2008) 

em estudo realizado com coníferas mostraram que gm diminui com a altura das arvores, estes 

autores sugerem que a gravidade e a distância do percurso da água foram provavelmente os 

principais determinantes nesta tendência, em virtude desses efeitos no potencial hídrico da 

folha. Além disso, as mudanças em gm com a altura das árvore podem ocorrer em proporção 

às mudanças de gs e das taxas fotossintéticas, que declinam com o altura das árvores 

(Niinemets et al. 2009; Steppe et al. 2011). Entretanto, baixa variação entre a altura das 

arvoretas, ou seja, as repetições apresentavam caracteristicas morfológicas e fisiológicas 

semelhantes, explicaria a falta de relação entre gm e a altura das arvoretas.  

 

5. CONCLUSÃO 

1. Variações mínimas na luminosidade do sub-bosque não são suficientes para causar efeito 

nas taxas de incremento em altura e diâmetro das espécies condicionadas a este tipo de 

ambientes na floresta Amazônica nas espécies aqui estudadas. Porém, a espessura foliar 

parece ser sensível às oscilações de luz que ocorrem em cada microsítio. 

2. Não é possível observar grandes mudanças na resistência mesofílica quando as árvores 

apresentam condições fisiológicas semelhantes. Entretanto, a condutância do mesofilo 

responde bem as pequenas oscilações nas características foliares tais como espessura e 

densidade foliar, o que reforça a importância da estrutura foliar na difusão interna do CO2. 
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5. SÍNTESE 

Estudar a magnitude que envolve o deslocamento do CO2 da atmosfera até os sítios de 

carboxilação nos cloroplastos é um grande desafio. A obtenção de valores da condutância do 

mesofilo e da concentração de CO2 presente nos cloroplastos (Cc) em espécies amazônicas é o 

ponto de partida para que outros estudos relacionados ao tema sejam realizados a fim de 

preencher as lacunas abertas neste estudo. A partir dos dados de Cc, alguns parâmetros 

fotossintéticos tais como a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e a taxa de 

transporte de elétrons (Jmax) poderão ser calculadas para obterem-se valores mais realísticos 

sobre o estado fisiológico das plantas.  

No capítulo 1 estudou-se como a condutância do mesofilo (gm) varia em função das 

mudanças nas concentrações de CO2, bem como a diferença entre a velocidade máxima de 

carboxilação da Rubisco e a taxa de transporte de elétrons calculados com a concentração de 

CO2 nos espaços intercelulares (Ci) e aqueles calculados utilizando Cc. No capítulo 2, 

determinou-se o efeito do horário do dia nos parâmetros de trocas gasosas e da fluorescência 

da clorofila. No capítulo 3, foram investigados os efeitos de componentes minerais foliares 

tais como nitrogênio, fósforo, magnésio, cálcio e potássio na condutância do mesofilo. E por 

fim, no capítulo 4 estudou-se como as pequenas variações de luminosidade a que as plantas 

em condições de sub-bosque estão expostas influenciam no crescimento e nas características 

foliares, também se a altura das árvores estudadas influenciam nos valores de gm.  

Concluiu-se, que os valores de Vcmax e Jmax calculados com Ci são subestimados em 

relação àqueles valores obtidos quando os cálculos foram realizados utilizando Cc, o que 

denota a grande importância da utilização desses valores nos modelos que prognosticam as 

mudanças climáticas. A condutância do mesofilo dessas espécies adaptadas a condições de 

sub-bosque mostraram ser sensíveis às mudanças nas concentrações de CO2, ao horário do 

dia, ao conteúdo de nitrogênio e a espessura da folha mostrando a sensibilidade desta 

resistência nas variações anatômicas das folhas e ambientais. 
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