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Sinopse: 

Estudou-se as características ecofisiológicas das espécies Pagamea duckei, Pradosia 

schomburgkiana , Ouratea spruceana e Swartzia dolichopoda na vegetação de 

Campina, na Amazonia Central, dando ênfase nas trocas gasosas, fluorescência da 

clorofila a, relações hídricas, características nutricionais, anatômicas e funcionais das 

folhas em respostas as mudanças climáticas que ocorrem entre os períodos de maior e 

menor precipitação. 
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RESUMO 

Espécies de Campina estão frequentemente sujeitas a períodos de alta irradiância, temperatura 

e limitação hídrica. As condições microclimáticas e as características oligotróficas destas 

áreas direcionam as características desta vegetação. Diferentes espécies desenvolvem 

diferentes estratégias que convergem em sucesso de sobrevivência e colonização. O 

conhecimento das características funcionais destas espécies se faz necessário para entender as 

respostas destas plantas às condições ambientais atuais, e como o comportamento fisiológico 

poderá ser afetado frente às mudanças climáticas. Neste sentido, estudou-se a eficiência 

fotossintética de captura e processamento de energia, diurna e sazonal; o comportamento das 

trocas gasosas em resposta à irradiância, CO2 e temperatura foliar; o potencial de água na 

folha; a eficiência no uso da água; a área foliar; a massa seca por área de folha (MSA); 

concentração de pigmentos cloroplastídicos; características anatômicas foliares; concentração 

de nutrientes no solo e folhas (jovens, adultas e senescentes); e a eficiência na utilização de 

nutrientes das espécies Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea 

spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD) crescendo naturalmente na Reserva Biológica 

de Campina do INPA, Manaus, AM e analisadas no período chuvoso e seco. A eficiência 

quântica máxima do fotossistema II teve redução que variou de 8.5% para SD até 14% para a 

PD. Todas as espécies apresentaram diminuição da fluorescência máxima ao longo do dia no 

período seco. A fotossíntese máxima da PS e OS apresentam redução no período seco de 32% 

e 31%, respectivamente. As espécies PD, PS e OS apresentaram maiores valores de 

condutância estomática no período chuvoso e a SD não diferiu entre os períodos. A MSA foi 

proporcional à eficiência na utilização de nitrogênio, fósforo e potássio, com menores valores 

para a PD. A PD apresentou o menor índice estomático. Estes dados sugerem que no período 

seco, com a baixa disponibilidade hídrica e altas irradiâncias, ocorre o acúmulo de quinona A 

reduzida ao longo do dia, provavelmente aumentando a fluorescência máxima, além das 

menores atividade da Rubisco, em resposta ao fechamento estomático. Espécies melhores 

aclimatadas as condições microclimáticas da campina apresentam maiores taxas de dissipação 

de energia, como a PD e SD. O menor potencial hídrico foliar resultou em menores taxas 

fotossintéticas, e redução da condutância estomática, como é comum a outras espécies 

escleromórficas. Diante disto, as variações climáticas ao longo do ano devem regular o 

balanço de carbono anual. As espécies com maiores valores de MSA compensam o alto custo 

de construção foliar com maiores eficiências na utilização de nutrientes como: N, P e K. 

Portanto, as espécies estão sujeitas ao estresse dinâmico no aparato fotossintético na estação 

chuvosa, e, na estação seca, a um estresse crônico. As características fotossintéticas permitem 

classificar as espécies PS e OS como sensíveis à seca e a PD e SD tolerantes à seca. Acima de 

38°C foliar as espécies apresentam queda na fotossíntese. A limitação nutricional e hídrica 

parecem ser os principais fatores abióticos que direcionaram as características funcionais das 

folhas das espécies estudadas. 
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ABSTRACT 

 

Ecophysiology of arboreal species of Campina in the Central Amazonia. Campina species are 

frequently exposed to periods of high irradiance, temperature and water limitation. 

Environmental microclimate traits and the oligotrophic soil, drive the characteristics of 

campina plants. Different species developed different strategies that converge in abilities of 

survival and colonization. The knowledge of functional traits becomes necessary to 

understand the plant responses to actual environmental conditions, and how the physiology 

behavior could be affected by climate changes. Was studied the diurnal and seasonal 

photosynthetic efficiency of quantum capture and energy transfer; the leaf gas exchange 

responses to light, CO2, and leaf temperature; leaf mass per area (MSA); chloroplast 

pigments; leaf anatomics features; soil nutrient content; young, adult and senescent leaves 

nutrient content; and photosynthetic nutrient use efficiency of Pagamea duckei (PD), 

Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana (OS) and Swartzia dolichopoda (SD) 

species on Reserva Biológica de Campina do INPA, Manaus, AM, Brazil, and data was 

analyzed on different rainy periods. The maximum quantum efficiency of photosystem II was 

reduced which ranged from 8.5 % (SD) to 14 % (PD). All species showed a decrease in 

maximum fluorescence throughout the day in the dry season. The maximum photosynthesis 

of PS and OS present reduction in the dry period of 32 % and 31 % , respectively. The species 

PD, PS and OS showed higher stomatal conductance in the rainy season and the SD did not 

differ between periods. The MSA was proportional to the efficient use of nitrogen, 

phosphorus and potassium, with lower values for PD. The PD had the lowest stomatal index . 

These data suggest that in the dry, with low water availability and high light intensities, due to 

the accumulation of the quinone reduced throughout the day, probably increasing the 

fluorescence maximum, beyond the lower activity of Rubisco in response to stomatal closure. 

Species more acclimated to microclimate conditions of Campina had higher rates of energy 

dissipation, such as PD and SD. The lower leaf water potential resulted in lower 

photosynthetic rates and reduced stomatal conductance, as is common to other species 

scleromorphic. Given this, climatic variations throughout the year should set the annual 

carbon balance. The species with higher MSA offset the high cost of leaf construction with 

greater efficiencies in the use of nutrients such as N, P and K. Therefore, the species are 

subject to dynamic stress on the photosynthetic apparatus in the rainy season and the dry 

season, to chronic stress. Photosynthetic characteristics for classifying species PS and OS as 

sensitive to drought and PD and SD as drought tolerant. Above 38 ° C leaf species have 

decrease in photosynthesis. The nutrient limitation and water are the major abiotic factors that 

guided the functional characteristics of the leaves of the species studied. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

O bioma Amazônia compreende uma área de 4.196.943 km², que representa cerca de 

50% do território nacional. Sua heterogeneidade fitofisionômica tem sido atribuída 

principalmente às diferentes condições climatológicas, topográficas, geológicas e edáficas 

encontradas em seu território (Bigarella e Ferreira, 1985; IBAMA, 1995). Dentre as 

formações vegetacionais encontradas, podemos citar: Floresta ombrófila densa, Floresta 

ombrófila aberta, Floresta estacional semidecídua, Vegetação oligotrófica dos pântanos 

(Campinarana), Savana estépica (campos de Roraima), Savana e Formações pioneiras (Veloso 

e Góes-Filho, 1982; IBGE, 1993; Coutinho, 2006). 

Destas fitofisionomias encontradas, àquelas que crescem sobre areia branca ocupam 

aproximadamente 282.300 km², ou seja, por volta de 7% do total de florestas primárias da 

bacia amazônica (Roberts et al. 1998). Vegetações sobre areia branca também são 

encontradas em outros países Amazônicos, como na Venezuela, Suriname, Guiana, Peru e 

Colômbia (Blydenstein, 1967; Anderson, 1981; Jordan, 1985). 

Na Amazônia brasileira, a principal formação vegetacional sobre areia é denominada 

Campina. De acordo com Anderson et al. (1975) a Campina caracteriza-se por vegetação 

aberta, com características escleromórficas, baixa diversidade de indivíduos, alto endemismo, 

altura máxima de 2 a 3 metros, com formações de “ilhas de vegetação” com algumas espécies 

dominantes, cercadas de areia branca exposta (Figura 1). 

 

 

Figura 1: Reserva Biológica de Campina do INPA localizada no km 42 da rodovia BR-174 (2º 34'S; 60º 02'W).  

Fotografia ilustrativa da Vegetação de Campina.  
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Esta vegetação apresenta adaptações às condições de pobreza nutricional do solo, fato 

que contribui, em grande parte, para que esta tenha sido considerada uma das formações 

vegetacionais amazônicas mais frágil e vulnerável às atividades antrópicas (Luizão, 1995; 

Silveira, 2003; Rodrigues, 2009). 

As condições físicas e químicas do meio edáfico, associadas às altas irradiâncias, 

assim como, elevadas temperatura do ar, direcionam as modificações vegetacionais em nível 

anatômico, morfológico e fisiológico, que podem variar, de acordo com a espécie e com o 

nível e intensidade em que as plantas estão expostas a estes fatores, refletindo nos padrões de 

distribuição, na sobrevivência e no crescimento (Miner et al. 2005). 

Plantas que crescem em ambientes com baixa disponibilidade nutricional podem 

desenvolver estratégias para aumentar a absorção mineral, como o desenvolvimento de um 

vigoroso sistema radicular ramificado (Forde e Lorenzo, 2001). Adicionalmente, dominantes 

nestas áreas, apresentam outras estratégias para a conservação de nutrientes, como a alta 

capacidade de remobilização dos nutrientes durante a senescência (antes da abscisão foliar), 

além de poderem apresentar maior longevidade foliar (Wright e Westoby, 2003). 

As condições nutricionais que as plantas estão sujeitas afetam sobremaneira a 

produtividade fotossintética, principalmente em função das concentrações de nitrogênio e 

fósforo. Nitrogênio (N) e fósforo (P) são os nutrientes que quase sempre limitam a 

produtividade primária em inúmeros ecossistemas, como na Amazônia, onde os solos são 

pobres em fósforo, e, por outro lado, o aumento da quantidade de N e P foliar normalmente 

eleva a fotossíntese máxima (Wright et al. 2004; Elser et al. 2007). Isso se deve ao fato da 

maior parte do N foliar ser constituinte de proteínas envolvidas diretamente na fotossíntese, 

especialmente a ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase oxigenasse (Rubsico) e o P ser requerido 

durante a fotossíntese para a produção de adenosina trifosfato (ATP), para a produção e 

exportação de triose-fosfato, e para a regeneração de ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP) (Stitt e 

Krapp, 2002; Reich et al. 2009). 

Como a concentrações de N e P foliar estão diretamente relacionadas com a eficiência 

do fotossistema II (PSII), a limitação de N e P reduz a utilização da luz absorvida pela folha, 

deixando as espécies mais vulneráveis a situações de estresse que as de ambientes ricos do 

ponto de vista nutricional (Chen e Cheng, 2003; Niyogi, 2000). 
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Além da condição nutricional, a disponibilidade de água é outro fator ambiental que 

influência na eficiência fotossintética de espécies tropicais (Souza et al. 2010). Espécies de 

ambientes com limitações hídricas, como a Campina, apresentam adaptações de modo a evitar 

ou minimizar o estresse hídrico (Rodrigues, 2009). Em geral, os mecanismos de tolerância ao 

estresse hídrico envolvem eficiente mecanismo de abertura e fechamento estomático. Estas 

respostas aumentam a eficiência na utilização da água, ou seja, a captura de CO2 se dá com 

menor custo de perda de água (Nogueira et al. 2001;  Zhang et al. 2005; Enmerich, 2007; 

Wang et al. 2007; Gonçalves et al. 2009). 

A temperatura foliar e a concentração de CO2 são outros fatores que também afetam a 

fotossíntese. As mudanças na fotossíntese atribuídas à temperatura são consequências das 

mudanças na atividade enzimática. O aumento da temperatura estimula a atividade enzimática 

e aumenta a fotossíntese até determinado limite, podendo haver decréscimo de sua atividade 

acima da temperatura ótima. Em relação a concentração de CO2, observa-se que, a curto 

prazo, o incremento leva ao aumento da fotossíntese, principalmente, se este for limitante em 

função da quantidade de irradiância incidente. Por outro lado, em altas concentrações, em 

longo prazo, observa-se queda na fotossíntese por ajustamentos bioquímicos a anatômicos 

(Smith e Dukes, 2013). 

Considerando as características físicas e biológicas da vegetação de campina, estas 

espécies podem estar sujeitas a situações frequentes de estresse (Medina et al. 1990; Sobrado, 

2008; Rodrigues, 2009; Sobrado, 2010). As condições abióticas que levam as plantas a 

passarem por situações de estresse, como alta irradiância, temperatura e baixa disponibilidade 

hídrica, poderá se intensificar, mediante estudos preditivos das mudanças climáticas globais 

em que prevêem possibilidades para Amazônia de aumento das temperaturas, secas mais 

prolongadas, diminuição da pluviosidade anual, podendo levar ao aumento da flamabilidade 

da vegetação amazônica como um todo, e tendenciando-a a formações vegetacionais mais 

savânicas (Fearnside, 2007). 

Neste contexto, a expectativa é que áreas naturais de campina possam ser investigadas 

como sistemas modelo visando construir previsões mais realistas sobre o processo de 

savanização na Amazônia. Assim, estudos em vegetação de campina que forneçam 

informações do comportamento de diferentes espécies crescendo em ambientes estressantes 

onde a relação entre investimento em construção e manutenção foliar, eficiência na utilização 

de nutrientes, comportamento fotossintético e absorção de nutrientes ao longo da vida foliar 
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podem trazer novas perspectivas para o entendimento da ecofisiologia das espécies 

amazônicas às mudanças climáticas. 

Portanto, espécies de vegetação de Campina foram investigadas em períodos distintos 

de precipitação e analisados quanto às características funcionais da fotossíntese, nutrientes e 

uso da água. Nesta tese, estas informações foram sistematicamente apresentadas em três 

capítulos, são eles: 

I - Fotoinibição dinâmica e crônica de quatro espécies lenhosas de Campina na 

Amazônia Central 

II - Trocas gasosas foliares em resposta a variações de precipitação de espécies nativas 

de Campina na Amazônia Central 

III - Características funcionais foliares de espécies arbóreas nativas de Campina na 

Amazônia Central 
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OBJETIVOS 

 

Objetivo Geral 

 

Investigar o comportamento funcional de espécies de Campina com diferentes 

estratégias foliares, com ênfase nas mudanças ecofisiológicas direcionadas por fatores 

abióticos do ambiente de Campina, como água, luz, temperatura e nutrientes em distintos 

períodos de precipitação. 

 

Objetivos Específicos 

 

- Analisar o comportamento diurno e sazonal da absorção e transferência de energia no 

complexo fotossintético de quatro espécies de Campina. 

- Determinar as trocas gasosas em diferentes períodos de precipitação, analisando as respostas 

da fotossíntese, condutância estomática e transpiração ao aumento da radiação 

fotossinteticamente ativa, concentração de CO2 e temperatura foliar. 

- Analisar o status hídrico foliar das diferentes espécies nos diferentes períodos de 

precipitação. 

- Investigar as respostas funcionais foliares as condições ambientais de espécies com 

diferentes comportamentos fenológicos. 

- Determinar a eficiência de utilização de nutrientes de folhas adultas e a mobilização de 

nutrientes ao longo da vida foliar. 
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Capítulo I 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fotoinibição dinâmica e crônica de quatro espécies lenhosas de Campina 

na Amazônia Central 
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1. INTRODUÇÃO 

 

O alto índice de irradiância e a pluviosidade são características físicas e 

climáticas marcantes na região Amazônica (Fisch et al. 1998). A irradiância é um fator 

determinante para sobrevivência, distribuição e crescimento das plantas, que pode ser 

regulado pela variação de disponibilidade e frequência deste recurso nos diferentes 

biomas do globo terrestre. A capacidade que a espécie apresenta de potencializar a 

captura quando este recurso é escasso, ou diminuir a absorção quando este é excessivo, 

pode ser considerada como um dos atributos funcionais nas plantas (Pooter, et al., 

2008). 

Mudanças diárias e sazonais de irradiância no campo podem variar desde níveis 

baixos, limitando a fotossíntese, até níveis mais altos do que a quantidade de energia 

requerida pelas plantas para manter o processo fotossintético adequado (Björkman e 

Demming-Adams, 1995; Wittmann et al., 2001), que podem levar a efeitos negativos no 

aparato fotossintético, e por outro lado, induzem respostas morfológicas, bioquímicas e 

fisiológicas na planta para minimizar tais efeitos (Lichtenthaler et al., 2007). 

Dentre alguns mecanismos bioquímicos das plantas utilizados como estratégia 

para reduzir a quantidade de energia absorvida, podemos citar a redução do tamanho 

funcional do complexo antena, o crescimento controlado de dissipação de energia pelos 

fotossistemas, e o aumento da quantidade de fotossistema I (PSI), que aumenta a 

velocidade de redução dos aceptores finais de elétrons (NADP, Ferredoxina) (Cascio et 

al. 2010). 

Nestas situações de alta irradiância, parte da energia absorvida que não é 

utilizada para fixação do carbono pode ser prejudicial para o sistema fotossintético, 

alterando a estrutura e funcionalidade, por exemplo. Por outro lado, se o excesso de 

energia for rapidamente removido por rotas alternativas, pode-se evitar a formação de 

espécies reativas de oxigênio, fortes agentes oxidantes, capazes de danificar estruturas 

celulares como lipídios de membrana e DNA (Pospíšil, 2012).  

Apesar das estratégias para evitar os danos causados pelo excesso de irradiância, 

espécies tropicais são constantemente sujeitas às situações de estresse pelo excesso de 

irradiância, podendo este estar combinado a altas temperaturas e baixa disponibilidade 

hídrica em determinado período do ano. Estas situações podem levar a inibição da 

atividade do fotossistema II (PSII), fenômeno conhecido como fotoinibição (Powles, 
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1984).  O grau de fotoinibição, portanto, depende do equilíbrio entre os danos causados 

no PSII e os reparos de tais danos (Murata, et al., 2007).  

Assim, quando as plantas estão sujeitas a pequenos períodos de estresse, 

podendo recuperar-se posteriormente sua eficiência fotossintética, podemos dizer que 

esta é uma fotoinibição dinâmica. Por outro lado, quando o tempo de exposição ao fator 

estressante é longo o suficiente a não permitir a recuperação fisiológica do distúrbio 

causado, temos a fotoinibição crônica (Osmond, 1994; Osmond e Grace, 1995). 

Atualmente existem muitas técnicas experimentais para investigação das 

características energéticas dos sistemas fotossintéticos das plantas. A clorofila a quando 

iluminada, emite uma fração da luz absorvida como fluorescência. A análise da 

fluorescência da clorofila a é importante técnica para avaliar a eficiência fotossintética 

da planta, especialmente o comportamento do PSII. Esta técnica permite a rápida 

acumulação de informação sobre o processo fotoquímico e não fotoquímico que ocorre 

nos cloroplastos e o estudo das características relacionadas à absorção e transferência de 

energia na cadeia transportadora de elétrons, favorecendo o entendimento dos processos 

fisiológicos dependentes de luz e a própria ecologia das espécies. (Strasser et al., 2004). 

Portanto, por meio do uso da fluorescência da clorofila a este trabalho investigou 

o comportamento de absorção e transferência de energia luminosa em folhas de quatro 

espécies de Campina, com as seguintes hipóteses: (1) Espécies que colonizam 

ambientes potencialmente estressantes, como a Campina, apresentam respostas 

similares às condições ambientais; (2) A eficiência fotossintética apresenta diferenças 

ao longo do dia e nos períodos chuvoso e seco; e (3) Análises da eficiência 

fotossintética na antemanhã, período do dia que antecede o nascer do sol, permitem 

avalizar se as espécies estão passando por situações de fotoinibição dinâmica ou 

crônica. 

 

 

 

 

 



23 

 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Campo experimental 

O estudo foi realizado na Reserva Biológica de Campina do INPA, localizada 

no km 42 da rodovia BR-174, Manaus - Boa Vista (2º 34'S; 60º 02'W). A reserva está 

localizada 47 metros acima do nível do mar (Figura 2) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2: Imagem de satélite do município de Manaus e imediações, indicando a localização da Reserva 

da Campina - INPA com detalhes da mancha de campina aberta. Fonte: Google Earth. 

 

O clima da reserva, segundo classificação de Köppen, caracteriza-se como 

Ami, do tipo tropical chuvoso, com precipitações médias de 2.800 mm distribuídos em 

dois períodos do ano distintos (Falesi, 1971): chuvoso, ocorrendo entre os meses de 

dezembro e maio; e o seco, entre os meses de junho e novembro (Figura 3). A umidade 

relativa média do ar varia entre 85,4 e 94% (Ferreira, 1997). A temperatura média 

apresenta o menor valor de 25,1ºC nos mês de março, e o maior valor de 27ºC nos 

meses de setembro e outubro, podendo chegar a valores absolutos de 38ºC (Falesi, 

1971) (Figura 3). 

Google Earth 
Google Earth 
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Figura 3: Preciptação média (mm), temperatura média, temperatura máxima absoluta e temperatura 

mínima absoluta (°C) (1986 – 2011) da estação metereológica da CEPLAC (Comissão Executiva da 

Lavoura Cacaueira), localizada no km 50 da BR-174 (02° 33’ S e 60° 01’ W) Manaus, Amazonas. 

Os solos da área amostrada são classificados como espodossolos cárbicos 

hidromórficos (EMBRAPA, 1999), sendo caracterizados pelo acúmulo de carbono 

orgânico, principalmente, alumínio no horizonte B espódico, profundidade variável, 

textura arenosa e drenagem viável. Os intensos processos de intemperismo, sobretudo 

lixiviação, associados a outras características, como elevada acidez, baixa capacidade de 

troca de cátions e saturação de bases e baixas concentrações de nutrientes, ocasionam a 

pobreza de nutrientes apresentadas por estes solos (Tiessen et al., 1994). 

A formação é de sedimentos terciários, pertencentes à formação de Alter do 

Chão, do grupo Javari (Cunha et al. 1994). 

 

2.2 Espécies estudadas 

Para a seleção das espécies estudadas foram utilizados dois critérios: (1) que 

fosse uma das espécies de maior índice de valor de importância (Ferreira, 1997) e (2) 

que apresentasse comportamento fenológico foliar distinto das outras espécies 

escolhidas, de acordo com Alencar (1990).  

As espécies selecionadas foram: Pagamea duckei Standl, Pradosia 

schomburgkiana (A.DC.) Cronq.subsp. Schomburgkiana, Ouratea spruceana Engl., 

Swartzia dolichopoda Cowan. 

- Pagamea duckei Standl 
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Espécie da Família Rubiaceae, não apresenta evento de perda de folha 

significante, e emite folhas durante todo o ano. 

- Pradosia schomburgkiana (A.DC.) Cronq.subsp. Schomburgkiana  

Espécie da Família Sapotaceae,  com perda foliar, que ocorre tanto na estação 

chuvosa quanto na seca, nos meses de maio e outubro respectivamente. Perda total das 

folhas. 

- Ouratea spruceana Engl. 

Espécie da família Ochnaceae. A mudança foliar ocorre entre os meses de agosto 

e novembro, com emissão de folhas novas e a perda de folhas no período seco. 

- Swartzia dolichopoda Cowan 

Espécie da família Fabaceae, subfamília Papilionoideae. Não ocorre perda foliar 

significante, com emissão de folhas jovens, predominantemente, em julho e novembro, 

durante a estação seca. 

Neste estudo, as espécies Pagamea duckei, Pradosia schomburgkiana, Ouratea 

spruceana e Swartzia dolichopoda serão identificadas pelas letras maiúsculas PD, PS, 

OS e SD, respectivamente. 

 

Figura 4: Fotografia das folhas das espécies estudadas. Pagamea duckei (PD); Pradosia schomburgkiana 

(PS); Ouratea spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). Foto: João Victor F. C. Rodrigues 

 

  

 PD 

OS 

PS 

SD 
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2.3 Determinação da fluorescência da clorofila a 

A fluorescência da clorofila a foi determinada utilizando-se um fluorômetro 

portátil (Plant Efficiency Analyser-MK2– 9600 – Hansatech Instruments, King’s Lynn, 

Norfolk, UK) em folhas sadias e completamente expandidas.  

As medições foram realizadas em cinco períodos ao longo do dia: antemanhã, 

9h, 12h, 15h e às 18h, em dez indivíduos por espécie, em cinco folhas por indivíduo. As 

análises representativas dos períodos chuvoso e seco foram realizadas nos meses de 

Fevereiro e Outubro, respectivamente. Foram realizadas medidas durante três dias 

consecutivos, totalizando 3000 leituras por período. As folhas foram submetidas a 

adaptação ao escuro por 30 minutos e, em seguida, expostas a um pulso de luz saturante 

de intensidade de 3000 µmol m
-2

 s
-1

 emitidos por seis diodos (comprimento de onda de 

650 nm) durante 1 segundo, com irradiância homogênea nos 4mm de diâmetro avaliado 

da folha.  

A fluorescência foi registrada com resolução de 12 bits (valores entre 0 e 4094). 

Então, obtiveram-se os valores de fluorescência inicial (F0) (Fluorescência basal na 

intensidade de 50µs,), fluorescência F50µs (momento em que todos os centros de reação 

do PSII estão abertos, ou seja, quando o aceptor primário de elétrons, a quinona QA, 

está completamente oxidada, utilizado, portanto, como F0 neste trabalho), F100µs, F300µs, 

F2ms, F30ms, fluorescência máxima (FM) e fluorescência variável (Fv= FM – F0). A partir 

destes dados foram calculados parâmetros apresentados na Tabela 1. 

Também foi analisado o transiente da fluorescência, plotado numa escala de 

tempo logarítmica, que permite observar as etapas intermediárias, denominada J-I desde 

o nível basal, denominada O até a última etapa, denominada P (O-J-I-P teste). A partir 

deste transiente de fluorescência obtêm-se informações sobre o fluxo de energia no PSII 

em diferentes níveis (Tsimilli-Michael e Strasser, 2008). 
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2.4 Análises estatísticas 

O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado, obedecendo  

esquema fatorial 4x2 com quatro espécies e dois períodos de precipitação (chuvoso e 

seco), com dez repetições (indivíduos) por espécie por período. Os resultados obtidos 

foram submetidos à análise de variância (ANOVA) e as médias foram comparadas pelo 

teste de Tukey (p ≤ 0,05). A normalidade dos dados foi testada utilizando-se o teste W 

Shapiro-Wilk. Os programas estatísticos utilizados na análise dos dados foram o 

Statistica versão 7.0 (StatSoft Inc., 2003 East 14th Street, Tulsa, OK, USA) e o Assistat 

7.6 Beta (Universidade Federal de Campina Grande, Campina Grande, PB, Brasil) 

  



28 

 

 

 
Tabela 1 

Detalhamento dos dados obtidos e calculados a partir da Fluorescência da clorofila a, e parâmetros usados 

neste texto (modificado de Strasser et. al. 2004). 

 Fórmulas Definições 

Parâmetros de fluorescência   

F0 = F50μs (O)  Fluorescência em 50 μs 

FJ = F2ms (J)   Fluorescência em 2 ms 

FI = F30ms (I)   Fluorescência em 30 ms 

PA = FM  (P)   Fluorescência máxima 

F100μs  Fluorescência em 100 μs 

F300μs  Fluorescência em 300 μs 

TFmax  Tempo para alcançar FM (ms) 

Parâmetros calculados   

Fv = (FM- F50μs) Fluorescência variável 

VK = (F300μs-F50μs) / (Fm- F50μs) Fluorescência variável relativa a 300μs 

VJ = (F2ms- F50μs) / (Fm- F50μs) Fluorescência variável relativa a 2 ms 

VI = (F30ms-F50μs) / (Fm- F50μs) Fluorescência variável relativa a 30 ms 

OEC = 1-(VK/VJ)  Complexo de evolução do oxigênio 

M0 = [4.(F300μs-F50μs) / (Fm- F50μs)] Taxa líquida de PSII fechados 

SM = (area/Fv) Área normalizada 

N = SM.M0.(1/VJ) Número de retornos da QA 

Fluxos específicos (RC)   

ABS/RC = [(TR0/RC) / (TR0/ABS)] Tamanho efetivo do complexo antena por 

RC ativo 

TR0/RC = (M0/VJ) Máxima captura por RC 

DI0/RC = [(ABS/RC) - (TR0/RC)] Dissipação do RC ativo 

ET0/RC = [(TR0/RC) (ET0/ TR0)] Taxa de transporte de elétrons por RC 

Fluxos fenomenológicos (CS)   

ABS/CS Proporcional a F0 Número de fótons absorvidos por CS 

TR0/CS = (ABS/CS) (TR0/ABS)  Energia capturada por CS 

DI0/CS = (ABS/CS) - (TR0/CS) Energia dissipada por CS  

ET0/CS = (ET0/RC) (RC/CS) Transporte de elétrons por CS 

RC/CS = (ABS/CS) (RC/ABS) Densidade de centros de reação por CS 

Rendimentos   

δRo (RE0/ET0) = (FM − FI)/(FM − FJ) Probabilidade de o elétron ser transportado da PQ- 

para aceptor do fotossistema I 

ΨEo (ET0/TR0) = 1-VJ Probabilidade da energia de excitação capturada 

pelo RC II mover um elétron após a QA
-  

φPo (TR0/ABS) = Fv/Fm = 1-( F50μs /FM) Eficiência quântica máxima do fotossistema II 

φDo (DI0/ABS) = DI0/ABS = 1-φPo = (F50μs /FM) Eficiência quântica máxima de de-excitação 

não fotoquímica 

φEo (ET0/ABS) = φPo . Ψ0 =  [1- (F50μs /FM)] (1-VJ) Eficiência quântica máxima do transporte de 

elétrons
 

φRo (RE0/ABS) = [1- (F0/FM)](1-VI) = 1- FI/FM Eficiência quântica máxima dos elétrons que 

atingem o receptor 

Índice de vitalidade   

PIABS = (RC/ABS)[φPo/(1- φPo)][ Ψ0/(1- Ψ0) Índice de desempenho (potencial) para a 

conservação de energia de fótons absorvidos 

pelo PSII para a redução dos aceptores de 

elétrons. 
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3. RESULTADOS 

Ao longo do dia, tanto no período chuvoso quanto no período seco, a espécie 

Pagamea duckei (PD) apresentou quedas nos valores da razão FV/FM. No período 

chuvoso, às 15h houve redução de 14% em relação à antemanhã (0,70 ± 0,09 e 0,80 ± 

0,02). No período seco houve redução de aproximadamente 6% às 9h em relação a 

antemanhã. Ao longo do dia os valores continuaram abaixo dos observados na 

antemanhã, porém, as 18h foi restabelecido os valores da antemanhã (0,78 ± 0,03) 

(Figura 5). Ao analisar o parâmetro ΨEo, tanto no período chuvoso quanto no seco, 

houve comportamento similar, com queda de 10% ao longo do dia. Em relação ao PIABS 

a P. duckei apresentou diferenças sazonais. No período chuvoso, este parâmetro reduziu 

aproximadamente 47% ao meio dia (0,75 ± 0,41) em relação à antemanhã (1,42 ± 0,92). 

No período seco, a redução do PIABS foi, em média, aproximadamente 20% ao longo do 

dia, quando comparando com a antemanhã (Figura 5). 

No período chuvoso observou-se que os valores da razão FV/FM são constantes 

ao longo do dia para a espécie Pradosia schomburgkiana (PS). No período seco, 

observou-se queda de aproximadamente 9% ao meio-dia (0,71 ± 0,06) em comparação a 

antemanhã (0,78 ± 0,01). Quando analisado o ΨEo, tanto o período chuvoso, quanto o 

seco, não apresentam diferenças ao longo do dia. Entretanto, para os valores de PIABS 

houve redução de 32%, com valores médios de 1,57 ± 0,36 no período da antemanhã, e 

de 1,06 ± 0,22 às 18h, no período chuvoso (Figura 5). No período seco houve 

decréscimo de 54% às 12h, comparado com a antemanhã (1,91 ± 1,2 e 4,12 ± 1,4 

respectivamente). 

No período chuvoso, os valores da razão FV/FM, apresentaram decréscimo de 

12% às 12h (0,71 ± 0,05), quando comparado com os valores medidos no período de 

antemanhã (0,81 ± 0,01). Para a espécie Ouratea spruceana (OS), observa-se que apesar 

aumento do FV/FM às 18h (0,75 ± 0,07) quando comparado com a leitura de 12h, este 

valou permaneceu aproximadamente 7% abaixo dos valores de antemanhã. No período 

seco, os valores de FV/FM apresentam decréscimo de aproximadamente 6% ao meio-dia 

(0,74 ± 0,05), quando comparado com o período de antemanhã (0,79 ± 0,01). No 

entanto, às 18h observou-se média de 0,78 ± 0,02, igualando-se a média de antemanhã. 

Em relação à probabilidade do elétron ser transportado da plastoquinona reduzida para o 

aceptor do Fotossistema I (ΨEo), tanto no período seco quanto no período chuvoso, às 

9h foi o período do dia em que a O. spruceana apresentou os maiores valores. No 
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período chuvoso o aumento foi de 16% em relação à antemanhã, e no período seco foi 

de 12%, com valores de 0,51 ± 0,08 e 0,65 ± 0,03, respectivamente (Figura 5). 

Quanto ao índice de desempenho (PIABS), que combina fatores de três etapas 

funcionais da atividade fotossintética pelo centro de reação do FSII: a absorção da 

irradiância, a transferência da energia de excitação e a conversão desta energia para o 

transporte de elétrons no FSII, os indivíduos de O. spruceana apresentaram redução 

média de 35% ao meio-dia, comparando com a antemanhã (1,06 ± 0,57 e 1,63 ± 0,55, 

respectivamente). Às 18h os valores continuaram baixos, com média de 1,13 ± 0,5, ou 

seja, de aproximadamente 30% em relação à antemanhã. No período seco, o PIABS foi de 

3,72 ± 1,4 na antemanhã, diminuindo ao longo do dia, apresentando valores 40% 

menores às 18h (2,20 ± 0,7). 

Tanto no período chuvoso quanto no período seco, observou-se decréscimo de 

aproximadamente 8,5% do FV/FM às 9h e ao meio-dia, respectivamente (0,75 ± 0,05 e 

0,74 ± 0,05), quando comparado com a antemanhã (0,82 ± 0,02 e 0,81 ± 0,02) para a 

espécie Swartzia dolichopoda (SD). No período chuvoso, os valores de ΨEo foram 

diminuindo ao longo do dia, apresentando redução de 44% quando comparado às 18h 

com a antemanhã (0,26 ± 0,04 e 0,47 ± 0,05 respectivamente) (Figura 5). No período 

seco, não foi observado decréscimo ao longo do dia. Para o PIABS, no período chuvoso, 

os valores diminuíram aproximadamente pela metade ao longo do dia, e foi quatro vezes 

menor às 18h (0,52 ± 0,19) comparando com a antemanhã (2,08 ± 0,75). No período 

seco, houve redução de 50% às 9h (2,94 ± 1,51), comparando com a antemanhã (5,84 ± 

2,54) (Figura 5). 
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Figura 5: Gráfico de radar dos parâmetros da fluorescência da clorofila a da P. duckei (PD), P. 

schomburgkiana (PS), O. spruceana (OS) e S. dolichopoda (SD) ao longo do dia calculados pelo 

percentual de diferença comparado com os valores de antemanhã. Valores positivos representam aumento 

e valores negativos representam diminuição. 
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As curvas O-J-I-P da fluorescência da clorofila a obtidas no período chuvoso 

apresentaram padrão típico de planta não estressada para todos os horários de leitura. As 

espécies OS e PS apresentaram valores similares da curva ao longo do dia, e as espécies 

SD e PD apresentaram diferenças nas curvas ao longo do dia para o período chuvoso.  

No período seco, os valores da curva O-J-I-P apresentaram maiores diferenças 

ao longo do dia para todas as espécies, quando comparado com o período chuvoso, com 

característico aumento da fluorescência máxima (etapa P) na leitura realizada as 18h.  

No período chuvoso a espécie OS apresentou somente decréscimo na etapa J às 

9h. Por outro lado, no período seco, foi observado diferentes resultados na etapa J. Os 

menores valores foram às 9h, seguido das 12h e 15h. Também observou-se diferenças 

nos valores da etapa P, onde todos os horários apresentam valores abaixo da antemanhã, 

com os menores valores às 12h. 

Para a espécie PS observou-se que os valores de J aumentaram ao longo do dia 

no período chuvoso, com os maiores valores medidos às 18h. Este padrão se manteve 

até o fim da curva (etapa P), com todos os horários de leitura apresentando valores 

acima da antemanhã. 

No período seco, o comportamento da PS foi similar a espécie OS, com valores 

medidos ao longo do dia, menores que na antemanhã, apresentando os valores mais 

baixos de J e P às 12h. Na curva das 12h, observa-se também que a etapa O, que 

representa a fluorescência inicial, apresenta valores acima das demais. 

No período chuvoso, SD apresentou aumento nos valores do J nos horários de 

12h e 18h, aproximando-os aos valores observados de P. Pode-se observar a redução da 

fluorescência às 9h, quando comparado com a antemanhã, apresentando também os 

valores no ponto J, próximo aos valores do ponto P. No período seco, SD também 

apresentou variações significativas das curvas O-J-I-P ao longo do dia. Houve redução 

dos valores de P, comparando com a antemanhã, apresentando às 9h os menores 

valores, seguido das 15h e 18h. 

No período chuvoso, foi observado, para a espécie PD, aumento no J para os 

horários de 9h e 12h, comparando com a antemanhã. Para os valores de P, às 9h 

observou-se o maior valor, e os menores valores são das 15h e 18h respectivamente. No 

período seco, observaram-se maiores diferenças para a curva as 12h, que apresentou 

maior valor para etapa O (FO) e menor valor para P (FM). 
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Figura 6: Transiente da Fluorescência da Clorofila a (O-J-I-P) de folhas adaptadas ao escuro no período 

chuvoso (A) e seco (B) plotadas em escala de tempo logarítmica. Cada curva representa a média de 30 

curvas independentes.  

Tempo (MS) 
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4. DISCUSSÃO 

Do ponto de vista ecológico, a abordagem que reúne o processo fotossintético 

como indicador funcional para demonstrar adaptações das plantas em resposta ao seu 

ambiente lumínico, tem sido frequentemente utilizada, na tentativa de elucidar parte das 

respostas que expliquem o porquê da ocorrência e/ou padrão de distribuição das plantas 

em determinados ambientes (Adams e Demmig-Adams, 2004; Loreto et al. 2004; De 

Ronde et al. 2004; Richards et al. 2003; Thach et al. 2007). Muito embora, outros 

fatores físicos do meio concorram para as respostas das plantas, inclusive com o fator 

irradiância. 

A fluorescência da clorofila a é uma ferramenta que se destaca nos trabalhos 

com estas abordagens, por ser importante técnica para avaliar a eficiência fotossintética 

da planta, especialmente o comportamento do Fotossistema II (PSII) (Krause e Weis, 

1991). Esta técnica permite a rápida acumulação de informação sobre os processos 

fotoquímicos e não-fotoquímicos que ocorrem na membrana dos tilacóides, como 

também o estudo das características relatadas à absorção e capacidade de transferência 

de energia na cadeia de transporte de elétrons e mudanças conformacionais nos 

tilacóides. Este método, rápido e não destrutivo tem sido frequentemente usado para 

detectar as alterações no fluxo de elétrons no processo fotossintético (Yusuf et al. 

2010). 

Os transientes da fluorescência da clorofila a são ricos em informações, e a 

interpretação dos parâmetros do teste O-J-I-P permite maior entendimento das 

características quantitativas e do comportamento do PSII, comparado com o parâmetro 

FV/FM analisado isoladamente. Para trabalhos como este, desenvolvido completamente 

em condições de campo, esta ferramenta é vantajosa quando comparada com outras 

técnicas, pois é uma metodologia não invasiva, simples, e que permite grande 

quantidade de amostras (neste estudo foram realizadas 6000), permitindo um banco de 

dados robusto. 

Ao longo do dia percebeu-se que somente alguns parâmetros são sensíveis, e 

estes mudam para cada espécie, podendo inclusive, mudar de parâmetro entre o período 

chuvoso e seco para a mesma espécie, demonstrando que cada espécie utiliza de 

diferentes estratégias, e que estas mudam, à medida que as condições climáticas 

mudam, e estas mudanças podem implicar em alterações metabólicas que capacitam ou 

não os indivíduos a terem melhor desempenho nas condições reinantes. 
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Principalmente para as espécies PD, OS e SD, as maiores variações ao longo do 

dia, comparando com os valores de antemanhã, são observados para os índices DI0/RC e 

DI0/CS, que indicam a dissipação de energia por centro de reação ativo, e por cessão 

transversal da folha, respectivamente. Estas diferenças são maiores ao meio-dia, período 

do dia que apresenta maior incidência de irradiância, mas se mantém alta durante todo o 

dia. No período seco, o percentual de aumento da dissipação de energia ao meio-dia, 

quando comparado com a antemanhã pode ser superior a 120%, como observado para a 

espécie PD. No período seco, a espécie OS apresentou também redução na captura de 

elétrons (ABS/CS e TR0/CS), que está relacionada diretamente com a redução do 

complexo antena em relação ao período chuvoso. Por outro lado, no período seco, a OS 

aumenta ao longo do dia a eficiência quântica do elétron atingir um receptor, e ser 

transportado da PQ
-
 para um aceptor do PSI (φRo e δRo). 

Esta redução do complexo antena, e consequentemente da taxa PSII/PSI, é 

característica vantajosa para aclimatação a ambientes com flutuações de irradiância 

(Gonçalves et al., 2007). Estudos com Arabidopsis thaliana mutante para a quinase 

stn7, envolvida nos processos de aclimatação fotossintética de curto e longo tempo, 

demonstrou que a diminuição da razão PSII/PSI é fundamental para manter baixo nível 

de redução do pool de PQ, que por sua vez, está diretamente relacionado ao sucesso de 

aclimatação de plantas a mudanças de irradiância (Miyake et al. 2009; Pasaresi et al. 

2009; Grieco et al. 2012). 

A espécie PS apresentou comportamento diferente da OS em relação às 

diferenças observadas entre os períodos de precipitação. No período chuvoso, sob as 

mesmas condições climáticas, percebeu-se aumento da captura de energia (TR0/CS e 

ABS/CS) e desta energia ser transportada além da PQ
-
 (δRo), mas por outro lado, 

diminuição constante do índice de desempenho (PIABS) ao longo do dia. No período 

seco, a PS apresentou altos valores de dissipação de energia e os menores valores de 

índice de desempenho (PIABS) podendo representar situação de estresse para esta 

espécie, inclusive trazendo consequências morfofuncionais e fenológicas para a espécie. 

O detalhamento das variações funcionais na captura e uso da energia desta espécie pode 

ser visto pelo comportamento das variáveis DI0/RC, DI0/CS, ABS/CS, TR/CS e P PIABS 

que se diferencia entre os períodos, passando por estresse evidente ao meio-dia, no 

período seco, e maior captura de energia no período chuvoso. 
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Estudo com espécies mediterrâneas, em que se avaliaram os índices de FV/FM 

como parâmetros para fotoinibição, revelou que espécies tolerantes às altas irradiâncias 

e baixa disponibilidade hídrica, apresentam fotoinibição dinâmica no verão, durante o 

período do meio-dia, como estratégia para dissipação de energia excessiva (Werner et 

al. 2002). 

Outros trabalhos com espécies tropicais têm demonstrado queda no FV/FM, como 

indicador de fotoinibição, e que estas espécies, independentes do estágio sucessional, 

apresentam queda de aproximadamente 10% da eficiência quando submetidas a 

ambientes de alta irradiância, associado a redução da taxa de crescimento (Gonçalves et 

al. 2007, 2010; Krause, et al. 2012;  Santos Junior  et al. 2006; Sobrado, 2008). 

A espécie SD foi a que apresentou maior similaridade de comportamento nos 

diferentes períodos do ano. Tanto no período chuvoso quanto no seco, esta espécie se 

caracteriza por apresentar alta variação na dissipação de energia, e redução no índice de 

desempenho. Conforme discutido anteriormente pelos trabalhos de Pasaresi e 

colaboradores (2009) e Grieco e colaboradores (2012) a alta dissipação é vantajosa para 

a aclimatação do aparato fotossintético em ambientes com mudanças de radiação e que 

passam por situações de estresse. 

As espécies PD e SD caracterizam-se por serem espécies que, tanto no período 

chuvoso quanto no seco, apresentam picos de dissipação de energia. No período seco, 

percebe-se que as maiores variações são observadas ao meio-dia, onde apresenta maior 

dissipação de energia e o menor índice de desempenho. Por outro lado, estas espécies 

apresentam alta eficiência quântica dos elétrons que atingem o receptor, mas, uma 

queda na probabilidade da energia capturada mover um elétrons após a QA
- 
(ΨEo). Este 

comportamento no período seco é explicado, possivelmente, por esta espécie estar 

acometida com acúmulo de QA
-
, conforme discutido por Strasser e colaboradores 

(2004), em que, nestas situações, resulta na não transferência de energia, aumentando a 

dissipação e reduzindo a eficiência quântica do PSII. 

A relação existente entre vários processos fotossintéticos essenciais com a 

fluorescência da clorofila a, torna o uso desta técnica importante recurso de informação, 

particularmente, no que concerne a estrutura e função do PSII. A curva de indução 

rápida fluorescência (até 1 segundo), da fluorescência da clorofila a, medida sob 

contínua luz saturante, representa uma assinatura da fotossíntese. A fase O-J representa 

a redução da QA, a primeira quinona aceptora de elétrons do PSII. Na fase J-I-P, ou fase 
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térmica, ocorre a extinção não fotoquímica, onde, principalmente na fase J-I ocorre a 

completa redução da QA, o aumento da fração da QB não reduzida, que reduziu a Phe 

(feofitina), e, ocorre na fase I-P, que representa a fluorescência máxima, a total redução 

do pool de plastoquinona (Govindjee, 2012). 

Nesta pesquisa, observou-se que é característico para todas as espécies queda 

nos valores da etapa J no período seco. Adicionalmente, observa-se o aumento 

expressivo da fase I-P no período da antemanhã. Este comportamento sugere que no 

período seco estas espécies diminuem sua capacidade de reduzir fotoquimicamente a QA 

e transferir elétrons para o PSI (Strasser et al. 2004). 

Para todas as espécies no período seco, os valores na fase I-P, superior no 

período da antemanhã, evidencia-se um estresse crônico, demonstrando baixa eficiência 

de transferência de elétrons do PSII para o PSI. Os maiores valores de ET/TR 

demonstram que o aumento da radiação, temperatura, e diminuição da precipitação, 

inibem a etapa inicial fotoquímica da fotossíntese. Por outro lado, o decréscimo do 

PIABS demonstra que ocorreu não somente a perda da atividade do PSII, mas também 

danos na estrutura e função do PSI.  

Esta situação pode ser explicada pelas condições climáticas no período seco, de 

modo que o fechamento estomático limita a difusão de CO2 para os cloroplastos, que 

leva a diminuição da concentração interna de CO2, que resulta na redução da atividade 

enzimática da rubisco (Maroco et al. 2002). Esta condição fisiológica potencializa a 

formação de radicais de oxigênio. Por outro lado, com a menor disponibilidade hídrica, 

a atividade reduzida do ciclo Calvin-Benson leva ao aumento da produção de 

superóxido no aceptor no PSI, resultando em danos na estrutura e função, além de inibir 

o reparo dos danos causados ao PSII, principalmente a proteína D1 (Takahashi e Murata 

2005, 2006). 

A resposta a fotoinibição fica evidente quando avaliamos a razão FV/FM, de 

modo que todas as espécies, tanto no período chuvoso quanto no período seco, 

apresentam queda significativa ao meio-dia, revelando a possibilidade de estar 

ocorrendo a fotoinibição dinâmica. É interessante observar que em todas as espécies, os 

valores iniciais da razão FV/FM medidos na antemanhã são menores no período seco que 

no período chuvoso, fato que corrobora com a hipótese das espécies estarem submetidas 

a altas irradiâncias e temperaturas, poderem sofrer de fotoinibição crônica no período 

seco. 
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Os valores da razão FV/FM, no período da antemanhã, permitem entender a 

capacidade de recuperação do dano causado (Werner et al. 2002; Logan et al. 2007), 

podendo a planta passar por um estresse dinâmico, que diminui seu desempenho durante 

algumas horas, ou por estresse crônico, situação que gera danos irreversíveis ao 

fotossistema (Osmond, 1994; Osmond e Grace, 1995). 

Alguns estudos que abordam a fotoinibição como respostas às condições 

ambientais estressantes, como luz, temperatura, seca, entre outros, tem demonstrado que 

o reparo do PSII, nestas condições, é muito mais inibido que o próprio dano causado, o 

que corrobora com os dados observados de fotoinibição crônica (Gombos et al. 1994; 

Allakhverdiev e Murata, 2004; Nishiyama et al. 2001, 2004) 

A inativação oxidativa do núcleo proteico do centro de reação do fotossistema II, 

principalmente a proteína D1, pode ser associada à depressão nos valores da razão 

FV/FM, de modo que, tais centros de reação, geralmente, aumentam a dissipação por 

fluorescência, levando a diminuição da eficiência quântica (Melis, 1999). O extensivo 

estudo deste parâmetro nos permite entender que os valores baixos de FV/FM estão 

relacionados à regulação negativa da fotossíntese em condições em que, a atividade do 

ciclo de Calvin ou a utilização dos produtos da fotossíntese são insuficientes, dado o 

nível de excitação de energia absorvida pelo complexo antena (Adams III et al. 2006). 

No geral, ao observar os valores de antemanhã, as espécies demonstraram, no 

período chuvoso, valores próximos ao considerado ótimo pela literatura (0,832) 

(Björkman e Demmig-Admas, 1987), indicando que as situações de estresse sofridas 

pelo excesso de luz e temperatura ao meio-dia são recuperadas durante a noite. No 

período seco, os valores menores de FV/FM na antemanhã indicam que, neste período, 

estas espécies estão submetidas a um estresse crônico, de modo que os danos sofridos 

ao longo do dia nos fotossistemas não se recuperam. 

Diante do quadro de alta irradiância incidente nas áreas de Campina, os 

resultados dos fluxos energéticos nas clorofilas das folhas das espécies P. duckei, P. 

schomburgkiana, O. spruceana e S. dolichopoda, representantes de espécies arbóreas de 

vegetação de campina, permitiu melhor entendimento de algumas das estratégias 

utilizadas por estas espécies a fim de minimizar os danos que o excesso da irradiância 

pode causar ao aparato fotossintético, e as estratégias utilizadas para potencializar a 

eficiência do uso desta energia. 
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5. CONCLUSÃO 

As espécies apresentam diferentes comportamentos do aparato fotossintético sob 

as mesmas condições climáticas, apresentando cada espécie diferente funcionamento do 

seu aparato de captura e uso da luz ao longo do dia, e nos diferentes períodos do ano, o 

chuvoso e o seco. Por outro lado, as estratégias utilizadas pelas espécies para o uso da 

energia, embora algumas diferenças, convergem para a dissipação de energia, que pode 

ser definida como a principal resposta ao excesso de irradiância por estas espécies 

estudadas. 

A queda na transferência de elétrons do PSII para o PSI na antemanhã do 

período seco, evidencia estresse crônico para as espécies PD, PS, OS e SD neste período 

do ano. 

A variável FV/FM apresentou correspondência às situações de estresse dinâmico e 

crônico, destacando a importância das leituras na antemanhã para entendimento do 

comportamento da espécie. 
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Trocas gasosas foliares em resposta a variações de precipitação de espécies 

nativas de Campina na Amazônia Central 
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1. INTRODUÇÃO 

As previsões de mudanças climáticas para as próximas décadas, tanto no cenário 

amazônico quanto no global indicam que, apesar das incertezas, uma das consequências 

serão as mudanças no padrão de precipitação e evaporação, expondo as florestas a 

situações de secas e/ou menores disponibilidades hídricas (Salazar et al., 2007). O 

aumento da frequência e intensidade dos períodos de seca causados pelas mudanças 

climáticas poderão afetar diretamente as plantas, pela provável diminuição do conteúdo 

de água, quedas na fotossíntese e redução na captura de nutrientes (Saxe et al., 1998).  

As mudanças no regime de chuvas provavelmente virão acompanhadas de 

mudanças de temperatura, contribuindo para as mudanças no comportamento 

fotossintético das plantas. Temperatura é um importante fator que afeta a fotossíntese, 

pois não somente o aumento da temperatura, mas também a variação da temperatura 

induz o fechamento estomático (Fuchs, 1990). O entendimento da resposta 

fotossintética ao aumento de temperatura é prerrequisito para modelos que preveem o 

balanço de carbono em florestas em resposta às mudanças climáticas. 

As respostas das plantas às mudanças de temperatura, afetam a fotossíntese 

desde a concentração de pigmentos cloroplastídicos à mudanças bioquímicas que 

resultam na quantidade de irradiância suficiente para a saturação da fotossíntese e na 

eficiência fotoquímica do PSII. As respostas fisiológicas ao aumento de temperatura e 

ao estresse causado pelo seu excesso apresentam diferenças entre espécies, podendo ter 

relação com as características foliares, como espessura, densidade, massa seca por área, 

anatomia, concentração de nitrogênio, capacidade fotossintética, concentração de 

pigmentos, que apresentam grande variação de espécie para espécie (Coste et al., 2005; 

Poorter et al., 2000; Sun e Sweet, 1996).  

Estas características foliares são muito plásticas e altamente induzidas pelas 

características ambientais e climáticas na qual estão submetidas durante o 

desenvolvimento, como temperatura e irradiância (Evans e Poorter, 2001). Por outro 

lado, quando crescendo em ambientes estressantes as plantas podem apresentar menor 

capacidade plástica fisiológica, o que pode resultar em plantas de ambientes similares 

apresentarem características funcionais e fisiológicas similares (Meinzer, 2003; Bucci et 

al., 2004; Swenson e Enquist, 2007). 

Além da temperatura, a água exerce grande influência na sobrevivência de 

espécies que colonizam áreas onde ocorrem altas irradiâncias e, consequentemente, altas 
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temperaturas foliares, como nas formações de Campina (Wang et al. 2007). Estas 

condições tendem a induzir maior perda de água nas plantas, estratégia utilizada na 

tentativa de diminuir a temperatura do limbo foliar. Isso resulta em maior influxo de 

CO2 para câmara subestomática, diminuindo também a possibilidade potencial de 

fotorrespiração e formação de espécies reativas de oxigênio que levaria a fotodano (Bai 

et al. 2008; Rodrigues et al., 2013). 

Plantas de Campina parecem exibir tolerância a períodos secos, compreendendo 

o eficiente ajuste osmorregulatório, evitando ou minimizando o estresse hídrico 

(Rodrigues et al., 2013).  Estas plantas possuem inúmeros mecanismos para 

responderem as condições de deficiência hídrica advindos dos períodos de seca, 

podendo ser identificado por meio do status hídrico foliar, que pode contribuir para o 

entendimento da utilização da água disponível no solo em respostas as variações 

ambientais climáticas (Fotelli, 2001; Yao et al., 2001; Ferreira et al, 2012). 

Em geral, os mecanismos de tolerância ao estresse hídrico compreendem ainda 

rápido fechamento estomático aos primeiros sinais de desidratação radicular, aumento 

na concentração de íons como Na
+
 e K

+
 no citoplasma celular contribuindo para o 

melhor ajuste entre fotossíntese e transpiração (que consiste em maximizar a entrada de 

CO2 e minimizar a perda de água), atingindo a máxima eficiência no uso da água 

(Nogueira et al. 2001;  Zhang et al. 2005; Enmerich, 2007; Wang et al. 2007; 

Gonçalves et al. 2009).  

O controle estomático é crítico para adaptação das plantas, e responde a 

inúmeras mudanças ambientais, tanto às mudanças dinâmicas, quanto às contínuas. O 

estômato pode responder a mudanças de luz, água, velocidade do vento, CO2, tanto no 

que diz respeito ao mecanismo de abertura/fechamento, quanto na densidade e tamanho 

(Casson et al., 2009.; Hu et al., 2010; Meinzer et al., 2009). O controle estomático 

também regula nas plantas a temperatura foliar e a resistência ao estresse por excesso de 

calor (Srivastava et al., 1995). As respostas estomáticas resultam em modificações de 

toda fisiologia da planta, desde a captura de nutrientes no solo pelo fluxo de massa nas 

raízes, até a taxa máxima de fotossíntese. Assim, é esperado que espécies que 

apresentem uma maior eficiência no controle estomático tenham mais sucesso evolutivo 

que espécies com menor eficiência (Haworth et al., 2011). Adicionalmente, plantas 

crescendo em atmosfera com maiores concentrações de CO2 poderão tolerar melhor as 
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situações de seca devido a menores aberturas e densidade estomática, e 

consequentemente, maior eficiência na utilização de água (Bowes, 1993).  

Diante das permanentes variações climáticas e a sensibilidade das trocas gasosas 

na vegetação quando expostas às alterações físicas do meio, neste trabalho investigou-se 

as seguintes hipóteses: (1) As espécies de Campina apresentam adaptações fisiológicas 

que permitem bom desempenho nas trocas gasosas com aumento da temperatura; (2) As 

mudanças sazonais de precipitação regulam mudanças fisiológicas nas trocas gasosas 

das espécies de campina. 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 Campo experimental 

O estudo foi realizado na Reserva Biológica de Campina do INPA, localizada 

no km 42 da rodovia BR-174, Manaus - Boa Vista (2º 34'S; 60º 02'W), conforme 

características apresentadas no capítulo I. 

2.2 Espécies estudadas 

As espécies estudadas foram a Pagamea duckei Standl, Pradosia 

schomburgkiana (A.DC.) Cronq.subsp. Schomburgkiana, Ouratea spruceana Engl. e a 

Swartzia dolichopoda Cowan, como apresentado no capítulo I. 

2.3 Determinação das trocas gasosas 

As determinações de resposta da fotossíntese a irradiância (Pn-I) (curvas de 

irradiância), foram realizadas com analisador de gás por infravermelho (IRGA) portátil, 

de sistema aberto, modelo LI-COR 6400. As curvas foram realizadas em folhas 

completamente expandidas, localizados na parte superior da copa em sol pleno e bom 

aspecto fitossanitário entre 8h e 11h nos dez indivíduos das quatro espécies, em dois 

períodos distintos ao longo do ano: maior precipitação (chuvoso) e menor precipitação 

(seco). 

As curvas Pn-I foram realizadas com leituras em 11 níveis de irradiância (PPFD: 

0, 25, 50, 75, 100, 250, 500, 750, 1000, 1500, 2000 µmol quanta m
-2

 s
-1

) em ordem 

decrescente. O IRGA Li-cor 6400 foi ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol s
-1

, 

câmara foliar ajustada para concentração de CO2, temperatura e vapor de H2O em torno 

de 381±1 µmolmol
-1

, 31±1
o
C e 21±1 mmolmol

-1
, respectivamente.  

O modelo da equação exponencial foi usado para ajustar à curva de resposta 

fotossintética a intensidade luminosa (Iqbal et al. 1997): 

 

          
        

 
  

        
 

  

 

Em que I é a irradiância (~PPFD); Pn é a fotossíntese líquida; (µmol CO2 m
-2

 s
-

1
); Pnmax é a fotossíntese líquida máxima; Rd é a respiração no escuro (µmol CO2 m

-2
 s

-1
) 

correspondente ao valor de Pn quando I = 0 µmol CO2 m
-2

 s
-1
  e α é o rendimento 
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quântico aparente da fotossíntese (mol CO2 mol quanta
-1

). Nesse trabalho somente Pnmax 

e α foram estimados pelo modelo. 

A irradiância de compensação de luz (Ic; PPFD no qual Pn = 0) foi calculada pela 

fórmula Ic=Rd/α e a irradiância de saturação de luz ( s; PPFD no qual Pnsat = 90% Pnmax) 

foi estimada como: 

 

    
        

 
    

        
        

  

 

A quantidade de irradiância incidente que excedeu a quantidade de luz que as 

plantas foram capazes de utilizar no processo fotossintético (φ) foi calculada conforme 

Nishio (2000): 

 

φ = ( /Pn)*α 

 

As medições das curvas de resposta da fotossíntese à temperatura foliar (Pn-T) 

foram determinadas manualmente, controlando a temperatura da folha na câmara de 

medição do IRGA. A temperatura inicial da folha foi de 25,0±0,5 °C, e posteriormente 

aumentada em sete níveis (27ºC, 29ºC, 32ºC, 35ºC, 38ºC, 40ºC e 42ºC). O Li-cor 6400 

foi ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol s
-1

, concentração de CO2 de 381±1 

µmol mol
-1

, vapor de H2O a 21±1 mmol mol
-1 

e as folhas foram expostas a irradiância 

de 1000 µmol (quanta) m
-2

 s
-1

. 

As medições das curvas de resposta da fotossíntese à concentração de CO2 (Pn-

CO) em irradiância saturante (1000 µmol quanta m
-2

 s
-1

) foram determinadas 

manualmente aumentando-se a concentração do CO2 da câmara do IRGA. A 

concentração inicial da câmara foi de 380±1 µmol mol
-1

, e, posteriormente, diminuído 

em quatro níveis (200, 100, 50 e 0 µmol mol
-1

). Depois, a concentração de CO2 

novamente foi elevada a concentração de 380 µmol mol
-1

 e, em seguida, aumentada a 

concentrações em sete níveis (400, 600, 800, 1000, 1200, 1500, 2000 µmol mol
-1

). O Li-

cor 6400 foi ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol s
-1

, temperatura do bloco de 

31±1
o
C e vapor de H2O a 21±1 mmol mol

-1
. 

Os dados de resposta a CO2 foram ajustados, baseados no modelo de fotossíntese 

descrito por Farquhar et al. (1982) usando regressão não linear para estimar a 
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carboxilação máxima (Vcmax) e o transporte de elétrons (Jmax) de acordo com programa 

desenvolvido por Sharkey e colaboradores (2007). A base teórica para o 

desenvolvimento matemático dos ajustes das curvas empregadas no  modelo  estão   

descritas  em  von  Caemmerer (2000). 

2.4 Eficiência na utilização da água e Eficiência intrínseca de utilização da água. 

A Eficiência na utilização da água (EUA) e a eficiência intrínseca da utilização 

da água (EIUA) foram obtidas a partir dos dados de fotossíntese, transpiração e 

condutância estomática medidas com auxílio de um analisador de gás por infravermelho 

(IRGA), conforme descrito no subtópico anterior. 

As respostas fotossintéticas à irradiância ajustadas ao modelo da curva 

exponencial, que foi detalhado no subtópico anterior, foram utilizadas para calcular a 

eficiência do uso da água (EUA) e a eficiência intrínseca do uso da água (EIUA) por 

meio das razões: 

EUA (µmol CO2 mmol
-1

 H2O) = fotossíntese / transpiração 

EIUA (µmol CO2 mmol
-1

H2O) = fotossíntese / condutância estomática.  

2.5 Relações hídricas 

A verificação do estado hídrico da planta foi determinada por meio do potencial 

hídrico foliar (Ψw) utilizando-se uma bomba de Pressão (Scholander et al. 1965) em 

cinco folhas completamente expandidas exibindo bom estado fitossanitário, por 

indivíduo.  Para análise foi aplicada pressão até ocorrer à exsudação pelo pecíolo da 

folha – neste momento foi realizada a leitura da pressão aplicada conforme metodologia 

descrita por Turner (1981). Todas as medidas foram realizadas entre 12h e 12h e 30min 

nos períodos de análise, chuvoso e seco. 

2.6 Análises estatísticas 

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado, obedecendo esquema 

fatorial 4x2 com quatro espécies e dois períodos de precipitação (chuvoso e seco), tendo 

dez repetições (indivíduos) por espécie por período. As respostas das trocas gasosas em 

resposta a irradiância foi ajustado por equação exponencial. As respostas das trocas 

gasosas a concentração de CO2 por regressão não linear. Os demais dados calculados a 

normalidade foi testada utilizando-se o teste W Shapiro-Wilk e foram submetidos à 

análise de variância (ANOVA) e as médias foram comparadas pelo teste de Tukey (p ≤ 
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0,05). Os programas estatísticos utilizados na análise dos dados foram o Statistica 

versão 7.0 (StatSoft Inc., 2003 East 14th Street, Tulsa, OK, USA), o Assistat 7.6 Beta 

(Universidade Federal de Campina Grande, Campina Grande, PB, Brasil) e o SigmaPlot 

8.0 (SPSS UK Ltda., 2002, Surkey, UK).  
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3. RESULTADOS 

Entre o período chuvoso e seco não foram observadas diferenças para a resposta 

fotossintética ao aumento da irradiância para as espécies PD e SD, diferentemente das 

espécies PS e OS, que diferiram entre o período chuvoso e seco, como pode ser 

observado na Figura 7. A fotossíntese máxima foi 46% e 44% superior no período seco 

e chuvoso, respectivamente, para a espécie PS. 

 

Figura 7: Efeito da irradiância (μmol m
-2

 s
-1

) na fotossíntese líquida (A). Os valores representam a média 

das leituras de dez indivíduos de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea 

spruceana (OS), Swartzia dolichopoda (SD) (± desvio padrão). Os pontos brancos representam os valores 

observados no período chuvoso, os pontos pretos representam os valores observados no período seco, e as 

linhas representam os valores calculados. 

 As espécies PD e SD foram as que apresentaram os maiores aumentos da 

condutância estomática (gs) em resposta ao aumento da irradiância (Figura 8). A 

espécie PS foi a que apresentou as maiores diferenças de condutância estomática entre 

os períodos de precipitação, com os maiores valores no período chuvoso, 

aproximadamente 40% acima dos valores no período seco. Assim como na condutância 

estomática, os valores de transpiração (E) foram aproximadamente 55% superiores no 

período chuvoso para a espécie PS.  
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Apesar das diferenças observadas entre o período chuvoso e seco para a 

condutância estomática e transpiração, todas as espécies apresentaram similaridade de 

resultados da eficiência no uso da água entre o período chuvoso e seco (figura 8). 

Para a espécie OS, as diferenças observadas entre período chuvoso e seco para a 

condutância estomática e transpiração foram maiores nas menores irradiâncias. No 

período chuvoso, à medida que aumentava a irradiância, estes valores apresentam uma 

queda, e no período seco, à medida que aumentava a irradiância, se observou um 

aumento dos valores, se igualando aos valores do período chuvoso. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8: Efeito da irradiância (μmol m
-2

 s
-1

) na condutância estomática (gs), transpiração (E) e eficiência 

no uso da água (EUA. Os valores representam a média das leituras de dez indivíduos de Pagamea duckei 

(PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana (OS), Swartzia dolichopoda (SD) (± desvio 

padrão). Os pontos brancos representam os valores observados no período chuvoso, os pontos pretos 

representam os valores observados no período seco. 

Além de não diferir entre os períodos nas respostas da fotossíntese a irradiância, 

a espécie PD também apresentou valores similares de fotossíntese máxima, respiração 
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no escuro à 31°C, irradiância de compensação da fotossíntese (Ic), irradiância de 

saturação da fotossíntese (Is), velocidade máxima da carboxilação da Rubisco (Vcmax), e 

o fluxo de elétrons (J) (Tabela 2).  

Para a espécie PS a respiração no escuro não apresentou diferenças entre os 

períodos, no entanto, a irradiância de compensação variou entre os períodos, com 

valores aproximadamente 54% superiores no período seco. Apesar das diferenças 

observadas na fotossíntese máxima, a irradiância de compensação não variou entre os 

períodos seco e chuvoso. Tanto a velocidade máxima de carboxilação quanto o fluxo de 

elétrons foram maiores no período seco para esta espécie, com valores 45% e 40% 

maiores, respectivamente (Tabela 2). 

Apesar da fotossíntese ter sido menor no período seco para a espécie OS, a 

respiração no escuro e a irradiância de compensação foi maior neste período do que no 

período chuvoso, com valores 77% e 92% maiores, respectivamente (tabela 2). 

Os valores de fotossíntese máxima e respiração no escuro a 31°C e irradiância de 

saturação da fotossíntese (Is) foram similares entre os períodos para a espécie SD e a 

irradiância de compensação foi 47% superior no período chuvoso. (Tabela 2). 

 

Tabela 2: Características fotossintéticas de folhas de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana 

(PS), Ouratea spruceana (OS), Swartzia dolichopoda (SD). n=5. Médias seguidas pelas mesmas letras 

não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de significância. Letras minúsculas representam 

comparações entre espécies e maiúsculas comparações entre períodos de precipitação. 

  PD PS OS SD 

  chuvoso seco chuvoso seco chuvoso seco chuvoso seco 

Rd31 -1,7 ± 1,5 aB -0,8 ± 0,3 aA -0,8 ± 0,5 aA -1,1 ± 0,4 aA -0,45 ± 0,2 bA -0,8 ± 0,2 aA -1,4 ± 0,4 aB -1,2 ± 0,4 aB 

Amax 8,1 ± 3,3 aA 8,4 ± 1 aAB 10,4 ± 2,2 aA 7,1 ± 0,7 bAB 7,8 ± 1,2 aA 5,4 ± 1,8 bB 10 ± 4 aA 11 ± 1,7 aA 

α 0,06 ± 0,02 aA 0,05 ± 0,003 bA 0,05 ± 0,01 aA 0,05 ± 0,01 aA 0,05 ± 0,01 aA 0,05 ± 0,01 aA 0,04 ± 0,008 bA 0,05 ± 0,01 aA 

Ic 24,4 ± 13 aAB 16,7 ± 6 aA 14,6 ± 5 bB 22,6 ± 10 aA 9 ± 4 bB 17,3 ± 6 aA 29,4 ± 10 aA 19,9 ± 6,7 bA 

Is 424 ± 130 aA 442 ± 72 aA 533 ± 114 aA 420 ± 86 aA 397 ± 100 aA 321 ± 112 aA 566 ± 99 aA 475 ± 81 aA 

ϕ2000 16 ± 8 aA 12 ± 2 aA 10 ± 2 aA 13 ± 2 aA 13 ± 2 aA 20 ± 8 aA 10 ± 2 aA 11 ± 2 aA 

E2000 4,2 ± 1 aA 4,2 ± 0,5 aA 4,5 ± 1 aA 3,2 ± 0,4 bA 2,4 ± 0,9 aB 2,7 ± 0,9 aB 3,7 ± 0,9 aA 3,9 ± 0,9 aA 

gs2000 0,24 ± 1 aA 0,25 ± 0,5 aA 0,28 ± 0,1 aA 0,18 ± 0,04 bB 0,13 ± 0,6 bB 0,15 ± 0,6 aB 0,21 ± 0,4 aA 0,24 ± 0,7 aA 

Vcmax 72 ± 9 aA 60 ± 8 aB 62 ± 9  bA 90 ± 20 aA 56 ± 9 aA 44 ± 17 aC 76 ± 20 bA 140 ± 40 aA 

J 64 ± 7 aA 65 ± 17 aB 66 ± 10 bA 92 ± 19 aA 53 ± 13 aA 51 ± 13 aB 68 ± 12 bA 117 ± 20 aA 

TPU 4 ± 1 aA 3,3 ± 1 bC 5 ± 0,3 aA 6 ± 1 aB 4 ± 0,8 aA 4 ± 1 aC 5 ± 0,8 bA 9 ± 1 aA 

 

Entre o período seco e chuvoso, a resposta fotossintética ao aumento de CO2 não 

apresentou diferenças para as espécies PD, PS e OS (figura 9).  
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A espécie SD foi a espécie que apresentou a maior diferença da resposta 

fotossintética ao aumento de CO2 entre os períodos de precipitação. Pode-se observar, 

na figura 9, que os valores de fotossíntese no período chuvoso são menores que no 

período seco. A velocidade de carboxilação no período seco foi 84% superior aos 

valores no período chuvoso (tabela 3). O resultado do fluxo de elétrons e da utilização 

das triose fosfato (TPU) acompanhou a mesma tendência, com valores 72%  e 80% 

superiores no período seco, respectivamente. 

 

 

Figura 9: Efeito da concentração de CO2 (μmol mol
-1

) na fotossíntese líquida (A). Os valores representam 

a média das leituras de dez indivíduos de de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), 

Ouratea spruceana (OS), Swartzia dolichopoda (SD) (± desvio padrão). Os pontos brancos representam 

os valores observados no período chuvoso, os pontos pretos representam os valores observados no 

período seco, e as linhas representam os valores calculados. 

 

Para a espécie PS foram observadas diferenças entre os períodos chuvoso e seco 

para as respostas fotossintéticas ao aumento de temperatura, com os maiores valores de 

fotossíntese no período chuvoso (figura 10). No período seco, apesar dos valores 

menores, a taxa fotossintética apresentou menor variação entre as temperaturas que no 

período chuvoso. 

Quando a resposta fotossintética ao aumento de temperatura foi comparada entre 

os períodos para a espécie OS, observou-se similaridade para as temperaturas abaixo de 
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35°C, e acima desta temperatura, observou-se queda brusca na fotossíntese no período 

chuvoso, diferenciando do período seco (figura 10). 

Para a espécie SD o comportamento foi similar entre os períodos chuvoso e 

seco, com os maiores valores das taxas fotossintética a 32°C. No período seco 

observou-se tendência a queda da fotossíntese acima desta temperatura. 

 

Figura 10: Efeito da temperatura (°C) na fotossíntese líquida (A). Os valores representam a média das 

leituras de dez indivíduos de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana 

(OS), Swartzia dolichopoda (SD) (± desvio padrão). Os pontos brancos representam os valores 

observados no período chuvoso, os pontos pretos representam os valores observados no período seco. 

 

O potencial hídrico foliar ao meio-dia não apresentou diferenças entre o período 

chuvoso e seco para a espécie PD (figura 11), apresentando os menores valores dentre 

todas as espécies para o período chuvoso (-1,0 MPa), similares aos valores deste mesmo 

período para a espécie OS (-1,1 MPa). No período seco a PD apresentou também os 

menores valores dentre todas as espécies (-1,3 MPa) , se diferenciando de todas. 

No período chuvoso, o potencial hídrico foliar da PS, foi baixo quanto o da PD, 

diferenciando dos valores para o período seco, que foram maiores. A PS foi a espécie 

que apresentou a maior diferença no potencial hídrico foliar entre os períodos de 

precipitação (figura 11). 
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No período chuvoso, a espécie OS apresentou a maior média de potencial 

hídrico foliar entre as espécies avaliadas (-1,9 MPa), com valor similar ao observado 

para a SD. Este valor não diferiu do período seco, apesar da média ter sido maior, com 

valor similar ao observado para as espécies PS e SD no período seco (figura 11). 

A alta variação de potencial hídrico foliar entre o período seco e chuvoso 

também foi observado para a SD (figura 11). O potencial hídrico no período chuvoso foi 

similar ao observado para a OS. Observou-se na SD a maior média do potencial hídrico 

foliar no período seco dentre as espécies estudadas (-2,9 MPa), com valor similar ao 

observado na OS (figura 11). 
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Figura 11: Potencial hídrico foliar ao meio-dia no período chuvoso (branco) e seco (cinza) de Pagamea 

duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana (OS), Swartzia dolichopoda (SD). As 

letras minúsculas representam comparações entre espécies e as maiúsculas comparações entre períodos. 

n=10. Tukey a 5% de significância. 
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4. DISCUSSÃO 

Considerando apenas o comportamento fotossintético das espécies estudadas 

neste trabalho é possível separá-las em dois grupos: aquelas mais sensíveis à estação 

seca, e as mais tolerantes. Como observado na figura 7 em que é possível observar a 

resposta fotossintética ao aumento de irradiância nas espécies PD e SD não diferem no 

comportamento fotossintético entre o período chuvoso e seco, indicando que, apesar das 

mudanças nas condições climáticas entre os períodos estudados, estas espécies dispõem 

de mecanismos fisiológicos que garantem a manutenção das taxas fotossintéticas.  

Por outro lado, as espécies PS e OS apresentam sensibilidade ao período seco, 

que pode ser observado pela queda na fotossíntese líquida máxima. A fotossíntese é um 

processo chave do metabolismo primário, podendo ser afetada quando as plantas estão 

em situações de limitação hídrica. Nestas situações, as quedas na fotossíntese podem 

ocorrer por consequência de limitação de CO2 por fechamento estomático, resultando 

em produção de menos açúcares, por conseguinte, menores taxas de crescimento 

(Pinheiro e Chaves, 2011).  

Segundo potenciais consequências da diminuição da fotossíntese nas mudanças 

funcionais nas plantas, é interessante observar que as espécies que não apresentam 

eventos significativos de perda de folhas, como a PD e SD, são as que apresentam a 

tolerância à estação seca, podendo indicar os eventos fenológicos de perda de folha 

como outra maneira de adaptação para colonizar as áreas de areia branca, típicas de 

Campina (Frankie et al., 1974; Chabot e Hicks, 1982). 

As respostas de condutância estomática (gs) e transpiração (E) ao aumento de 

irradiância no período chuvoso e seco indicam que as espécies tolerantes a estação seca 

(PD e SD) apresentam maior indução destas características ao aumento da irradiância 

tanto no período chuvoso quanto no período seco, ou seja, à medida que a irradiância 

aumentou, as respostas de gs e E também aumentaram. Apesar de não haver consenso 

entre as respostas da condutância estomática à ativação pela luz da rubisco, alguns 

trabalhos com espécies tropicais têm demonstrado que, à medida que a irradiância 

aumenta, a ativação da rubisco induz a abertura estomática, somando-se ao efeito direto 

da luz, que já é bem conhecido como indutor da abertura estomática (Pearcy e Sims, 

1994; Valladares et al., 1997). 

Dentre os diferentes fatores que podem regular a abertura e fechamento 

estomático, à luz se destaca por induzir o aumento da condutância estomática e 
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consequentemente a transpiração. No entanto, outros fatores fisiológicos que regulam o 

fechamento estomático, como o ácido abscísico, pode, em algumas situações, exercer 

atividade predominante, induzindo o fechamento estomático, mesmo com o estímulo da 

abertura pela a luz. O aumento da síntese do ácido abscísico está associado à resposta ao 

déficit hídrico, podendo levar a menor abertura estomática, ou até mesmo impedir a 

abertura, diminuindo assim a perda de água, quando a planta encontra-se sob limitações 

hídricas (Ng et al, 2001; Buckley, 2005). 

Em geral, espécies sensíveis à seca, portanto, apresentam maior tendência a 

passarem por situações de estresse hídrico, que podem induzir a síntese de ácido 

abscísico e, consequentemente, manterem suas condutâncias estomáticas baixas 

independente da indução por irradiância (Wilkinson e Davies, 2002). 

Assim, percebemos que as espécies sensíveis à estação seca, a gs e E apresentam 

pouca resposta de indução à abertura ao aumento da irradiância, principalmente no 

período seco, como estratégia fisiológica para a manutenção do estado hídrico foliar, 

que como consequência, converge a menores taxas fotossintéticas, possivelmente, pelo 

baixo ingresso de CO2 na câmara subestomática. 

Ao observar a Figura 11, que apresentou o potencial hídrico foliar, podemos 

perceber a influência da água para as respostas fotossintéticas apresentadas, 

complementando o entendimento da utilização de água para estas espécies. 

A OS se caracteriza como a espécie que apresentou menor capacidade de 

acúmulo de água em suas folhas, com menor potencial hídrico foliar no período 

chuvoso, sendo este, muito próximo aos valores no período seco. A espécie PS, também 

classificada como sensível a estação seca, foi a que apresentou maior perda de água na 

folha entre a estação chuvosa e seca. Assim, percebe-se que as espécies sensíveis a 

estação seca, são também aquelas que apresentaram os menores potenciais hídricos no 

período seco. 

A fotossíntese máxima nas curvas fotossintéticas em resposta ao aumento de 

CO2 foi similar às observadas nas respostas ao aumento de irradiância, indicando que a 

concentração de CO2 não é fator limitante para fotossíntese em resposta ao aumento de 

irradiância. Dentre as espécies estudadas, somente a SD apresentou um comportamento 

diferente, com valores de fotossíntese máxima em altas concentrações de CO2, no 

período seco, muito acima dos valores observados nas respostas ao aumento de 

irradiância. Este comportamento pode ser explicado por as folhas da SD no período seco 
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serem mais jovens, mesmo já estando completamente expandidas, com maior 

capacidade fotossintética, como observado pelos altos valores de Vcmax, que são 

dependentes da quantidade de rubisco, tendo nesta situação, fotossíntese limitada pela 

concentração de CO2 (von Caemmerer, 2000).  

Espécies tropicais, que apresentam maior longevidade foliar, tendem a 

apresentar maiores diferenças na capacidade de carboxilação ao longo da vida da folha, 

de modo que a queda da fotossíntese ao longo do tempo pode estar relacionada à 

remobilização do nitrogênio, que, teoricamente, leva a diminuição das proteínas 

envolvidas na captura e transferência de energia, e fixação de carbono (Hidema et al., 

1991; Okada e Katoh, 1992; Schultz, 2003; Warren, 2006) 

Os valores observados de Vcmax e Jmax para espécies de campina estão dentro da 

faixa de valores descrita por Wullschleger (1993) para espécies tropicais, e estes valores 

são similares aos das espécies de vegetação escleromórfica (Meir et al., 2007). Estes 

autores discutem que a baixa disponibilidade de N e a alta irradiância pode direcionar 

para a síntese de rubisco, aumentando a Vcmax, e minimizando a fotorrespiração, o que 

explicaria os valores observados. 

O comportamento de espécies tropicais ao aumento de CO2 é menos conhecido 

do que de espécies temperadas, principalmente o comportamento in situ, uma vez que a 

maior parte dos trabalhos com espécies tropicais são desenvolvidos com plantas jovens 

em casas de vegetação. Estes trabalhos, contudo, têm revelado que as espécies tropicais, 

quando crescendo em ambientes de baixa disponibilidade nutricional, como nas 

campinas, apresentam menor capacidade de aclimatação ao aumento da concentração de 

CO2 e que pode limitar o aumento da fotossíntese em resposta ao aumento de CO2, 

principalmente pela limitação da síntese da Rubisco em resposta a limitação nutricional 

(Carswell et al., 2000; Gunderson e Wullschleger, 1994). Por outro lado, o aumento da 

concentração de CO2 pode ser vantajoso para espécies em ambientes de baixa 

disponibilidade nutricional visto que, em maiores concentrações, o CO2 melhora a 

condição fisiológica da planta ou diminui os efeitos negativos da baixa disponibilidade 

de nutrientes na fotossíntese (Carswell et al., 2000). 

Os resultados da resposta fotossintética ao aumento de temperatura revelam a 

importância da água para a manutenção térmica da folha neste ambiente, pois, como 

observado, no período chuvoso, não foi possível elevar a temperatura da folha tanto 

quanto no período seco. Por outro lado, esta resistência demonstra a alta eficiência para 
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manutenção das condições ótimas fisiológicas, como demonstrado por Jones e 

colaboradores (2002) por meio de termografia de folhas de Vitis vinífera, que o controle 

da temperatura, não somente da copa, mas de toda a planta, é dependente das relações 

hídricas. 

A fotossíntese máxima é observada a 32°C, o que é esperado, sabendo que as 

plantas tendem a ter melhores taxas fotossintéticas nas temperaturas médias a que estão 

crescendo naturalmente (Kositsup et al., 2009). À medida que aumentou a temperatura, 

observou-se queda da fotossíntese de maneira mais expressiva no período chuvoso, 

aproximando-se aos valores mais baixos observados no período seco (Figura 10). A 

partir de 38°C observou-se, de modo mais evidente, declínio da fotossíntese, que pode 

ser explicado pela inativação da rubisco, em consequência da desnaturação proteica, e 

mudanças funcionais na fluidez da membrana do tilacoide (Kim e Portis Jr, 2005; 

Tovuu et al., 2012). 

Outro trabalho demonstra que a temperatura ótima observada em Hevea 

brasiliensis para Jmax e Vcmax foi abaixo de 36°C, e estes valores diminuíram pela 

metade em 18°C, comparando com 28°C (Kositsup et al., 2009). Para as espécies de 

campina, valores abaixo de 27°C não puderam ser observados por resistência à 

diminuição de temperatura da folha, em que, por mais que diminuísse a temperatura do 

equipamento, não se observou a diminuição da temperatura da folha. 

Portanto, as variações climáticas que ocorrem nestes ambientes de areia branca, 

apesar de parecerem sutis ao longo do ano, induzem inúmeras respostas fisiológicas, 

que regulam o balanço de carbono anual das plantas. A alta eficiência na utilização da 

água demonstra ser fator importante para colonização nestas áreas, onde diferentes 

estratégias convergem em sucesso de colonização e sobrevivência, e, possivelmente, a 

regulação estomática seja uma das estratégias principais. 
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5. CONCLUSÃO 

O comportamento fotossintético demonstrou ser um bom indicador de 

aclimatação aos diferentes períodos de precipitação, podendo classificar as espécies PS 

e OS como sensíveis à estação seca, e as espécies PD e SD como tolerantes a estação 

seca. 

A disponibilidade de água regulou diferentes características fisiológicas foliares 

das espécies sensíveis e também das tolerantes classificadas neste estudo. Pode-se 

constatar que as espécies sensíveis à seca apresentam maior resistência estomática, 

evitando a perda de água.  

No período de maior disponibilidade hídrica, as espécies demonstraram maior 

capacidade de manutenção da temperatura foliar, inclusive com maiores taxas 

fotossintéticas, apresentando maior eficiência na manutenção da temperatura foliar. A 

temperatura ótima observada para fotossíntese foi de 32°C e início de declínio a partir 

de 38°C. 

As espécies não apresentaram limitação fotossintética em resposta ao aumento 

de CO2. 
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Características funcionais foliares de espécies arbóreas nativas de Campina 

na Amazônia Central 
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1. INTRODUÇÃO 

Características funcionais foliares tem contribuído para elucidar mecanismos de 

investimento foliar em resposta as condições ambientais, permitindo melhor 

entendimento dos fatores que afetam a distribuição de espécies ao longo de gradientes 

vegetacionais, funcionamento fisiológico e, em alguns casos, a predição de respostas às 

mudanças climáticas (Wright e Westoby, 2003; Westoby e Wright, 2006; Fyllas, et al. 

2009; Baraloto, et al. 2010). 

No que concerne aos estudos de economia foliar e alocação de carbono, 

características foliares como massa seca por área (MSA), taxa de assimilação 

fotossintética, taxa de respiração no escuro, nitrogênio e fósforo foliar, e tempo de vida 

foliar são apontados como as características chave que representam a economia foliar 

(Wright et al. 2004). 

As plantas tendem a apresentar um padrão relacionado à economia foliar, com 

folhas de baixo custo de construção apresentando curto tempo de vida com rápido 

retorno de carbono e do investimento nutricional, ou, folhas com alto custo de 

construção foliar, lento retorno do investimento nutricional, porém compensado com 

longo tempo de vida foliar (Chave et al. 2009; Wright et al. 2004). 

Assim, inúmeros trabalhos sugerem que espécies que crescem em ambientes 

favoráveis apresentam rápido crescimento, baixa MSA e baixo custo de construção, 

diferentemente das espécies que habitam ambientes limitados nutricionalmente, que 

apresentam crescimento lento, alta MSA e alto custo de construção foliar (Poorter et al. 

1990; Reich et al. 1997; Sobrado, 2009). 

A vegetação de Campina apresenta características similares as espécies de 

ambientes limitados nutricionalmente, com características que convergem para 

conservação de nutrientes, além de apresentar maior longevidade foliar (Sobrado, 

2009). Estas características de alto custo de construção são compensadas também por 

serem folhas mais efetivas no que concerne à defesa contra herbívoros e patógenos 

(Hanley, et al. 2007). 

Para melhor exemplificar os aspectos funcionais inerentes ao ganho de carbono, 

a eficiência no uso do nutriente pode ser apresentada como uma característica foliar 

importante para a economia foliar, uma vez que engloba outras características 

fisiológicas, como a taxa fotossintética, concentração no nutriente e MSA (Hirose, 

2012). Assim, a eficiência no uso de nutrientes foliar pode determinar a relativa 
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capacidade competitiva da espécie, sua dominância em um dado ambiente, padrão de 

distribuição espacial e temporal das espécies, e distribuição ao longo de um gradiente 

(Ellsworth e Reich, 1996; Rodrigues, 2009; Silver, 1994; Tilman et al. 1997). 

As relações entre a MSA e a eficiência no uso de nutrientes ainda é controversa, 

pois, apesar de muitos trabalhos apresentarem correlação negativa para alguns 

elementos como o N, ou seja, correlações entre MSA e a eficiência na utilização no 

nitrogênio (Delagrange et al. 2008; Escudero e Mediavilla, 2003; Wright et al. 2005), 

outros trabalhos demonstraram correlação positiva entre  MSA e eficiência na utilização 

no fósforo (Hidaka e Katayama, 2011; Hiremath, 2000). Adicionalmente, estes estudos 

ainda sugerem que ambientes limitados do ponto de vista nutricional, espera-se que a 

eficiência na utilização de nitrogênio permaneça alta em folhas senescentes, similar às 

folhas jovens (Marty et al. 2010). 

Portanto, avaliando algumas características funcionais de folhas de quatro 

espécies de Campina este trabalho investigou a economia foliar com as seguintes 

hipóteses: (1) As diferenças na fenologia foliar das espécies estudadas influencia no 

investimento em construção foliar; (2) A MSA de espécies de ambiente limitado 

nutricionalmente apresenta correlação positiva a eficiência na utilização de N e P.  
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

2.1 Campo experimental 

O estudo foi realizado na Reserva Biológica de Campina do INPA, localizada no 

km 42 da rodovia BR-174, Manaus - Boa Vista (2º 34'S; 60º 02'W), conforme 

características apresentadas no capítulo I. 

2.2 Espécies estudadas 

As espécies estudadas foram a Pagamea duckei Standl, Pradosia 

schomburgkiana (A.DC.) Cronq.subsp. Schomburgkiana, Ouratea spruceana Engl. e a 

Swartzia dolichopoda Cowan, como apresentado no capítulo I. 

2.3 Determinação da área foliar e massa seca por área (MSA) 

A área foliar foi determinada com um medidor de área foliar portátil (Modelo 

LI-COR 3000a) utilizando 35 folhas por indivíduo, em dez indivíduos de cada espécie. 

A massa seca por área (MSA) foi determinada pela razão da massa foliar seca a 70ºC 

pela área foliar, a partir de discos foliares de área conhecida, sendo utilizados trinta 

discos foliares por indivíduo. (Cornelissen et al., 2003). 

2.4 Determinação de nutrientes do solo 

Para as análises dos teores de nutrientes no solo, no campo de estudo foram 

realizadas três amostras compostas de solo distribuídas de forma equidistantes,  

oriundas de cinco amostras simples, analisando-se separadamente as profundidades de 

0-15 e 15-30 cm, do solo exposto sem cobertura de vegetação, e do solo abaixo de 

copas formadoras de ilhas de vegetação, denominado neste trabalho de solo com 

cobertura de vegetação. Estas análises foram realizadas nos período chuvoso e no 

período seco. Em cada amostra foi determinado as concentração de elementos N, P, K, 

Ca, Mg, Fe, Mn, Zn e Al. 

Para a determinação dos teores de nitrogênio total, amostras contendo 0,5g de 

matéria seca foram submetidas a pré-digestão, durante uma noite, e posteriormente 

realizada digestão com duplo ácido (H2O2 + H2SO4), utilizando-se como catalisadores o 

Sulfato de Lítio e o Selênio, a temperatura gradativa de até 350ºC, durante cerca de 10 

horas, segundo a metodologia descrita por Miyazawa et al. (1999). As outras etapas, 

destilação e titulação foram realizadas conforme método de Kjeldahl. Os 

macronutrientes (P, K) e os micronutrientes (Fe, Zn e Mn) foram extraídos com a 
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solução de Mehlich 1 (HCl 0,05 M + H2SO4 0,0125 M), sendo o P determinado por 

espectrofotometria do visível, o K por fotometria de chama e os micronutrientes por 

espectrofotometria de absorção atômica (Silva, 1999). Os teores de Ca e Mg foram 

obtidos por extração com KCl 1 M (Silva, 1999) e determinados por espectrofotometria 

de absorção atômica (Perkin Elmer 1100B, Uberlingen, Alemanha).  

2.5 Determinação dos teores de nutrientes em folhas  

A determinação dos macronutrientes e micronutrientes foi realizada em folhas 

exibindo aparente estado fitossanitário adequado. As analises foram realizadas em 

folhas recém emitidas, maduras (completamente expandidas) e senescentes. Para 

identificação da idade foliar foi levado em consideração o tamanho da folha, a rigidez, o 

posicionamento da folha no ramo e a aparência colorimétrica tanto do limbo foliar 

quanto do pecíolo. As folhas foram secas em estufa a 65ºC, até obter massa constante. 

Os teores de nitrogênio total foram determinados de acordo com o método de Kjeldahl, 

utilizando-se de amostras contendo 0,1g de matéria seca submetidas à digestão com 

duplo ácido (H2O2 + H2SO4), utilizando-se como catalisadores o sulfato de lítio e o 

selênio, a temperatura gradativa de até 350ºC, durante cerca de 10 horas segundo a 

metodologia descrita por Miyazawa et al. (1999). 

Para a determinação dos teores de fósforo, amostras contendo 0,5 g de matéria 

seca foram submetidas à digestão nitro-perclórica, com temperatura ajustada de 50 em 

50º C até 210ºC, em intervalos de 20 minutos. Posteriormente, os teores de fósforo 

foram determinados por espectrofotometria a 725 nm conforme Vitti e Ferreira (1997). 

No mesmo extrato nitro-perclórico foram retiradas amostras e os teores dos 

macronutrientes (Ca, Mg e K) e os micronutrientes (Fe, Zn, Cu e Mn) foram 

determinados por espectrofotometria de absorção atômica (Perkin Elmer 1100B, 

Uberlingen, Alemanha). 

2.6 Eficiência na utilização dos nutrientes. 

A eficiência no uso de nutrientes (PnutrienteUE) foi calculada por meio da razão 

entre a fotossíntese máxima (Pnmax) e a concentração de nutrientes foliares (N; P; K; Ca; 

Mg; Fe; Mn e Zn) conforme descrito por Field e Mooney (1986). 
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2.7 Características anatômico-funcionais da folha 

A determinação das características anatômico-funcionais foi realizada em 3 

folhas superficiais do dossel a pleno sol por indivíduo, apresentando bom estado 

fitossanitário e completamente expandidas. O material coletado foi seccionado no 

campo e a região central do limbo foliar foi fixada em FAA 70% por 24 horas e 

conservado em álcool 70% (v/v) + glicerina, adaptado de Johansen (1940). 

Nas determinações quantitativas dos estômatos, a epiderme foi dissociada em 

solução de Franklin (Peróxido de hidrogênio 30%, Acido Acético 100% 1:1 v/v) em 

estufa à 70ºC. As epidermes foram coradas com safranina e montadas entre lâmina e 

lamínula, observadas no microscópio óptico Carl Zeiss Axioskop 50, e fotografadas 

com câmera acoplada Canon Power Short A620. O programa Anati Quanti 2.0 (UFV) 

foi utilizado para análise e contagem dos estômatos e células epidérmicas, quantificando 

o índice estomático (IE) e a densidade estomática (DE). 

Para as determinações micromorfométricas foram utilizadas duas secções por 

folha (terço médio do limbo, região central, lado direito e esquerdo) de três folhas por 

indivíduo. As amostras foram seccionadas em micrótomo de mesa, posteriormente 

clarificadas em hipoclorito de sódio 2% durante 10 minutos. Após clarificação, as 

amostras foram passadas em água destilada com ácido acético a 2% para neutralizar o 

hipoclorito de sódio e coradas em seguida com Safrablau (Astrablau e Safranina, 9:1 

v/v). Depois de coradas, as secções foram submetidas a uma série alcoólica de Etanol a 

30, 50, 70 e 100% e montadas em lâminas com glicerina, onde foram observadas a 

camada de cera epicuticular adaxial e abaxial, epiderme abaxial e adaxial, parênquima 

paliçádico e parênquima lacunoso, no microscópio óptico Carl Zeiss Axioskop 50, e 

fotografadas com câmera acoplada Canon Power Shot A620. Para dimensionar os 

tecidos foliares foi utilizado o programada Anati Quanti 2.0 (UFV). 

2.8 Determinação dos teores de pigmentos cloroplastídicos 

A determinação dos pigmentos cloroplastídicos foi realizada em folhas 

completamente expandidas e adequadas do ponto de vista fitossanitário. Para cada 

espécie foram realizadas leituras em 3 folhas por indivíduo, em 10 indivíduos, no 

período chuvoso e seco. As coletas foram realizadas no período da manhã e envolvidas 

em papel alumínio, acondicionadas em caixa térmica, sob gelo e conduzidas ao 

Laboratório de Fisiologia e Bioquímica Vegetal (MCT-INPA), onde foram 
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determinadas os teores de clorofila a, clorofila b e carotenóides de acordo com a 

metodologia de Lichtenthaler & Wellburn (1983). 

Para esta determinação, foram retiradas amostras de 0,1 g de material vegetal 

fresco e maceradas com 10 mL de acetona (100% v/v) + 10 mL de solução de acetona 

(80% v/v) contendo MgCO3 (0,5% p/v), necessário para prevenir a redução do pH e 

alterações nas clorofilas a e b, provocadas pela possível presença de ácidos orgânicos no 

vacúolo. Posteriormente, o extrato foi filtrado em papel filtro qualitativo e no extrato 

filtrado foram realizadas as leituras das absorbâncias para os teores de clorofila a (chl 

a), clorofila b (chl b) e carotenóides (Cx+c) nos comprimentos de onda (λ) de 663, 645 e 

480 nm respectivamente, por meio do epectofotômetro  Ultrospec 2100 pro UV/visible 

(Amershan Biosciences). A partir das concentrações de clorofilas e carotenóides foram 

calculadas as concentrações de clorofila total (clorofila a + clorofila b), e as razões 

clorofila a / clorofila b (chl a/b) e clorofila total / carotenóides (chltot /Cx+c). Para se 

calcular as concentrações dos pigmentos cloroplastídicos, tendo como base a massa 

(mol g
-1

) e também com base na área (mol cm
-2

), foram utilizadas as equações 

descritas por Hendry & Price (1993): 

 

Chl a = (12,7.A663 – 2,69.A645)1,119.V 

                   1000.(cm
2
) ou (g) 

 

Chl b = (22,9.A645 – 4,68.A663)1,102.V  

                   1000.(cm
2
) ou (g) 

 

Cx+c =(A480 + 0,114.A663 – 0,638A645)1000.V  

                           112,5.(cm
2
) ou (g) 

 

Em que, A é a absorbância no comprimento de onda indicado, V é o volume 

final do extrato de clorofila – acetona (ml). 

2.9 Análises estatísticas 

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado. Para as análises de 

solo obedeceu ao esquema fatorial 2x2x2 (0-15 cm e 15-30 cm de profundidade em 

ambiente com e sem cobertura) e dois períodos de precipitação (chuvoso e seco). Para 
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as análises de nutrientes foliares, obedeceram esquema fatorial 4x3, com quatro 

espécies e três fenofases foliares. Para as análises de pigmentos cloroplastídicos 

obedeceu ao esquema fatorial de 4x2, com quatro espécies e dois períodos de 

precipitação. A normalidade dos dados foi testada utilizando-se o teste W Shapiro-Wilk 

e os demais dados foram submetidos à análise de variância (ANOVA) e as médias 

foram comparadas pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05).  Adicionalmente, foi realizada análise 

multivariada de componentes principais (PCA) e as componentes submetidas à análise 

de correlação de Spearman. Os programas estatísticos utilizados na análise dos dados 

foram o Statistica versão 7.0 (StatSoft Inc., 2003 East 14th Street, Tulsa, OK, USA), o 

Assistat 7.6 Beta (Universidade Federal de Campina Grande, Campina Grande, PB, 

Brasil) e o SigmaPlot 8.0 (SPSS UK Ltda., 2002, Surkey, UK). 
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3. RESULTADOS 

A área foliar das espécies estudadas foram similares, com valores médios de 

55,4 mm²; 50 mm² e 48,7 mm² para PD, OS e SD respectivamente, diferenciando-se 

apenas para a espécie OS, com média de 30 mm² (Figura 12). A massa seca por área das 

folhas (MSA) foi menor para a espécie PD (21,7 gm²), diferenciando-se das demais, que 

apresentaram resultados similares de 33,6 gm²; 31,6gm² e 30,6 gm² para OS, OS e SD 

respectivamente (Figura 13). 
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Figura 12: Área foliar (mm2) da Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea 

spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). 
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Figura 13: Massa seca por área (MSA) das espécies Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana 

(PS), Ouratea spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). 
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Em relação à concentração de nutrientes no solo, não houve mesmo padrão de 

comportamento nos diferentes locais de coleta (com cobertura vegetal e sem cobertura 

vegetal) e período de precipitação (chuvoso e seco) para os nutrientes analisados (Figura 

14 e 15). 

Para os elementos como nitrogênio (N), fósforo (P), potássio (K), magnésio 

(Mg) e alumínio (Al), as concentrações no solo sem cobertura vegetal foi inferior que as 

concentrações no solo com cobertura vegetal. 

Figura 14: Concentração de nitrogênio (N), fósforo (P), potássio (K), cálcio (Ca), magnésio (Mg) e ferro 

(Fe) no solo de Campina nas profundidades de 0 a 15 cm e de 15 a 30 cm referente ao período seco e 

chuvoso, em solo sem cobertura vegetal e solo com cobertura vegetal. 
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Figura 15: Concentração de manganês (Mn), zinco (Z) e alumínio (Al) no solo de Campina nas 

profundidades de 0 a 15 cm e de 15 a 30 cm referente ao período seco e chuvoso, em solo sem cobertura 

vegetal e solo com cobertura vegetal. 

 

Para os outros elementos analisadas como cálcio (Ca), ferro (Fe) e o zinco (Zn) 

as concentrações para o solo sem cobertura vegetal foram superiores que no solo com 

cobertura vegetal. 

Os teores de nitrogênio no solo sem cobertura vegetal não diferiram em relação 

ao período chuvoso e seco, com valores similares. Os teores de nitrogênio no solo com 

cobertura vegetal foram diferentes daqueles sem cobertura vegetal, com valores 70% 

superiores na profundidade de 0-15 cm. A maior diferença entre as concentrações de 

nitrogênio nas profundidade de 0-15 cm e de 15-30 cm é observada no solo com 

cobertura vegetal na estação seca, com redução de 45%. 

Quanto as concentrações de fósforo no solo, observou-se que os valores mais 

baixos foram verificados no período seco no solo sem cobertura vegetal. Por outro lado, 

também no período seco, a concentração de fósforo na profundidade de 0-15 cm no solo 
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com cobertura vegetal, apresentou a maior concentração deste elemento, com valores 

médios 145% superiores ao menor valor nesta mesma profundidade, também no período 

seco, porém no solo sem cobertura. Do mesmo modo que foi observado para as 

concentrações de nitrogênio, para o fosforo, a maior diferença de concentração entre as 

profundidades avaliadas foram verificadas no período seco, no solo com cobertura 

vegetal, com valores 45% menores na profundidade 15-30 cm. 

As concentrações de potássio são menores no solo sem cobertura vegetal no 

período seco, diferenciando-se das demais amostras (Figura 14). Similar as 

concentrações de N e K, a maior diferença entre as profundidades analisadas foi 

observada no solo com cobertura vegetal no período seco, com valores 62% maiores na 

profundidade de 0-15 cm que na profundidade de 15-30 cm. 

Para as concentrações de cálcio, observou-se que na profundidade de 15-30 cm 

os valores foram muito similares, independente do local da amostra ou período de 

precipitação. As maiores diferenças observadas foram verificadas na profundidade de 0-

15 cm, com maior concentração no solo sem cobertura vegetal no período seco, e o 

menor valor para o solo com cobertura vegetal no período chuvoso. 

Para as concentrações de magnésio, a única amostra que diferiu entra as 

profundidades analisadas foi coletada no período seco com cobertura vegetal, com 

redução na concentração de magnésio de 105% na profundidade de 15-30 cm. 

As concentrações de ferro no solo sem cobertura vegetal diferiram das 

concentrações no solo com cobertura vegetal com valores em média 15% maiores. As 

profundidades analisadas neste trabalho não apresentaram diferenças significativas para 

este elemento. 

O elemento manganês foi o elemento que apresentou maior diferença entre as 

profundidades, apresentando no período seco no solo sem cobertura vegetal, valores 6 

vezes mais baixos na profundidade de 15-30 cm, quando comparado com a 

profundidade de 0-15 cm. Também verificou-se que na profundidade de 0-15 cm todas 

as amostras apresentam valores similares, e que na profundidade de 15-30 o período 

seco apresenta os menores valores, diferenciando-se do período chuvoso. 

Para o elemento zinco, no solo com cobertura vegetal, os valores foram idênticos 

nas duas profundidades avaliadas, com valores menores que no solo com cobertura, que 

apresentaram valores similares. 
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O elemento cobre foi encontrado somente para as amostras de solo com 

cobertura vegetal na concentração de 0,025mg.g
-1

 para as duas profundidades avaliadas, 

tanto no período chuvoso, quanto no período seco. 

Os teores de alumínio foi o único elemento que observou-se o aumento da 

concentração na profundidade de 0-15 cm para a profundidade de 15-30 cm. Os maiores 

valores observados foram no solo com cobertura vegetal, se diferenciando do solo sem 

cobertura vegetal. 

Para a concentração de nutrientes foliares em diferentes fenofases foliar (folha 

jovem, folha adulta e folha senescente) foi observado variação entre os nutrientes, com 

acúmulo ao longo da vida foliar, retranslocação, e para alguns, não foi observado 

mudanças na concentração. 

Em relação aos teores de nutrientes minerais nas folhas, o nitrogênio foi um dos 

elementos minerais analisados em que as espécies apresentaram retranslocação ao longo 

da vida foliar. Observa-se na figura 14 que a espécie SD foi a espécie que apresentou as 

maiores concentrações de N na folha em todas as fenofases. Em folhas jovens, por 

exemplo, as concentrações de N na espécie SD foram 114% maiores que nas folhas da 

espécie OS. Por outro lado, em relação a retranslocação do N, ambas apresentaram 

resultados similares,  a OS com 33% de retranslocação, e a SD com 31% de 

retranslocação. A espécie que apresentou os menores valores de retranslocação foi a PD, 

com 25%, e a maior foi a PS com 43%. 

Os resultados observados para fósforo apresentaram o mesmo padrão observado 

para nitrogênio. As espécies apresentam retranslocação de fósforo ao longo da vida 

foliar. Assim como para o Nitrogênio, a SD foi a espécie que apresentou a maior 

concentração de fósforo em folhas jovens. As espécies apresentam altas taxas de 

retranslocação deste nutriente, apresentando a SD a maior taxa de 72%, seguido das 

espécies OS e PS com 61% e 59% respectivamente. A PD foi a espécie que apresentou 

a menor taxa de retranslocação de P, com 52%. 

As concentrações de potássio nas folhas também apresentaram retranslocação ao 

longo da vida foliar, com valores similares para todas as espécies. No geral, os 

elementos N, P e K, apresentam grande diferença das folhas jovens para as folhas 

maduras e senescentes. A maior diferença observada para a retranslocação de K foi para 

PS, com 69% nas folhas adultas, chegando a 77% nas folhas senescentes. A SD foi a 

segunda espécie com maiores retranslocações de K, com 57% nas folhas adultas e 71% 
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nas folhas senescentes. A OS e a PD apresentaram retranslocação de K ao longo da vida 

foliar de 67% e 62% respectivamente. 

 

 

Figura 16: Concentração de nitrogênio (N), fósforo (P), potássio (K), cálcio (Ca), magnésio (Mg) e cobre 

(Cu) em folhas jovens, adultas e senescentes de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), 

Ouratea spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). 

 

As concentrações de Ca ao longo vida foliar aumentaram para todas as espécies 

estudadas. A espécie PD apresentou as maiores concentrações, com valores 190% 

superiores a SD, espécie que apresentou os menores valores. Por outro lado, a PD foi a 

espécie que apresentou o menor acúmulo de Ca ao longo da vida foliar, com incremento 
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de 15%. A espécie OS foi a espécie que apresentou maior incremento de Ca, com 124%, 

seguido da PS com 88% e SD com 41%. 

 

Figura 17: Concentração de ferro (Fe), manganês (Mn) e zinco (Z) em folhas jovens, adultas e 

senescentes de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana (OS) e 

Swartzia dolichopoda (SD). 

 

As concentrações de Mg foram semelhantes para as espécies PS, OS e SD ao 

longo da vida foliar, apresentando valores similares entre as espécies. A PD diferenciou-

se das demais apresentando os maiores valores e com retranslocação de 41% do Mg ao 

longo da vida foliar. 

As concentrações de cobre, quando presente em algumas amostras, apresentaram 

grande variação. Portanto, como não foi detectado em muitas amostras e somente em 

algumas fenofases analisadas, não será discutido neste trabalho. 

O ferro também não apresentou padrão de mobilização ao longo da vida foliar, 

com valores similares entre as fenofases para todas as espécies. 

No caso das concentrações de manganês, verificou-se diferenças entre as 

espécies como observado no gráfico da figura 17, com a espécie PD apresentando 
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baixas concentrações, diferentemente da espécie OS que apresentou a maiores. A 

espécie PS apresentou valores similares nas diferentes fenofases. A espécie SD 

apresentou acúmulo de Mn ao longo da vida foliar, com incremento de quase quatro 

vezes e meia e a espécie OS com 114%. 

As concentrações do Zinco foram menores para as espécies PD, PS e SD em 

relação a OS, mas estas reabsorveram este elemento ao longo da vida foliar. Por outro 

lado, OS que apresentou os maiores valores, acumulou ao longo da vida foliar, com 

incremento de 52%. 

Em relação à eficiência na utilização de nutrientes, tabela 3, a espécie SD foi a 

que demonstrou, de maneira geral, a melhor eficiência na utilização de nutrientes, 

apresentando os maiores valores de seis dos oitos nutrientes avaliados. A PD, por outro 

lado, apresentou os menores valores de quatro dos oito nutrientes avaliados, 

apresentando a menor eficiência na utilização dos nutrientes (tabela 3). 

Quando observado a eficiência na utilização de N (PNUE) a PS apresentou o 

maior valor, com eficiência 104% maior que a PD, que apresentou o menor valor. A OS 

e SD não diferiram entre si. 

Os resultados para a eficiência na utilização de P (PPUE) a PS, OS e SD 

apresentaram valores similares, em média 44% acima que a PD. 

Para a eficiência na utilização de K (PKUE), a PS e SD apresentaram os maiores 

valores, diferindo da PD e OS que apresentaram valores em média 35% mais baixos. 

Em relação à eficiência na utilização de Ca (PCaUE) a SD apresentou eficiência 

de utilização de aproximadamente 110% superior a PS e OS, que apresentaram valores 

similares, e próximo a quatro vezes e meia acima de PD, que apresentou o menor valor. 

Para a eficiência na utilização de Mg (PMgUE), o resultado foi similar a PCaUE, 

com a SD apresentado valores duas vezes e meia superior a PD, que apresentou o menor 

valor. 

A eficiência na utilizaçao de Fe (PFeUE) foi maior para a SD, com valores duas 

vezes maiores que observado para a PD, espécie que exibiu os menores valores. A PS e 

a OS apresentaram valores semelhantes. 

A eficiência no uso de Z (PZUE) foi maior para as espécies PS e SD, com 

valores aproximadamente quatro vezes maior que o observado para a OS, que 

apresentou o menor valor. 
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As maiores diferenças observadas foram para a eficiência na utilização de Mn 

(PMnUE) com a PD apresentando valor treze vezes maior que a OS, que apresentou o 

menor valor. Os valores observado para a espécie PD também foram 4,7 vezes maior 

que os observados para as espécies PS e SD, que apresentaram valores similares. 

 

Tabela 3: Eficiência no uso de nutrientes (PnutrienteUE) de Pagamea duckei (PD), Pradosia 

schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). Os valores são referente a 

média ± desvio padrão. n=10. Os valores seguidos pela mesma letra entre as espécies não diferem a 

p≤0,05 pelo teste de Tukey. 

  PD PS OS SD 

PNUE (mmol mol
-1

 s
-1

) 17,8 ± 1,2 c 36,4 ± 1,9 a 26,8 ± 2,3 b 21,6 ± 1,7 b 

PPUE (mmol mol
-1

 s
-1

) 419,1 ± 52,1 b 631,0 ± 68,1 a 609,2 ± 45,2 a 606,0 ± 87 a 

PKUE (mmol mol
-1

 s
-1

) 60,0 ± 6,4 b 116,7 ± 9,8 a 83,6 ± 7,2 b 107,4 ± 15,4 a 

PCaUE (mmol mol
-1

 s
-1

) 37,2 ± 3,6 c 73,5 ± 4,8 b 76,0 ± 4,2 b 203,6 ± 27,4 a 

PMgUE (mmol mol
-1

 s
-1

) 65,8 ± 7,1 c 176,1 ± 21,1 ab 132,7 ± 16,2 b 232,6 ± 35,4 a 

PFeUE (μmol mol
-1

 s
-1

) 3,4 ± 1,2 c 6,7 ± 2,1 b 5,9 ± 2,1 b 11,5 ± 2,9 a 

PZnUE (μmol mol
-1

 s
-1

) 18,5 ± 5,4 b 27,6 ± 4,1 a 5,7 ± 2,1 c 30,5 ± 4,5a 

PMnUE (μmol mol
-1

 s
-1

) 57,6 ± 4,8 a 10,2 ± 4,2 b 3,9 ± 1,2 c 10,7 ± 4,7 b 

 

As características anatômicas foliares diferiram entre as espécies, para a maioria 

dos parâmetros avaliados (Tabela 4). Mesmo a espécie PD tendo apresentado as 

epidermes superiores e inferiores mais espessas, a PD foi a espécie que apresentou a 

menor espessura total do limbo foliar. A espécie que apresentou a maior espessura do 

limbo foliar foi a PS, seguido da SD e OS respectivamente. 

Comparando as diferenças do parênquima paliçádico e lacunoso entre as 

espécies, verificou-se que para a espécie PD, a maior diferença foi observada na 

espessura do parênquima lacunoso, com média 60% menor que o valor da espécie PS. 

Para as outras espécies as maiores diferenças foram observadas no parênquima 

paliçádico. A espécie SD apresentou o parênquima paliçádico 48% menor que a PS, que 

apresentou a maior espessura do parênquima paliçádico. A espécie OS, que apresentou 

o menor valor, foi observado o parênquima paliçádico 25% menor que na SD. 

Em relação as características da epiderme foliar, observamos que todas as 

espécies são hipoestomáticas (Figura 15). Em relação ao índice e densidade estomática, 

pode-se observar que a OS foi a espécie que apresentou o maiores valores e a PD 

apresentou os menores valores. 
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Os valores do índice estomático das espécies PS e SD foram similares ao 

observado para a espécie PD, e os valores da densidade estomática da PS e SD foram 

similares ao observado para a OS.  

 

Tabela 4: Características anatômicas quantitativas de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana 

(PS), Ouratea spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). Os valores são referente a média ± desvio 

padrão. n=10. Os valores seguidos pela mesma letra entre as espécies não diferem a p≤0,05 pelo teste de 

Tukey. 

 
PD PS OS SD 

Epiderme Superior (μm) 23,0 ± 2,0 a 11,3 ± 1,2 c 15,7 ± 1,4 b 9,2 ± 1,4 c 

Parênquima Paliçádico (μm) 44,2 ± 9,3 b 72,5 ± 4,2 a 30,0 ± 1,0 c 37,5 ± 1,9 b 

Parênquima Lacunoso (μm) 34,5 ± 2,1 c 86,9 ± 2,9 b 89,9 ± 4,4 b 103,0 ± 3,2 a 

Epiderme inferior (μm) 13,5 ± 1,5 a 5,8 ± 1,2 c 9,2 ± 0,1 b 7,1 ± 0,7 c 

Espessura foliar (μm) 115,2 ± 10 d 176,6 ± 2 a 144,9 ± 3 c 156,9 ± 4 b 

Índice Estomático (%) 19,6 ± 3 b 17,4 ± 4,2 b 31,1 ± 2,0 a 22,2 ± 2,6 b 

Densidade Estomática (mm
2
) 143,8 ± 25 b 406,0 ± 95 a 496,1 ± 73 a 394,2 ± 65 a 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 18: Epiderme abaxial da Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea 

spruceana (OS) e Swartzia dolichopoda (SD). 

 

Os valores das concentrações de pigmentos cloroplastídicos apresentaram 

pequena diferença entre as espécies e entre os períodos chuvoso e seco (Figura 19). A 

concentração de clorofila a das folhas de PS no período chuvoso, apresentou o menor 

valor, diferindo dos valores observados para as espécies SD e PD, que apresentaram os 
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maiores valores. Os valores observados para a espécie OS foram similares a todas as 

espécies. Para a relaçao entre Clorofila a/Carotenóides totais, foi observado diferença 

entre os períodos chuvoso e seco, no entanto, não foi observado diferenças entre as 

espécies. 

 

Figura 19: Concentração dos pigmentos cloroplastídicos (Clorofila a, Clorofila b, Carotenóides totais) em 

folhas maduras de Pagamea duckei (PD), Pradosia schomburgkiana (PS), Ouratea spruceana (OS) e 

Swartzia dolichopoda (SD) no período chuvoso e seco. Valores representam a média de 10 indivíduos. 

 

Com a análise multivariada das correlaçoes entre as caracteísticas funcionais 

foliares verifica-se que as características de eficiência no uso de nutrientes (N, P, K) e a 

MSA são ortogonais as caraceterísticas químicas das folhas jovens, as caracetísticas de 

retranslocação de nutrientes, e concentrações de nitrogênio nas folhas. O primeiro eixo 

da PCA foi definido pelas características químicas das folhas jovens. O segundo eixo 

foi definido pela MSA, densidade estomática e eficiência na utilização dos nutrientes, se 

opondo as concentráções de K em folhas senescentes e a área foliar (Figura 20). Para as 

relações entre as características foliares avaliadas e as espécies estudadas, pode-se 

obeservar que as características que mais respondem as variações encontradas para a PD 
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foi a concentração de K em folhas senescentes (KFS). Para a espécie OS o índice 

estomático está fortemente associado a variação dos resultados, e para a SD, as 

características químicas das folhas jovens. A distribuição dos indivíduos da espécie PS 

não está fortemente associado as caraceterísticas avaliadas. 

 

Figura 20: Análise das componentes principais (PCA) para as quatro espécies estudadas. Características 

avaliadas: AF - área foliar (mm
2
), MSA (g m

-2
), NFJ - N folha jovem (g Kg

-1
), NFA - N folha adulta (g 

Kg
-1

), NFS - N folha senescente (g Kg
-1

), NRE - N retranslocado (%), PFJ - folha jovem (mg Kg
-1

), PFA -

P folha adulta (mg Kg
-1

), PFS - P folha senescente (mg Kg
-1

), PRE - P retranslocado (%), KFJ - K folha 

jovem (cmolc Kg
-1

), KFA - K folha adulta (cmolc Kg
-1

), KFS - K folha senescente (cmolc Kg
-1

), KRE - K 

retranslocado (%), PNUE (mmol mol
-1

 s
-1

), PPUE (mmol mol
-1

 s
-1

), PKUE (mmol mol
-1

 s
-1

), IEST - 

índice estomático (%), DEST - densidade estomática (mm
2
). 

 

A correlação positiva entre a MSA, que expressa o investimento estrutural da 

folha, com características de eficiência na utilização dos nutrientes e a densidade 

estomática, que melhor explicaram as variação dos resultados, como demonstrado na 

análise de PCA, pode ser observada na Figura 21. Também observou-se correlaçao 

negativa da área foliar tanto com a densidade estomática, quanto com o índice 

estomático. 
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Figura 21: Correlação entre características funcionais foliares (área, características da epiderme, massa 

seca por área e eficiencia no uso de nutrientes). O coeficiente de correlaçao de Spearman (ρ) foi 

apresentado, juntamente com a linha de regressão. 
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4. DISCUSSÃO 

Os atributos funcionais foliares exercem influencia significativa no 

estabelecimento, sobrevivência, e comportamentos no seu ambiente natural. Apesar das 

plantas apresentarem inúmeros atributos funcionais, e com grande variabilidade entre as 

espécies, não é incomum a sobreposição de nichos entre os vegetais, que em outras 

palavras, indica que apesar das diferenças, estas espécies são funcionalmente similares 

(Walker, 1992; Reich et al. 2003). 

Dentre os atributos funcionais mais discutidos na literatura, e que apresentam 

maiores correlações com outras características funcionais, estão área foliar e massa seca 

por área (MSA). 

Variações em atributos foliares, especialmente MSA, são fortemente 

correlacionados com várias características gerais da planta e do ecossistema (Lambers e 

Poorter, 1992). Prior e colaboradores (2003) estudando os atributos funcionais de 21 

espécies em quatro ambientes de seca sazonal, encontraram relação positiva entre 

características relacionadas a assimilação fotossintética (fotossíntese, nitrogênio, fósforo 

e clorofilas) com a MSA. Outros trabalhos apresentam que as características foliares 

estruturais estão associadas às características químicas, destacando como uma das 

características fundamentais para a colonização nestas áreas pobres nutricionalmente 

(Baraloto et al. 2010; Fortunel et al. 2012). 

Neste trabalho pode-se observar que a espécie PD, apresentou o menor valor de 

MSA, e também apresentou os menores valores de retranslocação de N, P e K antes da 

abscisão foliar. Além disso, a PD foi a que apresentou a menor eficiência na utilização 

dos nutrientes, além dos menores valores para a espessura do limbo foliar e densidade 

estomática.  

Considerando que estas características estão relacionadas com a economia foliar, 

que envolve o custo de construção foliar e o custo de manutenção foliar, os resultados 

confirmam a hipótese de que a PD, por apresentar emissão de folhas ao longo de todo o 

ano, sem evento de perda foliar significativo, poderia exibir menor investimento 

energético em construção de folhas. 

A relação entre custo e benefício de folhas de espécies em ambientes com baixa 

disponibilidade nutricional pode variar em função das diferenças na fenologia foliar, 

apresentando as espécies com maior longevidade foliar maior custo de construção, ou 

seja, a energia dependida ao longo da via biosintética para construção dos tecidos 
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foliares. Por outro lado, o custo de manutenção é maior em espécies de menor 

longevidade foliar, ou seja, a energia investida para manter o gradiente iônico através da 

membrana lipídica e a resíntese proteica, por exemplo (Easmus e Prichard, 1998; 

Merino et al. 1984; Williams et al. 1987). Contudo, estes trabalhos demonstram que o 

aumento do custo de construção está associado com a diminuição do custo de 

manutenção e vice-versa. 

A relação entre a economia foliar e a longevidade foliar se dá, principalmente, 

pela compensação do ganho de carbono ao longo do tempo. Além disso, espécies com 

características escleromórficas como as espécies PS, OS e SD, o alto custo de 

construção contribui para a tolerância ao estresse e diminuição de herbivoria (Turner, 

1994). 

Portanto, a espécie PD diferencia-se das demais espécies estudadas por 

apresentar menor custo de construção, mas por outro lado, o maior custo de 

manutenção. 

As diferenças entre os nutrientes que são reabsorvidos ou não durante a 

longevidade foliar podem variar de acordo com o custo envolvido (disponibilização, 

remobilização, armazenamento, redisponibilização, para somente depois, voltar para um 

novo tecido). Assim, o custo do nutriente reabsorvido varia de acordo com a classe de 

componentes celular de origem que será catabolisado (Wright e Westoby, 2003). Com 

base nesta hipótese, o custo de absorção do nutriente no solo para a construção de novos 

tecidos pode ser mais dispendiosa energeticamente em solos pobres como os de 

Campina, do que a remobilização. Portanto, podemos inferir que o percentual de 

remobilização do nutriente na folha ao longo da vida foliar se dará em função do custo 

da remobilização per si e da disponibilidade deste nutriente no solo. Podemos observar 

este comportamento em espécies que crescem em ambientes de limitação nutricional e 

que apresentam menor concentração de nutrientes em folhas senescentes do que quando 

crescem em ambientes de maior disponibilidade nutricional (Wright e Westoby, 2003). 

Outra característica importante na economia foliar é o tamanho da folha, aspecto 

no qual foi possível observar que a espécie OS apresentou a menor área foliar. Como 

abordado em alguns trabalhos, a área foliar pode representar uma resposta das plantas a 

diversas características do ambiente, principalmente aquelas ligadas a situações 

permanente de estresse ou aspectos ligados ao ambiente lumínico (Cornelissen et al. 

2003). Assim numa relação de causa e consequência, as frequentes situações de estresse 
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pode ser um dos fatores que direcionam as características morfológicas a anatômicas da 

espécie OS, observando claramente tanto na menor área foliar, quanto na maior 

densidade estomática, respostas ao déficit hídrico. 

Apesar de não se ter entendimento claro dos fatores biológicos e ambientais que 

regulam o tamanho, forma, espessura e outras características foliares, há muito tempo é 

conhecido o papel do K no aumento da turgecência e crescimento celular (Bernstein, 

1963). Assim, a expansão foliar é regulada, principalmente, pela distribuição de íons, 

em particular, o K, elemento que nestes ambientes onde a disponibilidade hídrica é 

menor, o seu acúmulo é essencial para aumentar o potencial osmótico celular, 

permitindo assim a entrada de água, o aumento da turgecência celular e, 

consequentemente, a expansão foliar em diferentes fases de crescimento e 

desenvolvimento da folha (Volkenburgh, 1999). Como pode ser observado, o K se 

destaca como um dos elementos de maior retranslocação ao longo da vida foliar, mas 

esta grande diferença pode ter sido em função das altas concentrações na folhas jovens, 

como estratégia para a expansão foliar. 

Além do K, outro elemento que apresentou concentrações foliares, de maneira 

geral, muito abaixo do que já apresentado por outros autores foi o fósforo (Killingbeck, 

1996). O P demonstra ser um dos elementos de maior economia, com alta 

retranslocação e eficiência no uso, o que pode ser explicado pelo fato deste elemento ser 

um dos mais limitados no solo arenoso desta região da Amazônia (Laurance et al. 

1999). Estes resultados podem ser explicados por este elemento poder ser encontrado na 

forma inorgânica nos compartimentos celulares, o que lhe confere baixo custo de 

remobilização. 

Outra característica funcional que esta relacionada à MSA é a eficiência na 

utilização de nutrientes, principalmente os macronutrientes com maior potencial para 

limitar a produtividade fotossintética (N, P, K).  

Desta forma, nossa hipótese que espécies com menor custo de manutenção 

apresentam maior eficiência fotossintética na utilização de nutrientes foi confirmada, na 

medida que a MSA apresentou correlação positiva com a PNUE (ρ0,725), PPUE 

(ρ0,644) e PKUE (ρ0,522). 

Apesar de muitos trabalhos que avaliam as características funcionais de folhas 

terem como parâmetro MSA e a eficiência fotossintética na utilização de nutrientes, 

poucos discutem as relações entre estas variáveis. Conforme discutido por Poorter e 
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Evans (1998) e Hidaka e Kitayama (2011) três principais fatores podem influenciar a 

eficiência fotossintética na utilização de nutrientes: 1) quantidade de absorção de luz, 2) 

a pressão parcial de CO2 e 3) quantidade do nutriente metabolicamente ativo na 

maquinaria fotossintética. Estes pontos sugerem que folhas com altos valores de MSA, 

característico de folhas escleromórficas, tenderiam a apresentar menor eficiência na 

utilização de nutrientes que folhas com menores valores de MSA. Esta hipótese baseia-

se no fato de folhas com estas características apresentam menores absorção de luz, 

maior resistência a difusão de CO2, e grande quantidade de nutrientes na forma 

estrutural (Medina et al. 1990, Evans e von Caemmerer, 1996; Onoda et al. 2004). 

Por outro lado, apesar destas evidências, outros trabalhos tem demonstrado que, 

plantas que crescem em ambientes de limitação nutricional, altos valores de MSA estão 

relacionado à alta retranslocação de P, bem como altos valores de PPUE (Kobe et al. 

2005; Hidaka e Kitayama, 2009). Este comportamento se explicaria pois nestas 

situações de solo pobre em P as plantas não sacrificariam a quantidade de P metabólico 

para P estrutural, ou seja, o aumento da MSA (P estrutural) não é compensado pela 

diminuição da PPUE (P metabólico) (Hidaka e Kitayama, 2011). 

Portanto, as respostas espécie-específica da vegetação sob areia na Amazônia 

podem ser direcionada pela baixa fertilidade do solo, sendo esta possibilidade reforçada 

por comparações direta com estudos contendo espécies semelhantes (Coomes, 1997; 

Medina et al. 1990; Sobrado, 2010; Sobrado e Medina, 1980; Luizão, 1995; Rodrigues, 

2009). Adicionalmente, sugere-se que o aumento da MSA não compete com a 

quantidade de nutriente metabólico, pois conforme discutido anteriormente o alto custo 

de construção é compensado pela longevidade foliar representando baixo custo de 

manutenção, mantendo assim os altos valores de PNUE, PPUE e PKUE observados.  

Conforme discutido por Hiremath (2000) baseado em estudo com espécies 

tropicais, espécies com altos valores de MSA, que apresentam consequentemente maior 

longevidade foliar, é necessário para a economia foliar que estas espécies apresentem 

maior eficiência na utilização de nutrientes. Isto é, espécies que apresentam alta 

eficiência na utilização de nutrientes com grande longevidade foliar são mais vantajosas 

em ambientes pobre em recursos, onde a conservação de nutrientes, mais do que o 

crescimento rápido, é a chave para o sucesso de sobrevivência. 
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5. CONCLUSÃO 

A limitação nutricional do solo de campina direciona as características 

funcionais das folhas das espécies PD, PS, OS e SD. 

Os baixos valores de MSA, retranslocação de N, P e K antes da abscisão foliar e 

eficiência fotossintética na utilização de nutrientes indica que a espécie PD pode 

apresentar menor custo de construção foliar em detrimento das outras espécies 

estudadas. 

Características foliares da espécie OS como a menor área foliar e maior 

densidade estomática indica que esta espécie está sujeita a frequentes situações de 

estresse. 

As espécies com menor custo de manutenção observada pelos altos valores de 

MSA (PS>OS>SD>PD) apresentaram os maiores valores para PNUE e PPUE. 
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CONCLUSÕES GERAIS 

 

As espécies de Campina respondem de maneira distinta ao excesso de 

irradiância a que estão submetidas, com diferente comportamento ao longo do dia e nos 

diferentes períodos de precipitação. Estas espécies demonstraram dissipação da energia 

para tentar manter o ótimo fisiológico, apesar de, mesmo nestas condições, no período 

de menor precipitação, todas as espécies apresentaram características de estresse 

crônico, que pode ser observado pelos valores de FV/FM das leituras na antemanhã. 

Para algumas espécies o estresse do período seco afetou o rendimento 

fotossintético, demonstrando ser bom indicador de aclimatação aos diferentes períodos. 

O comportamento fotossintético das espécies pode ser um bom indicador ao déficit 

hídrico característico do período de menor precipitação, permitindo classificar em 

espécies sensíveis à estação seca (PS e OS) ou tolerantes (PD e SD). Pode-se constatar, 

inclusive, que as espécies sensíveis à seca, apresentam maior resistência estomática, 

evitando a perda de água. 

No período de maior preciptação, as espécies apresentaram maior eficiência na 

manutenção da temperatura foliar próximo ao ótimo fisiológico observado de 32°C, 

com maior resistência ao aumento e queda da temperatura foliar. A partir de 38°C as 

espécies já apresentam início de um declínio na fotossíntese. 

As espécies PS, OS e SD, que investem mais em construção foliar, indicado 

pelos valores de MSA, também foram as espécies que apresentaram os maiores valores 

para PNUE e PPUE. A PD, espécie com menor custo de construção foliar, com baixo 

valor de MSA, foi, por outro lado, a espécie com maior custo de manutenção foliar, com 

os menores valores de retranslocação de N, P e K. 

As situações de estresse sofridas pela espécie OS convergem em mudanças 

morfológicas, como a menor área foliar e a maior densidade estomática. 

De todos os parâmetros analisados, a limitação nutricional e hídrica foram os 

principais fatores abióticos que direcionaram as características funcionais das folhas da 

espécie PD, PS, OS e SD na Campina. 
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