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Sinopse: 

Estudaram-se as mudanças fisiológicas associadas à pré-aclimatação 
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resultados obtidos sobre as alterações fisiológicas e nutricionais 
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contribuir para programas de reflorestamento ou recuperação de 

áreas degradadas da Amazônia Central.  
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RESUMO GERAL 

 

Informações sobre os aspectos silviculturais e ecofisiológicos da maioria das espécies arbóreas 

para programas de reflorestamento, conservação ou recuperação de áreas degradadas são ainda 

limitadas. A radiação solar é um dos principais fatores que influenciam a sobrevivência, o 

crescimento e o desenvolvimento dos vegetais. Todavia, a natureza da resposta morfogênica pode 

variar, consideravelmente, entre espécies, de acordo com a capacidade de aclimatação, assim 

como as mudanças fisiológicas observadas em espécies florestais sob estresse hídrico. O objetivo 

geral foi obter informações de como as mudas de Bertholletia excelsa, Carapa guianensis, 

Swietenia macrophylla e Hymenaea courbaril respondem a alterações no ambiente físico durante 

o processo de aclimatação. As trocas gasosas, a área foliar específica (AFE), a fluorescência da 

clorofila a (relação Fv/Fm), a taxa de sobrevivência, o incremento mensal em altura e diâmetro, os 

teores de nutrientes foliares e a produção da matéria seca foram avaliados ao final do 

experimento (30+120 dias) em seis tratamentos independentes de pré-aclimatação a luz solar 

plena (TPS) (0, 90, 180, 360, 540 e 720 min) e dois tratamentos hídricos (TH): mudas mantidas 

na capacidade de campo, chamado de sem estresse hídrico (SE) e mudas submetidas à restrição 

hídrica, chamado de com estresse hídrico moderado (CE). A maior média da fotossíntese máxima 

(Amax) foi encontrada em C. guianensis e S. macrophylla em condições de CE. A velocidade 

máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax25) e a taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax25) 

foram maiores no ambiente a pleno sol do que sob sombreamento em todas as espécies estudadas. 

Os valores da AFE foram similares nos TPS, assim como nos TH em todas as espécies estudadas, 

já, em H. courbaril foram encontrados os maiores valores nas mudas sem estresse hídrico. A 

diminuição nos valores de Fv/Fm após a transferência para a luz solar plena mostrou a ocorrência 

de danos aos centros de reação do fotossistema II, sendo mais evidente em B. excelsa e H. 

courbaril sob condições de CE. A maior taxa de sobrevivência encontrada foi de 100% em C. 

guianensis do que nas outras espécies. Para H. courbaril as mudas submetidas ao tempo de pré-

aclimatação de 720 min com estresse hídrico moderado, mostrou-se inadequado uma vez que 

nesse tratamento a taxa de sobrevivência foi de 0%. As taxas de incremento mensal em altura e 

diâmetro foram maiores em S. macrophylla do que nas outras espécies. Observou-se também que 

S. macrophylla teve seu crescimento reduzido quando exposta a baixa intensidade de luz (TPS = 

0). A média dos valores de nitrogênio foliar nas espécies foi maior no tratamento com estresse 

hídrico moderado do que no sem estresse hídrico. Para o fósforo e o potássio os valores foram 

similares entre as espécies nos tempos de pré-aclimatação. Os conteúdos de cálcio e o magnésio 

foram maiores em S. macrophylla e C. guianensis do que em B. excelsa e H. courbaril. O 

acúmulo de biomassa total foi maior em S. macrophylla e C. guianensis. Nessas espécies o maior 

acúmulo de biomassa ocorreu no caule no experimento sem estresse hídrico (143,4 g planta
-1

) e 

na folha (27,2 g planta
-1

) respectivamente.
 
Em geral, os resultados obtidos nesta pesquisa, 

indicam que C. guianensis e S. macrophylla apresentam potencial para serem testadas em 

experimentos de campo numa faixa mais ampla de condições ambientais e por apresentarem 

maior tolerância ao estresse hídrico. 
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ABSTRACT 

 

PHYSIOLOGICAL CHANGES ASSOCIATED WITH PRE-ACCLIMATION IN FOUR 

AMAZONIAN FOREST TREE SPECIES 

 

 

OVERVIEW 

 

Information on ecophysiological and silvicultural aspects of most tree species used for 

reforestation, conservation or reclamation of degraded lands is still limited. Solar radiation is a 

major factor influencing the survival, growth and development of plants. However, the nature of 

the morphogenic response may vary considerably among species, according to their 

acclimatization capability, as well as physiological changes observed in forest species under 

water stress. The overall objective was to obtain information about how Bertholletia excelsa, 

Carapa guianensis, Swietenia macrophylla and Hymenaea courbaril respond to changes in the 

physical environment during the acclimatization process. Gas exchanges, specific leaf area 

(AFE), chlorophyll fluorescence (the Fv/Fm ratio), survival rate, the monthly increase in height 

and diameter, leaf nutrient content and dry matter production were assessed in six independent 

pre-acclimation treatments to full sunlight (TPS) (0, 90, 180, 360, 540 and 720 min)  followed by 

a whole-day exposure to full sunlight during 120 days. Every full sun acclimation treatment 

(30+120 days) was assessed at two water regimes: seedlings kept at field capacity (hereinafter 

termed without water stress, SE) and seedlings subjected to mild water restriction (herein termed 

with moderate water stress, CE). The mean highest maximum photosynthesis (Amax) was found in 

C. guianensis and S. macrophylla under CE conditions. The maximum carboxylation velocity of 

Rubisco (Vcmax25) and the maximum electron transport rate (Jmax25) were higher under outdoor 

conditions than under shading, in all studied species. AFE values were similar in all TPS, as in 

TH in all species studied, however, in H. courbaril the highest values were found in seedlings 

under SE conditions. Fv/Fm values decreased after the plants were transferred to full sunlight, 

particularly in B. excelsa under CE and H. courbaril. The survival rate was maximum (100%) for 

C. guianensis than in the other species. For H. courbaril, a TPS of 720 min, under CE condition 

was inadequate since in these treatments the survival rate was 0%. The rates of monthly increase 

in height and diameter were higher in S. macrophylla than in other species. It was also observed 

that S. macrophylla had reduced growth when exposed to low light intensity (TPS = 0). The mean 

leaf nitrogen content across species was higher in the CE treatment than in the SE one. With 

regard to phosphorus, their values were similar over species for TPS. The same was true for 

potassium. Calcium and magnesium were higher in S. macrophylla and C. guianensis than in B. 

excelsa or H. courbaril. Total biomass gain was greater in S. macrophylla and C. guianensis than 

in the others. For species the largest biomass accumulation occurred in the stem under SE 

conditions (143.4 g plant
-1

) and leaf (27.2 g plant
-1

) respectively. In general, the results obtained 

in this study indicate that C. guianensis and S. macrophylla have potential to be tested in field 

experiments on a wide range of environmental conditions because of their high capability to 

endure stressful conditions caused by sudden exposure to full sunlight and water stress. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

 

Em decorrência do aumento do desmatamento na região amazônica ao longo do tempo 

(Nepstad et al. 2008), torna-se importante saber como as espécies florestais podem responder às 

mudanças repentinas no ambiente físico. Desta forma, a produção de mudas florestais, em 

qualidade e quantidade, é uma das fases mais importantes para o estabelecimento de bons 

povoamentos florestais com espécies nativas (Gonçalves et al. 2000). Em geral, espécies de 

dossel passam por diferentes condições de luminosidade dentro da floresta até atingir a 

maturidade de modo que a plasticidade fotossintética e a aclimatação são importantes 

características ecofisiológicas. A radiação, por ser fonte primária de energia relacionada à 

fotossíntese (Campos e Uchida 2002) e fenômenos morfogenéticos (Taiz e Zeiger 2004) é 

também um dos principais fatores que influenciam o crescimento e o desenvolvimento dos 

vegetais. Entretanto, não se sabe como espécies de diferentes estádios sucessionais na Floresta 

Amazônica responderão a estas variações ambientais (Boeger e Wisniewski 2003). Todavia, a 

natureza da resposta morfogênica pode variar, consideravelmente, entre espécies, de acordo com 

a capacidade de aclimatação e a dependência da quantidade ou qualidade da luz. A aclimatação é 

o aumento da tolerância da planta ao estresse, devido à exposição prévia a condições sub-ótimas 

ou supra-ótimas (Taiz e Zeiger 2004), está mais relacionada à plasticidade fisiológica do que às 

características morfológicas, pois quando plantas de sombra são colocadas no sol apresentam 

uma maior taxa de crescimento relativo, derivada de uma maior taxa fotossintética (Azevedo 

2009). Variações intra-específicas na fisiologia e características morfofisiológicas, entretanto, 

tornam complexa a resposta ao ambiente físico nas diferentes espécies: Primeiro, devido às 

variações intrínsecas (componente genético) entre indivíduos; segundo, devido à interação 
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genótipo/ambiente (Falconer 1981). Diferenças no grau de aclimatação entre indivíduos podem 

também resultar de modificações ontogenéticas, ou seja, diferenças morfológicas e fisiológicas na 

passagem da fase juvenil para a fase adulta (Popma e Bongers 1991). A aclimatação ao estresse 

hídrico ocorre devido ao acúmulo de compostos osmoticamente compatíveis (por exemplo, 

betaínas, sorbitol, prolina), através de osmorregulação (Larher et al. 2009), tendo-se observado 

que a exposição repetida ao estresse hídrico diminui o efeito da escassez de água na fotossíntese, 

ou seja, favorece o processo de aclimatação da planta à baixa disponibilidade de água (Matthews 

e Boyer 1984). Talvez porque a aclimatação ao estresse hídrico aumenta à resistência do 

fotossistema II à alta temperatura (Valladares e Pearcy 1997), comumente associadas ao estresse 

hídrico, à transpiração tem como efeito indireto o arrefecimento da folha. O aumento da 

frequência estomática em folhas expostas à elevada luminosidade pode ser um mecanismo 

importante de adaptação a condições mais áridas, já que a ocorrência de estômatos está associada 

à condutância estomática (Wiebel et al. 1994). Altas temperaturas podem levar ao fechamento 

dos estômatos, enquanto que baixas concentrações de CO2 na câmara subestomática da folha 

provocam a abertura dos mesmos, o fechamento é estimulado por alta concentração de CO2 

(Boeger e Wisniewski 2002). Na falta de água do solo, a transpiração excessiva gera um déficit 

hídrico nas folhas estimulando o fechamento dos estômatos, que reduz a transpiração (Larcher 

2006). A regulação da condutância estomática é um processo extremamente complexo 

envolvendo fatores do ambiente e da própria planta. Os fatores do ambiente afetam diretamente a 

transpiração pelo seu efeito direto no déficit de pressão de vapor (Valladares e Pearcy 1997). A 

irradiância, a umidade e a temperatura do ar concorrem, também, para a regulação estomática, 

pois estes fatores afetam a condutância estomática (Willmer e Fricker 1996). A condutância 
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estomática, em geral, diminui durante o dia conforme aumenta o déficit de pressão de vapor entre 

a folha e a atmosfera (Schulze e Hall 1982). 

Um dos parâmetros para avaliar a resistência do aparato fotossintético da planta em 

condições de estresse é a fluorescência da clorofila a. A fluorescência da clorofila a é a re-

emissão de fótons em um comprimento de onda maior que aquele que incidiu na folha, podendo 

dissipar entre 1 a 3% da energia recebida pela planta (Muller et al. 2001). Os processos 

fotoquímicos dentre eles a fotossíntese, a fotorrespiração e o ciclo água-água, conhecido como 

reação Mehler (Asada 1999) podem dissipar até 45% da energia absorvida pela folha (Björkman 

e Demming-Adams 1995), com a fração restante sendo dissipada por processos não fotoquímicos 

(NPQ). Medindo-se a fluorescência da clorofila a pode-se obter informações acerca de mudanças 

na eficiência fotoquímica e dissipação de calor (Maxwell e Johnson 2000). Alguns parâmetros 

são importantes na medição da fluorescência, dentre estes destacam-se  a fluorescência máxima 

(Fm), a fluorescência inicial (Fo) e a relação entre a fluorescência variável (Fv) e máxima (Fv/Fm). 

Os valores da fluorescência inicial parecem ser muito úteis para se inferir sobre a ocorrência de 

fotoinibição crônica ou dinâmica (Dias e Marenco 2006).  

Em florestas primárias, em que a quantidade de energia luminosa que atinge o sub-bosque 

é muito pequena, o nível de crescimento em altura de mudas é bastante inferior ao observado em 

áreas abertas e em florestas secundárias (Maciel et al. 2002). O crescimento da planta, medido 

pelo acúmulo de biomassa, é o resultado da diferença entre os ganhos de carbono via fotossíntese 

e a perda via respiração. Por isso, é importante conhecer quais são os fatores que afetam esses 

dois processos básicos. A fotossíntese consiste na oxidação da água e na redução de CO2 para 

formar compostos orgânicos, levando finalmente à síntese de carboidratos. Adicionalmente, a 

fotossíntese é um processo que atenua o impacto do acúmulo de carbono na atmosfera. Deste 
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modo, o método mais prático consiste em se medir diretamente a taxa de crescimento da planta. 

Este método tem duas vantagens: primeiro, o crescimento da planta integra os efeitos ambientais 

nos processos fisiológicos primários (fotossíntese e respiração); segundo, muitos estudos têm 

mostrado que parâmetros, tais como sobrevivência, capacidade competitiva e reprodução são 

fortemente correlacionadas com o tamanho da planta (Fetcher et al. 1994). O crescimento das 

árvores na Amazônia é relativamente lento (Clark e Clark 2001). As taxas de crescimento anual 

de 0,95 a 2,2 mm mês
-1 

(Bauch e Dunisch 2000, Camargo e Marenco 2012), são comumente 

relatadas em pioneiras. Em contraste, espécies sucessionais tardias crescem mais lentamente, 

poucos milímetros por ano (Vieira et al. 2005). A espessura da folha em geral aumenta com a 

exposição da planta a radiação solar plena (Castro e Garcia 1996). Um efeito destas diferenças é 

que, embora os dois tipos foliares tenham taxas fotossintetizantes similares a baixas intensidades 

luminosas, as folhas de sombra não são adaptadas a altas intensidades luminosas e, 

consequentemente, têm taxas fotossintetizantes máximas consideravelmente menores sob estas 

condições (Raven e Evert 2001). Buscando estudar as mudanças fisiológicas associadas aos 

fatores de estresse do meio ambiente como a luz e a água através do processo de pré-aclimatação, 

foram selecionadas quatro espécies florestais tendo como critérios de escolha o valor econômico, 

ecológico e silvicultural. As espécies foram: castanha-do-Brasil (Bertholletia excelsa), mogno 

(Swietenia macrophylla), andiroba (Carapa guianensis) e jatobá (Hymenaea courbaril).  

Bertholletia excelsa (Humb. Bonpl, Lecythidaceae) é uma das espécies florestais de maior 

importância sócio-economica da região amazônica devido à importância das suas sementes. B. 

excelsa ocorre em toda a bacia Amazônica e nas Guianas (Mori e Prance 1990). Na fase juvenil, 

apresenta maior chance de sobrevivência em ambiente bem iluminado, apresentando tolerância 

intermediária ao sombreamento (Mostacedo e Fredericksen 1999), por isso tem sido classificada 
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como espécie que depende de aberturas no dossel para regeneração (Zuidema e Boot 2002). As 

árvores podem atingir até 50 m de altura, e a taxa média de crescimento em diâmetro ao longo da 

vida é de 6 mm ano
-1 

(Camargo et al. 1994).  

Swietenia macrophylla (King., Meliaceae) é considerada intermediária na escala de 

sucessão ecológica (Marenco et al. 2001). É encontrada com mais frequência na região sul do 

Pará (Lorenzi 2002). A regeneração ocorre em condições de distúrbios moderados, como a 

abertura de clareiras (Grogan et al. 2003). A madeira do mogno possui resistência moderada ao 

apodrecimento e ao ataque de cupins, porém, quando em contato com o solo e a umidade, 

observa-se, baixa durabilidade (Lorenzi 2002). Em plantios, as taxas de fotossíntese do mogno 

atingem valores de até 12 μmol m
-2 

s
-1

, decrescendo durante o dia na medida em que aumenta o 

déficit de pressão de vapor (Marenco e Maruyama 2003).  

Carapa guianensis (Aubl., Meliaceae) é uma espécie florestal, que atinge até 30 m de 

altura, apresenta crescimento rápido na fase juvenil (Lorenzi 2002). C. guianensis é encontrada 

em toda e região Amazônica, sendo destacada não apenas pela qualidade da sua madeira, mas 

também pelo seu valor ecológico e pelas propriedades medicinais do óleo, que pode ser extraído 

das suas sementes (Lorenzi 2002).  

Hymeneae courbaril (L., Leguminosae - Caesalpinioideae) é uma árvore que cresce em 

solos arenosos e argilosos bem drenados de terra firme e em várzea alta, mas raramente em 

campos abertos, com crescimento lento o que pode ser explicado por ser espécie climácica, mais 

tolerante à sombra (Lorenzi 2002). H. courbaril pode ser plantada em sistemas agroflorestais, e 

sua madeira é empregada principalmente na construção civil (Flores e Benavides 1990).  

O trabalho foi dividido em três capítulos.  No primeiro capítulo foram estudadas as 

mudanças das trocas gasosas e da fluorescência da clorofila a, as características da área foliar 
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específica, a densidade estomática e o comprimento das células-guarda. No segundo capítulo, são 

descritos os teores do macronutrientes foliares e a relação entre o acúmulo da matéria seca total e 

os nutrientes. Já no terceiro capítulo avaliou-se a taxa de sobrevivência, o crescimento e a 

partição da produção da matéria seca nos diferentes tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e 

nos níveis de regimes hídricos. Espera-se que os resultados sobre as alterações fisiológicas em 

espécies florestais durante o processo de aclimatação, contribuam para a utilização de tais 

espécies em programas de reflorestamento ou recuperação de áreas degradadas da Amazônia 

Central. 

 

 

HIPÓTESES 

 

1. O tempo de exposição à luz solar plena e os níveis de regime hídrico influenciam o 

desempenho fisiológico de mudas de Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, 

Carapa guianensis e Hymenaea courbaril; 

2. As trocas gasosas e a relação Fv/Fm são variáveis fisiológicas que podem ser utilizadas 

para avaliar o nível de estresse causado pela transferência à luz solar plena e variações 

no regime hídrico; 

3. Durante o processo de aclimatação o crescimento e o acúmulo de biomassa total das 

mudas são influenciados pela exposição à luz solar plena e pelos níveis de regime 

hídrico. 
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OBJETIVOS 

 

Objetivo geral 

 

Obter informações de como as espécies florestais da Amazônia respondem às alterações 

no ambiente físico durante o processo de aclimatação à luz solar plena e a níveis de regime 

hídrico. 

 

Objetivos específicos 

 

  Determinar a fotossíntese máxima (Amax), potencial (Apot) e a condutância estomática (gs) 

em quatro espécies florestais submetidas a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e a 

níveis de regime hídrico (Capítulo I); 

 

 Avaliar a eficiência quântica máxima do fotossistema II (relação Fv/Fm) de espécies 

florestais em resposta aos tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e aos níveis de 

regime hídrico (Capítulo I); 

 

 Avaliar os teores de macronutrientes foliares de espécies florestais em função de tempos de 

pré-aclimatação à luz solar plena e de regime hídrico (Capítulo II); 

 

 

 Determinar o acúmulo de biomassa total em espécies florestais em resposta aos tempos de 

pré-aclimatação à luz solar plena e aos níveis de regime hídrico (Capítulo II); 
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 Avaliar o crescimento em resposta aos tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e aos 

níveis de regime hídrico (Capítulo III); 

 

 Determinar a partição de assimilados em função de tempos de pré-aclimatação à luz solar 

plena e de níveis de regime hídrico (Capítulo III); 

 

 Verificar a taxa de sobrevivência de Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa 

guianensis e Hymenaea courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena 

e aos níveis de regime hídrico (Capítulo III). 
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CAPÍTULO I 

Trocas gasosas e fluorescência da clorofila em mudas de espécies florestais 

submetidas a diferentes tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e de 

níveis de regime hídrico 

(Normas da Revista Acta Amazonica) 

 

RESUMO 

 

A luz e a água são importantes fatores que interferem no crescimento e no desenvolvimento de 

mudas de árvores tropicais devido alterarem a fotossíntese e as trocas gasosas. O objetivo foi 

avaliar as mudanças fisiológicas que ocorrem em mudas de Bertholletia excelsa, Swietenia 

macrophylla, Carapa guianensis e Hymenaea courbaril durante o processo de pré-aclimatação à 

luz solar plena e a níveis de regime hídrico. Foram usados seis tratamentos independentes de pré-

aclimatação à luz solar plena (TPS), sendo estes de (0, 90, 180, 360, 540 e 720 min) durante o 

período de 30 dias. Após esse período, todas as plantas ficaram expostas à luz solar plena por 

mais 120 dias durante o dia todo, com exceção daquelas do TPS = 0 min, que correspondeu a 

plantas mantidas constantemente em casa de vegetação até o final do experimento. Cada TPS foi 

submetido desde o início até o fim do experimento a dois tratamentos de estresse hídrico (TH), 

chamados de: com estresse hídrico moderado (CE) e sem estresse hídrico (SE). O tratamento CE 

correspondeu a um potencial hídrico da folha, mensurado entre 4:30 e 06:00 h, de -500 a -700 

kPa. O tratamento SE correspondeu a plantas bem irrigadas (solo mantido à capacidade de campo 

e potencial hídrico foliar de -300 kPa. Ao final do experimento (30+120 dias), avaliou-se as taxas 

de fotossíntese máxima (Amax) e potencial (Apot), condutância estomática (gs), velocidade máxima 

de carboxilação  da Rubisco (Vcmax25), a taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax25), a relação 
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Fv/Fm, a densidade estomática e o comprimento das células-guarda. Em geral, as taxas de Amax 

foram maiores nos tratamentos à luz solar plena do que no ambiente sombreado para B. excelsa e 

S. macrophylla. No estresse hídrico moderado, a taxa média de Amax foi maior em C. guianensis e 

em S. macrophylla do que em B. excelsa e H. courbaril. As taxas médias de  Vcmax25 e Jmax25 

foram maiores em C. guianensis e em H. courbaril. A exposição das mudas à luz solar  plena e 

ao estresse hídrico moderado entre as espécies causou uma diminuição repentina na relação 

Fv/Fm, com posterior aumento de Fv/Fm, ocasionando assim uma fotoinibição dinâmica. 

PALAVRA-CHAVES: variáveis fisiológicas, relação Fv/Fm, espécies florestais, áreas 

degradadas 
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Gas exchange and chlorophyll fluorescence in seedlings of Amazonian tree species 

subjected to different times of pre-acclimation to full sunlight levels and water regime 

 

ABSTRACT 

 

Light and water are important factors that affect photosynthetic processes, growth and 

development of seedlings of tropical trees. The aim was to evaluate the physiological changes 

that occur in seedlings of Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa guianensis and 

Hymenaea courbaril in response to pre-acclimation to full sunlight levels and water regimes. We 

used six independent treatments of pre-acclimation to full sunlight (TPS), which were: 0, 90, 180, 

360, 540 and 720 min for 30 days. After the 30-day-pre-acclimation period, all plants were 

exposed to full sunlight for 120 days during the whole day, except for TPS of 0 min, which 

corresponded to plants kept constantly under shading (in a greenhouse) until the end of the 

experiment. Each TPS was submitted from the beginning to the end of the experiment at two 

water regimes: with moderate water stress (CE) and without water stress (SE). The CE treatment 

corresponded to a leaf water potential, measured between 4:30 and 06:00, of -500 to -700 kPa. 

Treatment SE corresponded to well-watered plants (soil maintained at field capacity and leaf 

water potential of -300 kPa). At the end the experimental period (30+120 days) there were 

assessed maximum and (Amax) and potential photosynthesis (Apot), stomatal conductance (gs), 

maximum carboxylation velocity of Rubisco (Vcmax25), the maximum rate of electron transport 

(Jmax25), the Fv/Fm ratio. Overall, for B. excelsa e S. macrophylla, Amax values were higher under 

outdoor conditions (TPS > 0) than under shading (TPS = 0). Regarding the effect of moderate 

water stress, mean Amax was higher in C. guianensis and S. macrophylla than in B. excelsa and H. 
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courbaril. Mean values of Vcmax25 and Jmax25 and were higher in C. guianensis and H. courbaril 

than in the others. Exposure of seedlings to full sunlight and moderate water stress caused a 

sudden decrease in the Fv/Fm ratio, with progressively increased over time as the leaves recovered 

from photoinhibition. 

KEYWORDS: physiological parameters, Fv/Fm ratio, forest species, Amazonia degraded areas 
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I.A. INTRODUÇÃO 

 

Na floresta, espécies de dossel passam por diferentes condições de luminosidade até a 

maturidade. A aclimatação às mudanças na disponibilidade de luz está diretamente relacionada à 

maximização do ganho total de carbono na planta em resposta as mudanças de ambiente, de 

modo que a plasticidade fotossintética e a aclimatação à luz intensa são importantes 

características ecofisiológicas (Athanasiou et al. 2010). O ajuste funcional decorre de mudanças 

nas propriedades fotossintéticas da folha envolvendo alterações fisiológicas e morfológicas 

(Oguchi et al. 2005) e mudanças na arquitetura da planta (Walters 2005; Krause et al. 2012). 

Durante o processo das trocas gasosas, a planta libera água na forma de vapor via transpiração ao 

mesmo tempo em que absorve dióxido de carbono durante a fotossíntese, desse modo, a 

eficiência no uso da água (relação A/E) está relacionada tanto ao funcionamento dos estômatos 

como ao acúmulo de proteínas foliares envolvidas na fotossíntese (Farquhar e Sharkey 1982; 

Hikosaka 2004). A aclimatação ao estresse hídrico envolve o acúmulo de compostos 

osmoticamente compatíveis, via a osmorregulação (Ackerson e Hebert 1981), tendo-se observado 

que a exposição repetida ao estresse hídrico diminui o efeito da escassez de água na fotossíntese, 

ou seja, favorece o processo de aclimatação da planta à baixa disponibilidade de água (Matthews 

e Boyer 1984). Isso possivelmente ocorre porque a aclimatação ao estresse hídrico aumenta a 

resistência do fotossistema II às altas temperaturas (Valladares e Pearcy 1997) comumente 

associadas ao estresse hídrico. Em mudas aclimatadas à sombra, a exposição súbita a luz solar 

plena causa fotoinibição da fotossíntese e em casos extremos danos irreversível ao tecido foliar 

(Kursar e Coley 1999, Walters 2005). O aparato fotossintético da planta é altamente sensível às 

alterações na quantidade e qualidade da luz (Murchie et al. 1997). O grau de fotoinibição pode 
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ser determinado pela diminuição dos valores da relação Fv/Fm (eficiência quântica máxima do 

fotossistema II). Adicionalmente, danos causados pela alta temperatura no fotossistema II (FSII) 

podem ser inferidos a partir da medição do valor da fluorescência inicial (Kitao et al. 2000). 

Dependendo do tempo que uma planta leva para se recuperar a fotoinibição pode ser dinâmica 

(recuperação do estresse radiativo durante a noite) ou crônica, a planta leva mais de um dia para 

se recuperar do estresse fotoinibitório em condições de baixa luminosidade (Castro et al. 1995). 

Além disso, a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) e a taxa máxima de 

transporte de elétrons (Jmax) são importantes variáveis para descrever as características 

fotossintéticas de uma planta. Compreender como Vcmax e Jmax variam entre as espécies ou são 

afetadas pelas condições ambientais são importantes variáveis que visam descrever o ganho de 

carbono diário e a taxa de fotossíntese (Wullschleger 1993). O aumento da ocorrência estomática 

em folhas expostas a elevada luminosidade pode ser um mecanismo importante de adaptação a 

condições mais áridas, já que a freqüência de estômatos está associada à condutância estomática 

(Wiebel et al. 1994; Boeger e Wisniewski 2002; Pearce et al. 2006). A densidade estomática 

varia de 15 a 50 mm
-2

 em plantas suculentas (plantas CAM) a 200-600 mm
-2

 em árvores tropicais 

(plantas C3), e o comprimento do poro varia de 10 µm em plantas suculentas a 10-25 µm em 

árvores tropicais (Larcher 2006). O objetivo deste trabalho foi estudar as trocas gasosas e a 

fluorescência da clorofila a em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril 

submetidas a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e a diferentes níveis de regime hídrico, 

partindo-se da premissa que o processo de aclimatação pode ser estimulado quando a planta é 

submetida gradativamente a fatores de estresses ambientais. 
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I.B. MATERIAL E MÉTODOS 

 

I.B.1. Local do experimento e espécies estudadas 

 

O experimento foi realizado em uma área de campo aberto (pleno sol) localizado no 

campus V8 do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA) em Manaus-AM (03° 

05´30"S, 59° 59´35"W). A cidade de Manaus apresenta características de clima equatorial úmido, 

com temperatura média de 27 °C, variando de 23 °C a 32 °C, precipitação anual de 2260 mm 

(média 1961- 1990, Inmet, 2010) e umidade relativa de 83% (Inmet, 2010). Foram utilizadas 

mudas de quatro espécies florestais: castanha-do-brasil (Bertholletia excelsa), mogno (Swietenia 

macrophylla), andiroba (Carapa guianensis) e jatobá (Hymenaea courbaril). O experimento 

iniciou-se em junho de 2010 com término em dezembro do mesmo ano. Devido à diferença na 

velocidade de crescimento das espécies, as sementes foram colocadas para germinar em épocas 

diferentes de modo a obter-se uniformidade no tamanho das mudas (altura) por ocasião do início 

do experimento. 

As mudas de B. excelsa são oriundas de sementes coletadas de árvores matrizes 

localizadas na fazenda Aruanã, situada na rodovia AM-010, a cerca de 200 km de Manaus. As 

sementes foram colocadas para germinar em outubro de 2009, em bandejas de plástico, contendo 

como substrato areia e vermiculita. Em janeiro de 2010 foi realizada a repicagem para os sacos 

plásticos de polietileno de 10 kg contendo como substrato mistura de terra (60%), matéria 

orgânica (30%) e húmus (10%), sendo adicionado um fertilizante de liberação lenta (Basacote ®) 

contendo macro e micronutrientes (16% de N, na forma nítrica/amoniacal; 8% de P na forma de 

anidrido fosfórico; 12% de K na forma de óxido de potássio; 2% de óxido de magnésio e 12% de 

anidrido sulfúrico). As sementes de S. macrophylla e C. guianensis são oriundas de árvores 
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matrizes localizadas no INPA - (campus V8) em Manaus. As sementes foram colocadas para 

germinar em março de 2010 em bandejas de plásticos contendo areia e vermiculita. Aos 20 dias 

após a semeadura, realizou-se a repicagem para os sacos plásticos de polietileno (10 kg) contendo 

substrato conforme descrito anteriormente. As sementes de H. courbaril foram coletadas de 

plantas matrizes provenientes da Estação Experimental de Fruticultura Tropical do Instituto 

Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA), localizada na rodovia BR-174, km 38, a cerca de 60 

km ao norte de Manaus. A semeadura ocorreu em janeiro de 2010 em bandejas de plástico com 

areia e vermiculita. Após 20 dias foi realizada a repicagem para sacos plásticos de polietileno (10 

kg) contendo substrato conforme descrito anteriormente. Todas as mudas das espécies foram 

mantidas sob baixa luminosidade (0,8 mol m
-2

 dia
-1

) na casa de vegetação até o início do 

experimento.  

 

I.B.2. Determinação dos tratamentos de pré-aclimatação à luz solar plena e aos 

tratamentos hídricos 

 

As mudas das espécies após a repicagem foram mantidas com teor de água próximo a 

capacidade de campo (CC), quando, então foi realizada a divisão das mudas para os tratamentos 

independentes de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e para os diferentes tratamentos 

hídricos (TH). Foram usados seis tratamentos independentes de TPS, sendo estes de 0, 90 (11:15-

12:45h), 180 (10:30-13:30h), 360 (09:00-15:00h), 540 (07:30-16:30h) e 720 min (06:00-18:00h) 

durante 30 dias. Após o período de 30 dias, os TPS ficaram expostos à luz solar plena por mais 

120 dias durante o dia todo, com exceção de TPS = 0 min, que correspondeu a plantas mantidas 

constantemente em casa de vegetação. 
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Cada tratamento de TPS foi submetido desde o início (30 dias) até o final do experimento 

(120 dias) a dois tratamentos hídricos (TH): solo bem úmido (capacidade de campo de -300 kPa) 

chamado de sem estresse hídrico (SE) e solo moderadamente seco (aproximadamente de -500 a -

700 kPa)  chamado de com estresse hídrico (CE). Durante o experimento, o potencial hídrico da 

folha foi determinado utilizando-sesensores psicrométricos (L51A, Wescor, EUA), um método 

não destrutivo. Antes de iniciar o experimento, os sensores foram fixados à folha, a fim de se 

obter um valor estável. Após a aferição do potencial hídrico foi adicionada ao substrato água por 

capilaridade até atingir na folha o potencial hídrico desejado. Para evitar que a água da chuva 

alterasse o tratamento CE, a superfície dos sacos foi revestida com um plástico branco. As plantas 

dos tratamentos SE foram irrigadas diariamente para manter o solo na capacidade de campo. Para 

homogeneizar as condições experimentais, utilizou-se o plástico branco no tratamento SE. As 

mudas usadas no experimento estavam em bom estado fitossanitário. 

 

I.B.3. Variáveis ambientais 

 

A radiação fotossinteticamente ativa (RFA), temperatura (T) e umidade relativa do ar 

(UR) de ambos os ambientes (pleno sol e casa de vegetação) foram medidas utilizando de 

sensorres específicos (Li-191SA, Li-Cor, NE, USA e Humitter 50Y Vaisala, Oyj, Finland) 

conectados a um datalogger (Li-1400 Li-Cor). Os dados foram coletados em intervalos de 15 

minutos durante todo o experimento. 

 

I.B.4. Parâmetros fisiológicos  

 

No final do período do experimento (120 dias) foram realizadas as medidas das trocas 

gasosas; taxa de fotossíntese máxima (Amax) e potencial (Apot), a condutância estomática (gs), a 
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eficiência no uso da água (EUA), a velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax25) e a 

taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax25). As medições de trocas gasosas foram coletadas 

utilizando um medidor de fotossíntese (Li-6400, Li-Cor, Lincoln, NE, USA) em cinco plantas e 

duas folhas por planta completamente expandidas da parte superior da planta. Os dados foram 

coletados entre 8:00-15:00h. As taxas de trocas gasosas foram determinadas em temperatura 

ambiente (27 ± 1ºC), UR de 70 ± 2%. Amax foi determinada com intensidade de luz saturante 

(1000 µmol m
-2

 s
-1

) e [CO2] de 380 µmol mol
-1

; a fotossíntese potencial com [CO2] de 380 µmol 

mol
-1

 e intensidade de luz de 1000 µmol m
-2

 s
-1

. A EUA foi obtida pela relação A/E. As taxas de 

Vcmax e Jmax foram determinadas conforme descrito por Farquhar et al. (1980), utilizando os 

parâmetros de Bernacchi et al. (2001): 

Pc = [Vcmax (Ci -*)]/[Ci + Kc(1+ O/Ko)]; 

Pj = [Jmax (Ci -*)]/([4Ci + 8*)]; 

Onde: Pc e Pj significam a taxa de fotossíntese limitada pela atividade da Rubisco  e pelo 

transporte de elétrons, respectivamente; Γ* representa o ponto de compensação de CO2 na 

ausência de luz; O, a concentração de oxigênio em cloroplastos; Kc (404,9 µmol mol
-1

 , a 25 °C) e 

Ko (278,4 µmol mol
-1

, a 25 °C) representam a constante Michaelis-Mentem da Rubisco para CO2 

e O2, respectivamente. Os valores de Vcmax e Jmax foram determinados com temperatura ambiente 

(~ 28ºC) e normalizados a 25 ºC, conforme descrito por Medlyn et al. (1999), obtendo-se assim 

os valores de Vcmax25 e Jmax25. 

 

I.B.5. Teor relativo de clorofila e da área foliar específica 

 

O conteúdo relativo de clorofila (SPAD) foi determinado usando o clorofilômetro (SPAD-

502, Minolta, Japan), tirando a média de seis pontos de cada lado da folha, obtendo-se assim, 
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uma média com valor fixo.  Para a área foliar específica (AFE) foi utilizado um integrador de 

área foliar (LI-3050, Li-Cor). Para determinar a massa foliar, as folhas foram colocadas para 

secar em estufa com circulação forçada de ar, a 72ºC até massa constante. 

 

I.B.6. Fluorescência da clorofila a (relação Fv/Fm) 

 

A fluorescência da clorofila a (relação Fv/Fm) foi determinada em duas folhas por planta 

de cada tratamento por meio de um analisador da eficiência da planta (PEA, MK2 – 9600 – 

Hansatech, UK). Antes de efetuar a medição, a folha foi aclimatada à escuridão por 20 min. 

Posteriormente, em uma área de 4 mm de diâmetro foi aplicado um pulso de luz de 3000 µmol m
-

2
s

-1
. A relação Fv/Fm foi medida através do cálculo (Fm – F0)/Fm, onde Fm e F0 representam 

fluorescência máxima (Fm) e inicial (Fo) respectivamente. Fm foi obtida quando a folha estava 

mantida no escuro durante o tempo para a oxidação das quinonas (Björkman e Demmig 1987). Fo 

é a intensidade de fluorescência quando todos os centros de reação do FS II estão abertos. Os 

dados de Fv/Fm foram coletados pela manhã (06:00-07:00h) desde o início até o final do 

experimento, sendo que nos primeiros 30 dias foram coletados todos os diasApós esse período as 

medições foram realizadas duas vezes por semana até o final do experimento. 

 

I.B.7. Densidade estomática e do comprimento das células-guarda 

 

 Para a determinação da densidade estomática (DE) e do comprimento da célula-guarda 

(CG) foram utilizadas duas folhas de cada cinco muda para cada espécie estudada. Foram 

retiradas impressões utilizando-se esmalte incolor. As impressões foram retiradas da região 

central da folha com fita adesiva transparente, evitando-se a nervura central, em seguida as 
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impressões foram colocadas numa lâmina onde foi feita a contagem usando microscópio ótico 

(Leica DM500, Alemanha), com a objetiva de 40x. Em cada lâmina foram contados quatro 

campos, dois campos para cada lado da nervura central da folha. Após a contagem foi medido o 

comprimento de quatro células-guarda por folha, escolhidos ao acaso utilizando uma objetiva de 

100x. Para o cálculo da área de contagem e mensuração do tamanho dos estômatos foi utilizada 

uma lâmina, contendo uma escala graduada em micrômetros (precisão de um micrômetro). A DE 

e a CG foram determinados ao final do experimento.  

 

I.B.8. Análise estatística 

 

O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente casualizado. Os tratamentos 

foram organizados em um arranjo fatorial 4x6x2 (Espécie, TPS e TH) com cinco repetições, e 

duas folhas por planta. Os dados foram submetidos à análise de variância (ANOVA). O efeito dos 

tratamentos de TPS nas variáveis estudadas foi feito mediante análise de regressão. O programa 

Sigma Plot 11.0 (Systat Software, Inc, USA) foi utilizado nas análises estatísticas. 

 

I.C. RESULTADOS  

 

I.C.1. Condições ambientais durante o experimento  

 

Durante o período de estudo a radiação fotossinteticamente ativa (RFA) variou de 13 a 24 

mol m
-2

 dia
-1

 (Figura 1) no ambiente a pleno sol.  Na casa-de-vegetação a RFA foi em média 0,8 

mol m
-2

 dia
-1

. Quanto à temperatura e umidade do ar os valores foram similares em ambos os 

ambientes com média de 27 °C e 80% respectivamente (Figura 1).  
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Figura 1. Média mensal da radiação fotossinteticamente ativa (RFA, barra), temperatura (T 

◦
C, 

quadrados) e umidade relativa (UR%, círculos) registrada durante o experimento a pleno sol e na 

casa de vegetação. Barras e símbolos em azul e cinza indicam os valores obtidos a pleno sol e na 

casa de vegetação, respectivamente. 

 

I.C.2. Teor relativo de clorofila e área foliar específica 

 

O teor de clorofila e a área foliar específica (AFE) foram influenciados pelas espécies, 

tempos de pré-aclimação (TPS), e nos tratamentos hídricos (TH) (Tabela 1A-Anexo). Houve 

interações entre as espécies e TPS, TPS e TH para valores de SPAD e AFE, com exceção para 

TPS E TH para AFE (Tabela 1A). O teor relativo de clorofila foi mais alto em todas as espécies 

estudadas sob baixa intensidade de luz (TPS = 0) com diferença entre os níveis de regimes 

hídricos (Figura 2). Em TPS = 0, as mudas de C. guianensis tiveram os maiores valores de 

clorofila (Figura 2C). No geral, as médias do teor declorofila foram similares nas quatro espécies 

estudadas. As médias dos valores da AFE foram semelhantes para os TPS assim como para os 

TH em todas as espécies estudadas, porém, em H. courbaril os maiores valores foram 

Meses 
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encontrados nas mudas SE (Figura 3D). Em S. macrophylla no TPS = 0 os valores foram maiores 

(38,4 m
2
 kg

-1 
SE e 36,8 m

2
 kg

-1
 CE) do que em C. guianensis (21,6 m

2
 kg

-1 
SE e 19,0 m

2
 kg

-1
 

CE), H. courbaril (20,3 m
2
 kg

-1
 SE e 20,4 m

2
 kg

-1
 CE) e B. excelsa (19,4 m

2
 kg

-1
 SE e 16,5 m

2
 

kg
-1

 CE) (Figura 3). No TPS de 720 min com estresse hídrico, H. courbaril não teve os valores 

determinados (ND), uma vez que houve 100% de mortalidade nas mudas dessa espécie. 

 

 

Figura 2. Conteúdo relativo de clorofila (valores de SPAD) em resposta a tempos de pré-

aclimatação a luz solar plena (TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. 

macrophylla (B), C. guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 

720 min com estresse hídrico, indica valores de clorofila não determinados uma vez que houve 

mortalidade. Cada barra indica a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 3. Área foliar específica (AFE) em resposta a tempos de pré-aclimatação a luz solar plena 

(TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), C. 

guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse 

hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Cada barra indica a 

média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 

 

I.C.3. Trocas gasosas  

 

Houve diferença significativa (p ≤ 0,01 Tabela 1A) entre as espécies, bem como entre os 

tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) no que se refere à fotossíntese máxima (Amax). 

Como as interações para esses fatores foram significativas, são mostradas as taxas de fotossíntese 
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para as diferentes espécies e TPS. Os valores de Amax em B.
 
excelsa oscilaram de 3,7 a 7,9 µmol 

m
-2

 s
-1 

entre os TPS, sendo a média de Amax nas mudas sem estresse hídrico de 5,9 µmol m
-2

 s
-1

 e 

nas com estresse hídrico de 5,5 µmol m
-2

 s
-1

. Em TPS de 360 min SE, observou-se o menor valor 

de Amax (4,6 µmol m
-2

 s
-1

)
 
(Figura 4A). Os valores de TPS = 0 foram semelhantes em ambos os 

níveis hídricos. Em S. macrophylla observou-se os maiores valores de Amax em condição de 

estresse hídrico, com exceção de TPS = 360 min. Para essa espécie no TPS de 90 min foi 

encontrado o maior valor de Amax (8,4 µmol m
-2

 s
-1

). As mudas do tratamento sem estresse hídrico 

permaneceram com pouca variação no decorrer do experimento, oscilando de 4,7 a 6,4 µmol m
-2

 

s
-1

 (Figura 4B).  C. guianensis teve pouca oscilação nos TPS e TH com média de 7,4 e 6,8 µmol 

m
-2

 s
-1

 respectivamente nos tratamentos CE e SE (Figura 4C). Em média os valores de Amax foram 

mais elevados nas mudas CE. Em H. courbaril a maior média de Amax foi encontrada nas mudas 

SE (6,3 µmol m
-2

 s
-1

) (Figura 4D). No TPS de 360 min, as mudas de H. courbaril CE tiveram a 

maior taxa de Amax (7,7 µmol m
-2

 s
-1

) contra 7,4 µmol m
-2

 s
-1 

nas
 
mudas SE (TPS =

 
90 min).  
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Figura 4. Fotossíntese máxima (Amax) em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), C. 

guianensis (C) e H. courbaril (D) em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena 

(TPS) e a níveis de regime hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse 

hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Cada símbolo 

representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P).
  

 

Houve diferença significativa (p < 0,05 Tabela 1A-Anexo) na condutância estomática (gs) 

entre as espécies e nos TPS, assim como nos TH. Os valores de gs entre as espécies oscilaram de 

0,06 a 0,20 mol m
-2

 s
-1 

(Figura 5). As menores médias foram encontradas em B. excelsa (0,09 mol 

m
-2

 s
-1

, CE) e H. courbaril (0,10 mol m
-2

 s
-1

, SE), por outro lado, S. macrophylla e C. guianensis 
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tiveram as maiores médias de gs no tratamento CE (0,17 e 0,15 mol m
-2

 s
-1

, respectivamente) 

(Figura 5BC). Em S. macrophylla, houve um decréscimo em gs (TPS = 360 min) em ambos os 

regimes hídricos, com aumento gradativo em TPS de 540 min e com posterior diminuição em 

720 min (Figura 5B). No ambiente de pouca luminosidade (TPS = 0) observou-se os menores 

valores de gs para as quatro espécies estudadas.  

Para a eficiência no uso da água (EUA) observou-se que houve efeito entre as espécies, 

assim como nos TH (Tabela 1A-Anexo), o que demonstra que os efeitos dos TH diferiram entre 

as espécies. Os valores da EUA para B. excelsa foram similares entre os TPS, sendo maiores nas 

mudas sem estresse hídrico, com exceção para as mudas com pouca luminosidade (Figura 6A).  

Observou-se ainda que em TPS de 720 min, o valor encontrado foi maior (6,0 mmol (CO2) mol 

(H2O)) do que nos demais TPS.  Em S. macrophylla a maior média (7,2 mmol (CO2) mol (H2O)), 

foi encontrada nas mudas bem irrigadas, assim como em H. courbaril (6,2 mmol (CO2) mol 

(H2O)) (Figura 6BD). C. guianensis apresentou a maior média da EUA nas mudas com 

deficiência hídrica, com valores oscilando de 3,5 a 6,8 mmol (CO2) mol (H2O) (Figura 6C). 
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Figura 5. Condutância estomática (gs) em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), C. 

guianensis (C) e H. courbaril (D) em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena 

(TPS) e a níveis de regime hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse 

hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Cada símbolo 

representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 6. Eficiência no uso da água (EUA) em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar 

plena (TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), C. 

guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse 

hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Cada símbolo 

representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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I.C.4. Fotossíntese potencial, velocidade máxima de carboxilação da Rubisco e taxa 

máxima de transporte de elétrons  

 

A taxa de fotossíntese potencial (Apot) diferiu entre espécies, assim como entre os 

tratamentos de pré-aclimatação à luz solar plena (p < 0,05 Tabela 1A-Anexo). Em B. excelsa os 

valores de Apot foram similares nos TPS, assim como nos tratamentos hídricos, com valores 

oscilando de 11,0 a 17,7 µmol m
-2 

s
-1

 (Figura 7A). Os menores valores foram observados em TPS 

= 0 em ambos os níveis hídricos. S. macrophylla teve os maiores valores de Apot em TPS de 90 e 

540 min no tratamento CE (16,5 e 15,4 µmol m
-2 

s
-1

, respectivamente) (Figura 7B). Já nas mudas 

SE os valores foram semelhantes entre os TPS, oscilando de 9,9 a 13,2 µmol m
-2 

s
-1

.
 
Nas mudas 

de C. guianensis os valores de Apot foram similares nos TPS, oscilando de 12,4 a 17,3 e 12,0 a 

17,7 µmol m
-2 

s
-1

, respectivamente nos tratamentos SE e CE (Figura 7C). Quanto a H. courbaril 

os valores entre os TPS SE oscilaram de 14,1 a 19,1 µmol m
-2 

s
-1

 e para os TPS CE os valores 

foram de 12,0 a 17,6 µmol m
-2 

s
-1

 (Figura 7D).  Nas espécies estudadas com exceção de H. 

courbaril a relação Apot apresenta sempre tendência de aumento com os TPS. 
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Figura 7. Fotossíntese potencial (Apot) em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena 

(TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), C. 

guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse 

hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Cada símbolo 

representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 

 

A variação da velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax25) e a taxa máxima 

de transporte de elétrons (Jmax25) variaram entre as espécies, TPS e TH. Vcmax25 foi maior em C. 

guianensis com média de 28,7 µmol m
-2 

s
-1

, seguida por H. courbaril (27,8 µmol m
-2 

s
-1

), B. 

excelsa (26,2 µmol m
-2 

s
-1

) e S. macrophylla (26,1 µmol m
-2 

s
-1

) (Figura 8). Em S. macrophylla, 
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observou-se as maiores taxas de Vcmax25 em TPS de 90 min, seguido por um decréscimo e 

estabilidade nos tempos seguintes de pré-aclimatação a luz solar plena (Figura 8B).  Já C. 

guianensis manteve-se constante e com pouca oscilação ao longo dos TPS, assim como nos 

tratamentos hídricos (Figura 8C). Em H. courbaril, os valores de Vcmax25 foram maiores no 

tratamento irrigado do que no com estresse hídrico, e conforme aumento do TPS os valores 

diminuíram, chegando a 24,8 µmol m
-2 

s
-1 

aos 720 min (Figura 8D). Em TPS = 0, os valores de 

Vcmax25 oscilaram de 15,2 µmol m
-2 

s
-1

 (B. excelsa) a 21,6 µmol m
-2 

s
-1

 (H. courbaril) (Figura 8). 

Em relação ao Jmax25, observou-se em ambos os tratamentos hídricos que os valores de B. excelsa 

foram maiores conforme o aumento dos tempos de pré-aclimatação a luz solar plena (Figura 9A). 

Os maiores valores foram encontrados nas mudas SE do que nas CE, com média de 62,2 e 56,9 

µmol m
-2 

s
-1

 respectivamente. Os valores de Jmax25 para S. macrophylla foram similares nos TPS 

assim como nos TH, com média de 53,0 µmol m
-2 

s
-1

 (SE) e 56,0 µmol m
-2 

s
-1

 (CE) (Figura 9B). 

C. guianensis também teve os valores de Jmax25 similares nos TPS com a maior média no 

tratamento CE (64,7 µmol m
-2 

s
-1

) do que no SE (61,5 µmol m
-2 

s
-1

) (Figura 9C). H. courbaril, 

apresentou os maiores valores de Jmax25 nos TPS sem estresse hídrico, oscilando de 48,7 µmol m
-2 

s
-1

 (TPS = 0 min) a 77,3 µmol m
-2 

s
-1

 (TPS = 90 min) (Figura 9D). Em geral, a maior média de 

Jmax25 foi encontrada em H. courbaril no tratamento SE (65,2 µmol m
-2

 s
-1

).  
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Figura 8. Velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax25) em resposta a tempos de pré-

aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. 

macrophylla (B), C. guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 

720 min com estresse hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. 

Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 9. Taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax25) em resposta a tempos de pré-

aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. 

macrophylla (B), C. guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 

720 min com estresse hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. 

Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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valores da eficiência quântica do fotossistema II (relação Fv/Fm) nas primeiras semanas de 

exposição à luz solar plena. Em B. excelsa, houve uma diminuição nos primeiros quatro dias de 

exposição, sendo, mas acentuada nas plantas com estresse hídrico (CE) (Figura em destaque no 

gráfico 10-B) com decréscimo nos valores de Fv/Fm de 0,79 para 0,37 aos três dias após o início 

do período de aclimatação, seguidos de recuperação gradual até atingir valores próximos ao 

controle (sombra) aproximadamente aos 40 dias. Mudas de S. macrophylla SE sofreram redução 

em Fv/Fm de 0,78 para 0,59 aos nove dias, enquanto as mudas submetidas a restrição hídrica a 

diminuição de Fv/Fm foi de 0,48 aos três dias do início do experimento (Figura 10C-D) com 

posterior elevação até atingir os valores em torno de 0,78 apartir dos 30 dias para ambos regimes 

hídricos. Os valores do controle (sombra) mantiveram-se ao longo do experimento em torno de 

0,8. A relação Fv/Fm nas mudas sem estresse hídrico de C. guianensis diminuiu de 0,79 para 0,57 

aos três dias (Figura em destaque no gráfico 11-A). Já nas plantas com estresse hídrico os valores 

de Fv/Fm diminuiram de 0,79 para 0,51 aproximadamente aos dois dias após o início do 

experimento (Figura 11-B) com posterior aumento até chegar aos valores do controle aos 30 dias. 

A relação Fv/Fm em H. courbaril também diminuiu, sendo mais evidente nas mudas expostas ao 

estresse hídrico de 0,79 para 0,56 nos primeiros dias (Figura 11-D). 
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Figura 10. Efeito do tempo de exposição à luz solar plena na relação Fv/Fm em mudas de B. 

excelsa (A-B) e S. macrophylla (C-D). Círculos cheios (●) representam o controle e os círculos 

abertos (o) mostram os valores de Fv/Fm em mudas mantidas à luz solar plena. A sigla SE e CE 

indica as mudas sem estresse hídrico e com estresse hídrico moderado, respectivamente. Cada 

símbolo corresponde à média de cinco plantas e duas folhas por planta. 
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Figura 11. Efeito do tempo de exposição à luz solar plena na relação Fv/Fm em mudas de C. 

guianensis (A-B) e H. courbaril (C-D). Círculos cheios (●) representam o controle e os círculos 

abertos (o) mostram os valores de Fv/Fm em mudas mantidas à luz solar plena. A sigla SE e CE 

indica as mudas sem estresse hídrico e com estresse hídrico moderado, respectivamente. Cada 

símbolo corresponde à média de cinco plantas e duas folhas por planta. 
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I.C.6. Densidade estomática e comprimento das células-guarda  

 

Houve diferença significativa na densidade estomática (DE) e no comprimento da célula-

guarda (CG) (p ≤ 0,05 Tabela 1A - Anexo) entre as espécies e entre os TPS, assim como nos TH. 

A densidade estomática em S. macrophylla e C. guianensis foi maior do que em B. excelsa e H. 

courbaril, independente do regime hídrico (Figura 12A). Por outro lado o comprimento da célula-

guarda foi menor para essas espécies (Figura 12B). Os maiores valores da DE foram 

observadosem C. guianensis sob TPS de 180 min sem deficiência hídrica foram de 806 mm
-2

, 

seguida por S. macrophylla em TPS de 540 min (750 mm
-2

, SE), H. courbaril e B. excelsa em 

TPS de 360 (512– CE; 430 mm
-2 

– SE, respetivamente)
 
(Figura 13). Em TPS = 0, todas as 

espécies apresentaram menor DE em relação aos outros tratamentos, com destaque para H. 

courbaril com média de 142 mm
-2 

(Figura 13B). Para o comprimento da célula-guarda, os valores 

encontrados nos TPS oscilaram de 19 a 27 µm (CE) e 20 a 26 µm (SE) para H. courbaril; 20 a 

21, µm (SE) e 20 a 21 µm (CE) para B. excelsa; 16 a 19 µm (CE) e 16 a 21 (SE) para C. 

guianensis e de 15 a 17 µm (SE) e 15 a 16 µm (CE) para S. macrophylla (Figura 13, 14, 15). Em 

média H. courbaril foi a espécie com o maior comprimento da CG (21 µm) em condições de 

deficiência hídrica moderada (Figura 14). 
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Figura 12. Densidade estomática (DE) (A) e comprimento das células-guarda (CG) (B) em mudas 

de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril em função do regime hídrico. Cada 

barra representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 13. Densidade estomática (DE) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e 

H. courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de 

regime hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica 

valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco plantas e duas folhas 

por planta (± D.P). 
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Figura 14. Comprimento das células-guarda (CG) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. 

guianensis e H. courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a 

níveis de regime hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, 

indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco plantas e duas 

folhas por planta (± D.P). 
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I.D. DISCUSSÃO 

 

I.D.1 Características ambientais durante o experimento 

 

A intensidade de radiação solar observada no ambiente a pleno sol principalmente a partir 

de junho foi mais intensa na cidade de Manaus. Os valores das demais variáveis ambientais são 

similares aos relatados por outros autores para esta região da Amazônia Central (Dias 2009; 

Nascimento e Marenco 2010).  

 

I.D.2. Teor relativo de clorofila e área foliar específica 

 

Os valores mais altos de clorofila no ambiente de baixa luminosidade confirmam que 

plantas de sombra acumulam clorofila, a fim de aumentar a captura de luz (Lichtenthaler et al. 

2007; Sarijeva et al. 2007). O maior teor de clorofila em mudas de C. guianensis a pleno sol 

sugere que a maior tensão de água no solo de alguma forma leve a melhor utilização dos 

nutrientes disponíveis para a construção de proteínas usadas na fotossíntese. Os resultados 

obtidos nesta pesquisa para os valores da AFE concordam com outros autores (Groninger et al. 

1996; Lima-Junior 2005; Rego e Passamai 2006). A variação na AFE pode influenciar tanto nas 

taxas de fotossíntese como no crescimento da planta (Poorter e Bongers 2006). Vários estudos 

têm mostrado que a AFE tende a diminuir em plantas que crescem em ambientes abertos com alta 

luminosidade (Valladares e Niinemets 2008) ou no crescimento de plantas sob restrição hídrica 

(Cunningham et al. 1999; Westoby et al. 2002). A diminuição na área foliar pode ser considerada 

uma reação das plantas ao déficit hidrico (Taiz e Zeiger 2004). O fato de a área foliar ser maior 
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sob baixa luminosidade significa que a planta investe em maior superfície para a interceptação da 

luz (Niinemets e Fleck 2002). A diminuição de AFE em Amax não foi observada em B. excelsa, 

em parte devido aos menores teores de clorofila observados nesta espécie. Diversos trabalhos têm 

mostrado correlação positiva entre a massa foliar específica (o inverso de AFE) e as taxas de 

fotossíntese (Niinemets 1999; Feng 2008) o que está associado a uma maior concentração de 

proteínas da fotossíntese em folhas mais espessas por unidade de área foliar (Hikosaka 2004).  

 

I.D.3. Trocas gasosas 

 

Os resultados obtidos na fotossíntese máxima (Amax) demonstraram respostas diferentes 

quanto à pré-aclimatação à luz solar plena e à deficiência hídrica. Essas respostas podem estar 

relacionadas ao grupo sucessional de cada espécie. Geralmente, as espécies pioneiras respondem 

mais positivamente a vários tipos de estresses ambientaes do que as espécies clímax (Silvestrine 

2007; Azevedo 2009). Neste estudo os resultados encontrados de Amax em C. guianensis e S. 

macrophylla foram elevados sob a exposição ao TPS e ao tratamento CE. Em B. excelsa e H. 

courbaril foi verificado maiores médias de Amax no tratamento SE. Já no ambiente de baixa 

luminosidade (TPS = 0) observa-se os menores valores de Amax entre as espécies. Resultados 

semelhantes também foram encontrados por outros autores, em espécies com diferentes níveis de 

luz e água (Abrams e Mostoller 1995; Baroni 2005; Ronquim et al. 2009). Marenco e Vieira 

(2005) também encontraram valores de Amax similares aos relatados no presente trabalho. 

Camargo e Marenco (2012) encontraram valores semelhantes em estudo realizado com C. 

guianensis nas épocas seca e chuvosa. A menor taxa de Amax observada em B. excelsa no 

tratamento com estresse hídrico moderado (Figura 2A) provavelmente está relacionada à maior 
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sensibilidade ao estresse hídrico, haja vista nesta espécie os valores da condutância estomática 

(gs) foram menores no tratamento CE. Isto é, a restrição à difusão de CO2 imposta pelo 

fechamento parcial dos estômatos resultou em valores menores de Amax, o que não foi observado, 

por exemplo, em C. guianensis. O efeito benéfico da aclimatação ao sol, também foi observado 

por outros autores (Abrams e Mostoller 1995; Ronquim et al. 2009). Em Tabebuia rosea, uma 

espécie florestal do trópico, Kitajima e Hogan (2003) observaram valores de Amax de 8,94 e 3,96 

µmol m
-2 

s
-1 

em plantas aclimatadas à alta e baixa luminosidade, respectivamente. A maior taxa 

fotossintética observada em C. guianensis e S. macrophylla após a aclimatação a luz solar plena 

sugere que durante o processo de aclimatação houve aumento na síntese de proteínas foliares 

diretamente envolvidos na assimilação do carbono (Björkman 1981; Walter 2005). Diversos 

trabalhos têm mostrado que a abertura do poro estomático diminui conforme aumenta a força 

evaporativa da atmosfera (Dai et al. 1992; Domec et al. 2009) o que limita a entrada de CO2 nas 

cavidades subestomáticas da folha, influenciando dessa forma a eficiência no uso da água. A 

eficiência no uso da água está relacionada com diversos aspectos fisiológicos como a fotossíntese 

e a condutância estomática, pois o fechamento dos estômatos permite às plantas manterem o 

conteúdo de água nas células (Flexas et al. 2004). O aumento fotossintético geralmente é 

alcançado com valores elevados da condutância estomática (Walters 2005). Para Carvalho et al. 

(2006) a maior absorção de água, garante à planta capacidade de se aclimataràs taxas mais 

elevadas de fotossíntese.  

Em B. excelsa, o fato de gs ter-se mantido com pouca oscilação ao longo do tempo de pré-

aclimatação a luz solar plena indica que o efeito da exposição à luz foi contraposto pelo efeito 

negativo da diminuição do potencial hídrico em gs, tendo-se como resultado final valores 

similares nas plantas mantidas na sombra e naquelas expostas à luminosidade plena. A restrição 
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hídrica normalmente leva a redução em gs (Valladares e Pearcy 1997, Chaves et al. 2002), sendo 

este efeito contrário ao efeito da luz solar plena. Isto mostra que espécies tropicais de uma mesma 

região, podem apresentar respostas diferenciadas no que se refere ao processo de aclimatação. 

Calbo e Moraes (2000) também observaram em Euterpe oleracea sob estresse hídrico, que 

durante os primeiros dias de estresse, os valores oscilaram entre 0,05 e 0,12 mol m
-2

 s
-1

. 

Observou-se que os valores de Amax e gs oscilaram conforme a disponibilidade hídrica, com isso a 

EUA aumentou com a redução de gs, indicando que o fechamento dos estômatos contribuiu para 

otimização da eficiência no uso da água nas plantas sob estresse (Gomes et al. 2002). As plantas 

geralmente apresentam uma relação direta entre a taxa fotossintética e a condutância estomática à 

medida que a deficiência hídrica se torna mais limitada (Silvestrini 2007). 

 

I.D.4. Fotossíntese potencial, velocidade máxima de carboxilação da Rubisco e taxa 

máxima de transporte de elétrons  

 

Os valores de fotossíntese potencial (Apot) encontrados no presente trabalho estão de 

acordo com os relatados em plantas de Bactris gasipaes, Vochysia divergens e Eucalyptus 

grandis (Oliveira et al. 2002; Tatagiba et al. 2007; Dalmolin 2009). Evans (1989) relata que o 

fato das espécies apresentarem valores menores em baixa irradiância, indica que houve uma 

maior alocação de nitrogênio para as proteínas dos complexos coletores de luz. Por outro lado, 

Carswell et al. (2000) mencionam que plantas que crescem em alta luminosidade tendem ter a 

uma maior proporção de nitrogênio nas enzimas do ciclo de Calvin. Os valores de Vcmax25 e Jmax25 

relatados nesta pesquisa são semelhantesaos relatados por outros trabalhos. Carswell et al. (2000) 

em estudo realizado em uma floresta da Amazônia Central em diferentes níveis de altura, 
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observaram que os valores de Jmax25 oscilaram entre 35,8 e 103,9 µmol m
-2

 s
-1 

e os de Vcmax25 

entre 20,5 e 42,8 µmol m
-2

 s
-1

. Os valores de Vcmax25 encontrados no presente trabalho são 

semelhantes àqueles observados por Magalhães et al. (2009) em plantas submetidas à alta 

irradiância quando comparadas a plantas em sombreamento. Em plantas de Eucalyptus pauciflora 

e Oryza sativa, Atkin et al. (2007) e Zhou et al. (2007) encontraram também valores de Vcmax25 e 

Jmax25 semelhantes aos relatados neste trabalho. O aumento de Vcmax25 e Jmax25 à luz solar plena 

indica maior investimento em proteínas associadas à rubisco (Hikosaka e Terashima 1995). 

Geralmente a diminuição da passagem de CO2 do meio externo para o sítio de carboxilação é 

considerada a principal causa da redução da taxa de fotossíntese, em condições restritas de água 

(Pinheiro e Chaves 2011). Segundo Flexas et al. (2006) a redução da taxa de fotossíntese pode 

ser imposta pelas dificuldades no transporte de elétrons e na fotofosforilação. Cen e Sage (2005) 

mostraram que a velocidade de carboxilação é o principal fator limitante da fotossíntese em CO2 

ambiente. 

 

I.D.5. Relação Fv/Fm em B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril 

 

A diminuição nos valores de Fv/Fm após a transferência para a radiação solar plena, foi 

mais evidente em B. excelsa e H. courbaril sob condições de estresse moderado. Kitao et al. 

(2000) relatam que a diminuição nos valores de Fv/Fm após a transferência para a luz solar plena 

corrobora com o fato de plantas desenvolvidas à sombra serem mais sensíveis à fotoinibição do 

que plantas aclimatadas em ambientes ensolarados. Menos danos fotoinibitórios (maiores valores 

de Fv/Fm) foram observados em S. macrophylla e C. guianensis, isso indica que os mecanismos 

fotoprotetores operam de forma mais eficiente nessas  espécies  do que nas outras (B. excelsa e H. 
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courbaril). Fotoproteção inclui o uso de energia para transporte de elétrons (por exemplo, a 

fotossíntese) e a dissipação de calor, o que está associado com ciclo da xantofila (Demmig-

Adams e Adams 2006). Ribeiro et al. (2005) em trabalho realizado com espécies arbóreas 

mencionam que o excesso de luminosidade causou diminuição na eficiência fotoquímica. Por 

outro lado, Souza et al. (2005) observaram em mudas de Anacardium occidentale a diminuição 

da eficiência do fotossistema II, com a ocorrência de fotoproteção sob irradiância excessiva. No 

entanto, Valladares e Pearcy (1997) relatam que o estresse hídrico favoreceu a resistência do 

fotossistema II em Heteromeles arbustifolia. A recuperação da fotoinibição ao longo do tempo 

está mais relacionada com um aumento dos níveis de pigmentos relacionado com o ciclo de 

xantofila (Havaux et al. 2000) e proteínas envolvidas na fotossíntese (Walters 2005). Reducões 

nos valores de Fv/Fm causados pelo escesso de luz também foram observadas por outros autores 

(Ribeiro et al. 2005; Magalhães et al. 2009). Em Cariniana legalis, Ribeiro et al. (2005) 

observaram que a relação  Fv/Fm  diminui de 0,7 em baixa luminosidade para cerca de cerca de 

0,3 sob alta irradiância. Ao longo do período de aclimatação observou-se que todas as espécies 

estudadas foram capazes de atingir os valores de Fv/Fm  registrados nas plantas de controle em 

ambos regimes hídricos. De maneira geral, as espécies apresentaram fotoinibição dinâmica, uma 

vez que os danos causados aos aparatos fotossintéticos foram reversíveis (Demmig-Adams et al. 

1996). 

 

I.D.6. Densidade estomática (DE) e o comprimento das células-guarda (CG) 

 

No presente trabalho todas as espécies estudadas apresentaram folhas do tipo 

hipoestomática com maior densidade estomática encontrada na superfície abaxial da folha. A 
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densidade estomática e o tamanho dos estômatos são características de cada espécie e podem ser 

alteradas em função do período de aclimatação às condições ambientais (Larcher 2006). A DE e 

o CG encontrados em C. guianensis estão entre os valores relatos por Camargo e Marenco (2012) 

para a mesma espécie. A presença de estômatos na superfície abaxial indica uma característica 

fotoprotetora principalmente em ambiente de alta luminosidade (Dickison 2000). Mott et al. 

(1982) encontraram em Ambrosia cordifolia que a densidade  estomática foi maior na superfície 

abaxial da folha com 390 estômatos por mm
-2

. Resultados semelhantes a esta pesquisa foram 

encontrados por Boeger e Gluzezak (2006) em Ipomoea pes-caprae e Canavalia rosea. Os 

maiores valores da DE nos tratamentos de pré-aclimatação a luz solar plena são resultados do 

aumento da incidência luminosa (Klich 2000). Marques et al. (1999) encontraram o maior 

número de estômatos em plantas de Sebastiania myrtilloides submetidas à alta irradiância (121 

mm
-2

). Para o CG Fahmy (1997) e Camargo e Marenco (2011) encontraram valores semelhantes 

aos relatos neste trabalho tanto para C. guianensis como para as outras espécies estudadas No 

presente trabalho também observou-se aumento da densidade estomática com a diminuição do 

tamanho das células-guarda para C. guianensis e S. macrophylla, indicando que os fatores luz e 

água não influenciaram no desenvolvimento estomático Resultados semelhantes foram 

encontrados também em estudo com 35 espécies da Amazônia (Camargo e Marenco 2011). O 

número de estômatos pode ser afetado pelas condições de luminosidade, uma vez que as trocas 

gasosas em folhas ocorrem principalmente através dos estômatos (Marenco e Lopes 2009).  
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I.E. CONCLUSÃO 

 

Houve diferença significativa para as características fisiológicas (Amax, Apot, gs, Vcmax25 e 

Jmax25) em comparação aos tempos de pré-aclimatação à luz solar plena, bem como aos níveis de 

regime hídrico. O comportamento fotossintético das mudas de B.
 
excelsa, C. guianensis e S. 

macrophylla e H. courbaril indica que essas espécies apresentam respostas ecofisiológicas 

distintas. C. guianensis e S. macrophylla apresentaram melhor desempenho fotossintético quando 

submetidas à deficiência hídrica. Vcmax25 e Jmax25 foram maiores no ambiente a pleno sol em todas 

as espécies. H. courbaril por ser uma espécie tolerante a sombra, mostrou-se mais sensível sob 

alta luminosidade, no entanto, apresentou alto ajuste fotossintético em condições de estresse por 

luz e água. As maiores médias da densidade estomática entre as espécies foram encontradas em 

C. guianensis seguida por S. macrophylla, H. courbaril e B. excelsa.
 
Os resultados obtidos nesta 

pesquisa indicam que as mudanças fisiológicas são parâmetros utilizados para avaliar o grau de 

estresse causado pela transferência subida à luz solar plena e pelos níveis de estresse hídrico nas 

espécies, principalmente em C. guianensis e S. macrophylla que apresentaram potencialidade 

para serem testadas em experimentos de campos numa faixa mais ampla de condições de 

estresses ambientais. 
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CAPÍTULO II 

Teores de nutrientes foliares e acúmulo de biomassa total em mudas de 

espécies florestais da Amazônia em resposta a tempos de pré-aclimatação a luz 

solar e regime hídrico  

(Normas da Revista Acta Amazonica) 

 

RESUMO 

 

Com o objetivo de estudar o efeito dos tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e os 

níveis de regimes hídricos sobre os teores de nutrientes foliares e o acúmulo de biomassa total 

foram utilizadas mudas de Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa guianensis e 

Hymenaea courbaril. Foram usados seis tratamentos independentes de pré-aclimatação à luz 

solar plena (TPS), sendo estes de 0, 90, 180, 360, 540 e 720 min durante 30 dias. Após o período 

de 30 dias, os TPS ficaram expostos à luz solar plena por mais 120 dias durante o dia todo, com 

exceção de TPS = 0 min, que correspondeu a plantas mantidas constantemente em casa de 

vegetação até o final do experimento. Cada TPS foi submetido desde o início até o fim do 

experimento a dois tratamentos hídrico (TH); com estresse moderado (CE) e sem estresse (SE). O 

tratamento CE correspondeu a um potencial hídrico da folha, mensurado entre 4:30 e 06:00 h, de 

-500 a -700 kPa. O tratamento SE correspondeu a plantas bem irrigadas (solo mantido à 

capacidade de campo e potencial hídrico foliar de -300 kPa. Os valores encontrados dos 

macronutrientes foliares estão dentro dos valores esperados para as florestas tropicais. A média 

dos valores de nitrogênio foliar nas espécies foi maior no tratamento CE do que no SE. Para o 

fósforo em médiaos valores encontrados entre as espécies foram similares nos TPS, assim como 
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para o potássio. O cálcio e o magnésio foram maiores em S. macrophylla e C. guianensis do que 

em B. excelsa e H. courbaril. O acúmulo de biomassa total foi maior nas mudas de S. 

macrophylla e C. guianensis.  

PALAVRAS-CHAVE: nutrientes foliares, matéria seca, luminosidade, deficiência hídrica, 

reflorestamento  
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Foliar nutrient content and total biomass gain in seedlings of Amazonian tree species in 

response to times of pre-acclimation to sunlight and levels of water regime 

 

ABSTRACT 

 

The aim of this study was to assess the effect of times of pre-acclimation to full sunlight and 

levels of water regime on leaf nutrient contents and total biomass gain. There were used seedlings 

of Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa guianensis and Hymenaea courbaril, and 

assessed six independent treatments of pre-acclimation to full sunlight (TPS), which were: 0, 90, 

180, 360, 540 and 720 min for 30 days. After the 30 days pre-acclimation period, all plants were 

exposed to full sunlight for 120 days during the whole day, except for TPS of 0 min, which 

corresponded to plants kept constantly at low light (in a greenhouse) until the end of the 

experiment. Each TPS was submitted from the beginning to the end of the experiment at two 

levels of water regime: moderate water stress (CE) and without water stress (SE). The CE 

treatment corresponded to a leaf water potential, measured between 4:30 and 06:00, of -500 to -

700 kPa. The SE treatment corresponded to well-watered plants (soil maintained at field capacity 

and leaf water potential of -300 kPa). The values found foliar macronutrients are within the 

expected values for tropical forests. Mean values of leaf nitrogen content was higher in the CE 

treatment than in the SE one. For phosphorous and potassium, their values were similar over TPS 

across species. Calcium and magnesium were greater in S. macrophylla and C. guianensis than in 

B. excelsa and H. courbaril. Accumulation of total biomass was greater in S. macrophylla and C. 

guianensis. In general, B. excelsa and H. courbaril were less tolerant to stress caused by light and 

water deficiency. 

KEYWORDS: leaf nutrient concentration, dry matter, light, water stress, reforestation 
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II.A. INTRODUÇÃO 

 

A aclimatação às mudanças na disponibilidade de luz (aumento ou diminuição) está 

diretamente relacionada à maximização do ganho total de carbono na planta. As mudanças 

ecofisiológicos constituem uma ferramenta importante sobre o comportamento de espécies 

tropicais da Amazônia. As exigências no conteúdo dos nutrientes foliares requeridas pelas 

espécies em diferentes ambientes podem ser afetadas porvários fatores, como a intensidade de 

luz, a idade da folha e a restrição de água (Thompson et al. 1992; Silva et al. 1998). O nitrogênio 

tem funções importantes no metabolismo da planta, estando diretamente envolvido na 

fotossíntese, entre outros processos metabólicos (Carvalho et al. 2000). O fósforo é importante no 

metabolismo energético (por exemplo, acúmulo de energia na forma de ATP) dos processos 

metabólicos da planta. O potássio e o cálcio atuam na regulação dos estômatos e como 

componentes da parede celular, respectivamente. O magnésio é o principal componente da 

molécula de clorofila (Malavolta et al. 1997). O nitrogênio e o fósforo são considerados os 

nutrientes essenciais que mais comumente limitam a produtividade primária em vários 

ecossistemas terrestres (Elser et al. 2007). Quando as plantas estão sob estresse hídrico, os 

nutrientes como o fósforo e o potássio se movem da parte aérea para a raiz através do mecanismo 

de difusão, podendo tornar-se limitantes, mesmo estando o solo bem suprido dos mesmos (Taiz e 

Zeig 2004).  

Para Fumis e Pedras (2002) as plantas, quando expostas ao estresse hídrico, podem 

apresentar acúmulo de prolina, putrescina e poliaminas, podendo representar um mecanismo 

regulador da perda de água, mediante aumento da osmolaridade celular (diminuição do potencial 

osmótico). A troca de energia e de matéria no dossel de florestas tropicais ocorre primariamente 
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através da superfície foliar (Holbrook e Lund 1995). A diferença de características no uso da luz 

de plantas de sol e de sombra ou folhas de sol e de sombra de um mesmo indivíduo é essencial 

para se entender os distintos estádios da dinâmica de florestas tropicais (Larcher 2006). Nesse 

sentido o presente capítulo teve como objetivo estudar o efeito dos tempos de pré-aclimatação à 

luz solar plena e os níveis de regimes hídricos sobre os teores de nutrientes foliares e sobre o 

acúmulo de biomassa total em Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa guianensis e 

Hymenaea courbaril.  

 

II. B. MATERIAL E MÉTODOS 

 

II. B.1 Local do experimento e espécies estudadas  

 

Conforme mostrado no capítulo I, seção I. B.1. 

 

II. B.2 Determinação dos tratamentos de pré-aclimatação à luz solar plena e dos 

tratamentos hídricos 

 

Conforme mostrado no capítulo I, seção I. B.2. 

 

II. B.3. Medição das variáveis ambientais 

 

Conforme mostrado no capítulo I, seção I. B.3. 
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II.B.4 Teor de nutrientes foliares  

 

Ao final do experimento (30 + 120 dias) foram determinados os teores de nutrientes 

foliares. O nitrogênio foliar (N) foi determinado pelo método de Kjeldahl, o fósforo (P) foi 

medido pelo método do molibdato de amônio (colorimetria), o potássio (K) por fotometria de 

chama; o cálcio (Ca) e magnésio (Mg) por espectrofotometria de absorção atômica conforme 

descrito pelo manual da Embrapa (Silva 2009). As amostras foram analisadas no Laboratório de 

Análise de Solos e Plantas da Embrapa Amazônia Ocidental.  

 

II.B.5 Determinação da matéria seca da parte área e da raiz  

 

A matéria seca foi determinada ao final do período experimental (30 dias + 120 dias. As 

mudas foram separadas em parte aérea (folha e caule) e raiz. A separação das raízes foi realizada 

por meio de lavagem em água corrente utilizando-se uma peneira com malha de um mm. 

Posteriormente, as partes aéreas e as raízes foram acondicionadas em sacos de papel e colocadas 

pra secar em estufa de ventilação forçada de ar a 72 °C, até massa constante. Em seguida, foram 

pesadas para obtenção da massa seca em uma balança analítica. 

 

II.B.6 Análise Estatística 

 

Conforme mostrado no capítulo I, seção I. B.8 
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II.C. RESULTADOS  

 

II.C.1. Teor de nutrientes foliares e acúmulo de biomassa  

 

Houve diferença (p ≤ 0,01 Tabela 1B-Anexo) nos teores dos nutrientes foliares entre as 

espécies, bem como entre os tempos de pré-aclimatação (TPS). Com relação aos níveis hídricos 

(TH) unicamente N, Ca e Mg tiveram efeito significativo na concentração de nutrientes na folha. 

As interações entre os fatores foram significativas (Tabela IB). O nitrogênio foliar (N) oscilou 

entre as espécies de 10,6 a 30,6 g kg
-1

 sendo que os maiores teores foram encontrados nas plantas 

submetidas
 
à restrição hídrica moderada, em média de 26,9 g kg

-1
 para H. courbaril; 22,6 g kg

-1 

(C. guianensis); 22,5 g kg
-1 

S. macrophylla e 15,5 g kg
-1

 para B. excelsa.  

Para as plantas submetidas à baixa luminosidade o teor de N foi maior do que em pleno 

sol, com variação de 14,4 a 30,6 g kg
-1

, sendo que C. guianensis foi à espécie que teve maior teor 

de N (Figura 2). Para o fósforo (P) as médias entre as espécies oscilaram de 1,3 para as mudas de 

S. macrophylla sem estresse hídrico a 3,5 g kg
-1

 para as de H. courbaril com estresse hídrico 

(Figura 1). Os efeitos dos níveis hídricos nos teores de P entre as espécies foram mais elevados 

em H. courbaril e B. excelsa do que nas outras duas espécies com média de 3,5 g kg
-1

 e 2,4 g kg
-1

 

respectivamente (Figura 1). Os TPS de 180 a 720 min sem deficiência hídrica em B. excelsa 

apresentaram valores mais altos de fósforo (Figura 3). Para S. macrophylla e C. guianensis houve 

pouca oscilação entre os TPS (Figura 3). Já para H. courbaril os maiores teores de fósforo foram 

encontrados sob baixa intensidade de luz (TPS=0) (Figura 3). Quanto aos teores de potássio (K), 

observou-se variação em média de 9,7 g kg
-1

 a 18,8 g kg
-1 

(Figura 1). As espécies que 

apresentaram as maiores médias seguem na seguinte ordem: S. macrophylla (18,8 g kg
-1

) nas 
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mudas sem deficiência hídrica; H. courbaril nas mudas submetidas à deficiência hídrica (17,7 g 

kg
-1

); C. guianensis (17,5 g kg
-1

) nas mudas sem deficiência hídrica e B. excelsa (9,9 g kg
-1

) nas 

mudas com restrição hídrica (Figura 1 e 4). Nos tratamentos de TPS C. guianensis teve 

praticamente o dobro de K nas mudas mantidas em baixa luminosidade (TPS = 0) do que no 

ambiente a pleno sol (TPS de 90 a 720 min) (Figura 4). Em relação ao cálcio (Ca) as maiores 

médias foram encontradas em S. macrophylla (22,7 g kg
-1

) e C. guianensis (11,8g kg
-1

) (Figura 

1). Em relação aos níveis hídricos a espécie B. excelsa e H. courbaril tiveram os menores teores 

de Ca do que em S. macrophylla e C. guianensis (Figura 1). Os teores de Ca em S. macrophylla 

apresentaram pouca oscilação com exceção do TPS = 0 que apresentou teor de cálcio mais 

elevado (Figura 5). Em C. guianensis também foram observados teores mais elevados nesse 

tratamento do que nos demais. Para o magnésio (Mg), houve pouca variação entre as espécies, 

destacando-se S. macrophylla e H. courbaril que tiveram em média os maiores teores, 

respectivamente 2,1 e 1,9 kg
-1 

(Figura 1). Em ambos os níveis hídricos o Mg teve pouca oscilação 

entre as espécies (Figura 1).  No TPS = 0, foram encontrados os maiores teores em B. excelsa e 

H. courbaril do que em C. guianensis e S. macrophylla (Figura 6). Já em S. macrophylla entre os 

TPS (90 a 720 min) foram observados teores mais elevados de Mg. De maneira geral, os 

nutrientes foliares variaram entre as espécies, assim como entre os tratamentos de pré-

aclimatação e tratamentos hídricos. 
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Figura 1. Teores dos nutrientes foliares em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e 

H. courbaril em função do regime hídrico. Média de cinco folhas por planta (± D.P). 
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Figura 2. Teor de nitrogênio (N) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em resposta atempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime 

hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco folhas por planta (± D.P). 
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Figura 3. Teor de fósforo (P) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime 

hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco folhas por planta (± D.P). 
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Figura 4. Teor de potássio (K) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime 

hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco folhas por planta (± D.P). 
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Figura 5. Teor de cálcio (Ca) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e aos níveis de 

regimes hídricos. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica 

valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco folhas por planta (± 

D.P). 
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Figura 6. Teor de magnésio (Mg) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime 

hídrico. A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. Média de cinco folhas por planta (± D.P). 

 

Em relação à produção da matéria seca total (MST) houve diferença (p < 0,01 Tabela 1B-

Anexo) entre as espécies e tempos de pré-aclimatação (TPS), assim como entre os níveis de 

regimes hídricos. Houve interações significativas, entre as espécies, TPS e os regimes hídricos 

(Figura 7). A matéria seca total foi maior em todos os tempos de pré-aclimatação nas mudas de S. 

macrophylla sem estresse hídrico do que naquelas com deficiência hídrica moderada. Para S. 
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macrophylla em TPS de 360 min sem estresse hídrico foram encontrados os maiores valores da 

matéria seca total (368,6 g planta
-1

) seguida pela C. guianensis no tempo de pré-aclimatação de 

720 min com estresse hídrico (94,1 g planta
-1

); B. excelsa no TPS de 360 min submetido à 

restrição hídrica (36,5 g planta
-1

) e H. courbaril no tempo de pré-aclimatação de 360 min sem 

estresse hídrico (26,9 g planta
-1

). Em baixa intensidade de luz (TPS=0) e em ambos os níveis 

hídricos todas as espécies apresentaram menor acúmulo da matéria seca total com valores 

oscilando de 2,2 g planta
-1

 para H. courbaril a 35,4 g planta
-1

 para S. macrophylla.  

 

Figura 7. Matéria seca total (MST) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em resposta a tempo de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a níveis de regime 

hídrico. Cada barra representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). A sigla 
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ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não determinados 

uma vez que houve mortalidade. 

A relação entre a matéria seca total e os teores de nutrientes foliares mostra um 

comportamento negativo, com uma tedência não bem definida nas espécies estudadas (Figura 8-

12). Para S. macrophylla nas mudas sem estresse hídrico observa-se maior acúmulo de matéria 

seca em baixo teor de nitrogênio (Figura 8). A relação para o fósforo não foi significativa 

somente para C. guianensis (Figura 9). O efeito do potássio foi significativo em S. macrophylla, 

C. guianensis e H. Courbaril (Figura 10). Quanto aos teores de cálcio e magnésio verificou-se 

efeito significativo em todas as espécies com exceção de cálcio para B. excelsa (Figura 11 e 12).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Relação entre a matéria seca total (MST) e o teor de nitrogênio foliar (N) em mudas de 

B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril. Os símbolos cheios indicam plantas 
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submetidas a estresse hídrico moderado (CE) e os símbolos abertos plantas sem estresse hídrico 

(SE). Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Relação entre a matéria seca total (MST) e o teor de fósforo (P) em mudas de B. 

excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril. Os símbolos cheios indicam plantas 

submetidas a estresse hídrico moderado (CE) e os símbolos abertos plantas sem estresse hídrico 

(SE). Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 10. Relação entre a matéria seca total (MST) e o teor de potássio (K) em mudas de B. 

excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril. Os símbolos cheios indicam plantas 

submetidas a estresse hídrico moderado (CE) e os símbolos abertos plantas sem estresse hídrico 

(SE). Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 11. Relação entre a matéria seca total (MST) e o teor de cálcio (Ca) em mudas de B. 

excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril. Os símbolos cheios indicam plantas 

submetidas a estresse hídrico moderado (CE) e os símbolos abertos plantas sem estresse hídrico 

(SE). Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 12. Relação entre a matéria seca total (MST) e o teor de magnésio (Mg) em mudas de B. 

excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril. Os símbolos cheios indicam plantas 

submetidas a estresse hídrico moderado (CE) e os símbolos abertos plantas sem estresse hídrico 

(SE). Cada símbolo representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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ambientes terrestres (Furtini Neto et al. 1999). No presente trabalho as espécies estudadas 

apresentaram elevado teor de nutrientes. S. macrophylla e C. guianensis acumularam durante o 

período de estudo grande quantidade de biomassa em sua parte aérea. Malavolta et al. (1997) 

relatam que as folhas são os órgãos que melhor refletem o estado nutricional da planta, ou seja, 

respondem mais as variações no conteúdo dos nutrientes. Observou-se neste estudo que em 

média as espécies tiveram maior teor de nitrogênio em condições de estresse hídrico, o que pode 

ser explicado em decorrência da diluição desse nutriente na planta (Jarrel e Beverly 1981) o que 

foi confirmado com a maior produção de matéria seca total. Em conformidade com este trabalho, 

Freire et al. (2012) observaram que plantas de gliricídia apresentaram maior teor de nitrogênio 

em condições de estresse hídrico. Resultado contrário foi encontrado por Wu et al. (2009) que 

observaram maior absorção de nutrientes em condições hídricas. Valores da relação entre o 

nitrogênio e o fósforo menor que 16 sugere limitação do teor de nitrogênio (Aerts e Chapin 

2000). No presente estudo essa relação foi encontrada para cada espécie, indicando uma limitação 

de nitrogênio do que em relação ao fósforo. 

  Mendes et al. (2012) estudando a concentração dos nutrientes durante os estádios de 

desenvolvimento foliares da Hevea brasiliensis, verificaram que os teores de N, P, K, reduziram-

se com desenvolvimento foliar. Resultado semelhante de teor de nitrogênio foi encontrado em 

trabalho realizado por Medeiros et al. (2008) em estudo com dez espécies de plantas arbóreas. 

Esses autores relataram que a maior concentração de N nas folhas pode estar associada à presença 

de aminoácidos e proteínas nitrogenadas. De acordo com Taiz e Zeiger (2004) a deficiência de 

Mg compromete a síntese de clorofila afetando, com isso, a fotossíntese e a produção de massa 

seca, resultado  que não foram observados neste trabalho. O aumento nos teores de nutrientes, na 

parte aérea deve ser reflexo do maior desenvolvimento das plantas ou uma estratégia de alocar 
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biomassa o que poderia corresponder a um processo de otimização em resposta ao estresse 

hidrico (Nakagawa et al. 2003). Geralmente as espécies arbóreas tendem apresentar elevada 

capacidade de absorção de fósforo em sua fase inicial de crescimento, apresentando significativo 

potencial de acúmulo de P-inorgânico no vacúolo das células (Grespan 1997). Conforme 

Marenco e Lopes (2009), o teor de cálcio pode alterar a deficiência de magnésio, pois o Ca, por 

ser requerido em maior quantidade, compete com o Mg na absorção pela planta. No entanto, no 

presente estudo observou-se que os teores desses nutrientes nas plantas seguiram um padrão 

linear. A demanda de nutrientes pela planta depende da sua taxa de crescimento e da eficiência 

com que ela converte os nutrientes absorvidos em biomassa total. Os teores de nutrientes 

encontrados neste trabalho são semelhantes aos relatados por outros autores (Vitousek e Sanford 

1986; Fyllas et al. 2009) para floresta tropical. O aumento da disponibilidade de N aumenta a 

biomassa da folha e o crescimento, isso corrobora com outros autores (Will et al. 2001). As 

concentrações dos nutrientes em B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril 

permaneceram na faixa adequada para espécies florestais, igualmente observado por Barron-

Gafford et al. (2003). Os resultados deste estudo indicam também que a taxa de investimento em 

biomassa aérea é maior que a de investimento na produção de raízes. Esses resultados concordam 

com Ramos et al. (2004) e Colares e Seeliger (2006) em estudo realizado com Amburana 

cearensis e Ruppia marítima, respectivamente. A menor produção de biomassa na folha sob 

sombreamento corrobora com os resultados encontrados por Almeida et al. (2005) e Gonçalves et 

al. (2000), os quais observaram que, com o aumento do sombreamento, não houve maior 

produção de biomassa foliar. Cancian e Cordeiro (1998) relatam que a maior produção de matéria 

seca obtida nos tratamentos a pleno sol corresponde ao esperado de espécies heliófilas, como 

Lonchocarpus muehlbergianus. A baixa disponibilidade hídrica reduz a produção de matéria 
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seca, pois influencia as trocas gasosas e o balanço de carbono (Nogueira et al. 1998). Vários 

trabalhos têm constatado diferenças na eficiência nutricional entre diferentes espécies, 

influenciando diretamente a produtividade de biomassa total ou a economia na exportação de 

nutrientes (Moura et al. 2006; Araújo e Haridasan 2007; Pinto et al. 2011), resultados similares 

também foram encontrados no presente estudo nas espécies estudadas. Foi verificado que o 

estresse hídrico imposto não foi suficiente para interferir no processo de absorção dos nutrientes 

nas espécies. Segundo Novais et al. (1990) o déficit hídrico diminui ou inibe a absorção de 

nutrientes pelas plantas, pois a água é o meio pelos quais os íons se movimentam da solução do 

solo para o sistema radicial das plantas. Pimentel (2004) relata que um déficit hídrico moderado 

pode beneficiar o desenvolvimento das plantas, favorecendo a produção de biomassa. 

 

II.E. CONCLUSÃO 

 

Dentre os macronutrientes, as maiores acumulações foram de nitrogênio, fósforo e cálcio e os 

menores em potássio e magnésio nas espécies estudadas. A média dos valores de nitrogênio foliar 

nas espécies foi maior no tratamento com estresse hídrico do que no sem estresse hídrico. Para o 

fósforo entre as espécies os valores foram similares nos tempos de pré-aclimatação, assim como 

para o potássio. O cálcio e o magnésio foram maiores em S. macrophylla e C. guianensis do que 

em B. excelsa e H. courbaril. O acúmulo de biomassa total foi maior em S. macrophylla e C. 

guianensis. O estresse hídrico imposto não foi suficiente para interferir no processo de absorção 

desses nutrientes. O efeito dos nutrientes foliares não interferiu no desenvolvimento e no 

crescimento das espécies. S. macrophylla e C. guianensis foram às espécies mais tolerantes aos 

diferentes regimes de luz e a baixos níveis de água. 
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CAPÍTULO III 

Sobrevivência, crescimento e partição de assimilados em mudas de espécies 

florestais em resposta a tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e a níveis 

de regime hídrico 

(Normas da Revista Acta Amazonica) 

 

RESUMO 

 

O objetivo deste estudo foi avaliar o efeito dos tempos de pré-aclimatação à luz solar 

plena e os níveis de regimes hídricos sobre as taxas de sobrevivência, sobre o crescimento e na 

partição de assimilados em mudas de Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa 

guianensis Hymenaea courbaril. Foram usados seis tratamentos independentes de pré-

aclimatação à luz solar plena (TPS), sendo estes de 0, 90, 180, 360, 540 e 720 min durante 30 

dias. Após o período de 30 dias, as mudas dos TPS ficaram expostas à luz solar plena por mais 

120 dias durante o dia todo, com exceção de TPS = 0 min, que correspondeu a plantas mantidas 

constantemente em casa de vegetação até o final do experimento. Cada TPS foi submetido desde 

o início até o fim do experimento a dois níveis de regime hídrico (TH); com estresse moderado 

(CE) e sem estresse (SE). O tratamento CE correspondeu a um potencial hídrico da folha, 

mensurado entre 4:30 e 06:00 h, de -500 a -700 kPa. O tratamento SE correspondeu a plantas 

bem irrigadas (solo mantido à capacidade de campo e potencial hídrico foliar de -300 kPa.  No 

final de 120 dias, avaliou-se a sobrevivência, o incremento médio em altura (IMA) e diâmetro 

(IMD), a produção de folhas, a matéria seca da folha (MSF), matéria seca do caule (MSC), 

matéria seca da raiz (MSR), matéria seca da parte aérea (MSPA) e a relação MSPA/MSR. As 
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variáveis IMA e IMD e a produção do caule (MSC) foram maiores em S. macrophylla do que nas 

outras espécies estudadas, observou-se também que S. macrophylla teve seu crescimento 

reduzido quando expostas a baixa intensidade de luz (TPS = 0). Todas as espécies foram 

tolerantes quando expostas a luz solar plena e ao estresse hídrico moderado, com exceção de H. 

courbaril em TPS = 720 min  submetida a deficiência hídrica que teve 100% de mortalidade. De 

modo geral, os parâmetros analisados indicam  resultados relevantes para o desenvolvimento das 

espécies com destaque para S. macrophylla e C. guianensis que foram as espécies que mais se 

aclimataram aos diferentes tipos de estresse ambientaes. 

PALAVRA CHAVE: mortalidade, matéria seca área e raiz, luz, água, espécies florestais  
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Survival, growth and assimilate partitioning in seedlings of four Amazonian tree species in 

response to  times of pre-acclimation to full sunlight and two levels of water regime 

 

ABSTRACT 

 

The aim of this study was to assess the effect of times of pre-acclimation to full sunlight and 

levels water regime on the survival rate, growth and assimilate partitioning in seedlings of 

Bertholletia excelsa, Swietenia macrophylla, Carapa guianensis and Hymenaea courbaril. We 

used six independent treatments of pre-acclimation to full sunlight (TPS), which were: 0, 90, 180, 

360, 540 and 720 min for 30 days. After the 30 days pre-acclimation period, all plants were 

exposed to full sunlight for 120 days during the whole day, except for TPS of 0  min, which 

corresponded to plants kept constantly at low light (in a greenhouse) until the end of the 

experiment. Each TPS was submitted from the beginning to the end of the experiment at two 

levels of water regime (TH): moderate water stress (CE) and without water stress (SE). The CE 

treatment corresponded to a leaf water potential, measured between 4:30 and 06:00, from -500 to 

-700 kPa. Treatment SE corresponded to well-watered plants (soil maintained at field capacity 

and leaf water potential of -300 kPa). At the end the experimental period (30+120 days) there 

were assessed the survival rate, the average increase in height (IMA) and diameter (IMD), leaf 

production, leaf dry matter (MSF), stem dry matter (MSC), root dry matter (MSR), shoot dry 

matter (MSPA) and the shoot/root ratio (MSPA/MSR). IMA, IMD and MSC were higher in S. 

macrophylla than in other species. It was also observed that S. macrophylla had reduced growth 

when exposed to low light intensity (TPS=0). Almost all species were tolerant to sudden 

exposure to full sunlight and moderate water stress. The exception was found in H. courbaril, at 
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the TPS treatment of 720 min under moderate water deficit, on which 100% mortality was 

recorded. In general, S. macrophylla and Carapa guianensis were the species that showed the 

greater capability to endure the physiological stresses caused by sudden exposure to full sunlight 

and mild water stress.  

KEY WORD: mortality, shoot dry matter, root dry matter, light, water stress, forest species 
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III.A. INTRODUÇÃO 

 

Em florestas úmidas tropicais, a luminosidade é alterada, com pouca luz atingindo o sub-

bosque da floresta, o que influencia no crescimento de mudas e arvoretas no ambiente natural 

(Fetcher et al. 1994). Assim, devido aos baixos níveis de luminosidade no sub-bosque, mudas e 

arvoretas crescem lentamente levando décadas para atingir o dossel (Clark e Clark 2001). Em um 

dia ensolarado, a radiação fotossinteticamente ativa varia de menos de 10 µmol m
-2 

s
-1

 no sub-

bosque da floresta, atingindo mais de 1000 µmol m
-2 

s
-1

 nas clareiras médias e até 2000 µmol m
-2 

s
-1

 no campo aberto. Em florestas tropicais, a alta disponibilidade de luz nas aberturas ou clareiras 

promove preferencialmente o crescimento de espécies pioneiras. As plantas de modo geral se 

aclimatam às variações nos diferentes regimes de luz (Fetcher et al. 1994). Em seu ambiente 

natural, recebem um regime de luminosidade muito variado ao longo do seu crescimento, com 

pouca luz na fase juvenil (no sub-bosque) e irradiância plena no topo da copa das árvores na fase 

adulta. Ademais, o regime de luz no sub-bosque é caracterizado por alta variabilidade temporal 

por causa dos feixes de radiação direta “sunflecks” que penetram no dossel da floresta (Fetcher et 

al. 1994; Marenco e Vieira 2005). A duração dos sunflecks é dependente de muitos fatores, 

dentre eles, tamanho e geometria da abertura, densidade e orientação das folhas, latitude, estação 

do ano, presença de nuvens e altura do dossel (Dalling et al. 1999). Embora plantas do sub-

bosque sejam capazes de manter um balanço positivo de carbono na ausência de “sunflecks”, a 

luz continua sendo o maior fator ambiental limitante para o crescimento e reprodução em 

ambiente de sub-bosque. Plantas de sub-bosque adaptadas à sombra podem exibir mecanismos 

fisiológicos bem desenvolvidos para o uso eficiente dos “sunflecks”. No entanto, plantas 



94 

 

submetidas a diferentes tipos de estresse ambientaes possuem mecanismos adaptativos para sua 

sobrevivência.  

O estresse é considerado como um desvio significativo das condições ótimas para a vida, 

e induz a mudanças e respostas em todos os níveis funcionais do organismo, as quais são 

reversíveis ou podem se tornar permanentes. Em qualquer lugar que as plantas cresçam, elas 

estarão sujeitas as condições de múltiplos fatores de estresse, os quais limitarão seu 

desenvolvimento e suas chances de sobrevivência (Larcher 2006). A aclimatação de mudas 

através da restrição de água proporciona alterações fisiológicas, as quais ocorrem bem antes que 

os sintomas possam ser percebidos visualmente. À medida que o solo seca, torna-se mais difícil 

às plantas absorverem água, porque aumenta a força de retenção e diminui a disponibilidade de 

água no solo às plantas (Bergamaschi 1992). A relação entre o nitrogênio e o fósforo é usada para 

inferir sobre a importância desses nutrientes para o crescimento das plantas, uma relação N/P 

acima de 16, indica uma baixa redução no crescimento, devido à baixa disponibilidade de fósforo 

no solo (Koerselman e Meuleman 1996; Güsewell 2004). A extensão dos efeitos do déficit 

hídrico nas espécies vegetais depende da sua intensidade e da duração da capacidade genética das 

plantas em responder às mudanças do ambiente (Larcher 2006). Para Grant (1992) o 

desenvolvimento de mecanismos de adaptação das plantas é influenciado pelo nível de CO2, pela 

radiação solar, pela temperatura e umidade relativa do ar.  

O objetivo deste trabalho foi avaliar o efeito dos tempos de pré-aclimatação à luz solar 

plena e aos níveis de regimes hídricos sobre as taxas de sobrevivência, sobre o crescimento e na 

partição de assimilados em mudas de quatro espécies florestais da Amazônia. 
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III B. MATERIAL E MÉTODOS 

 

III.B.1. Local do experimento e espécies estudadas 

 

Conforme mostrado no capítulo I, seção I.B.1. 

 

III.B.2 Determinação dos tratamentos de pré-aclimatação à luz solar plena e dos 

tratamentos hídricos 

 

Conforme mostrado no capítulo I, seção I.B.2.    

 

III.B.3. Medição das variáveis ambientais 

  

Conforme mostrado no capítulo I, seção I.B.3.      

 

III.B.4. Determinações das variáveis de crescimento  

 

Mensalmente até o final do experimento (120 dias) foi medida a altura da planta com uma 

trena (base ao ápice) e o diâmetro (a 5 cm do solo) utilizando um paquímetro digital e também 

contado o número de folhas das cinco repetições por tratamento de cada espécie. O incremento 

em altura e diâmetro foi calculado como a diferença entre a altura ou diâmetro no final e no inicio 

do experimento dividido pelo período de crescimento mensal: Incremento em altura = (At2 - At1) 
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/tempo decorrido; Incremento em diâmetro = (Dt2 - Dt1)/ tempo decorrido). A produção mensal da 

folha (PMF) foi calculada da mesma forma do incremento. 

 

III.B.5. Determinação da matéria seca da parte área e raiz  

 

Conforme mostrado no capítulo II, seção II. B.5 

 

III.B.6. Análises Estatísticas 

 

O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente casualizado. Os tratamentos 

foram organizados num arranjo fatorial 4x6x2 (espécies, TPS e RH) com cinco repetições e duas 

folhas por repetição. Os dados foram submetidos à análise de variância (ANOVA). O efeito do 

TPS nas variáveis estudadas foi analisado mediante análise de regressão. O programa Sigma Plot 

11.0 (Systat Software, Inc, USA) foi utilizado nas análises estatísticas. 

 

III.C.3. RESULTADOS  

 

III.C.1. Incremento em altura, diâmetro e produção de folhas de B. excelsa, S. 

macrophylla, C. guianensis e H. courbaril  

 

Houve diferença altamente significativa (p < 0,01 Tabela 1C-Anexo) entre espécies e 

entre os tratamentos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS), assim como nos tratamentos 

hídricos (TH) no que se refere ao crescimento das mudas. O incremento médio em altura (IMA) e 
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incremendo médio em diâmetro (IMD) em S. macrophylla foram mais elevados do que nas outras 

especies estudadas, assim como entre os TPS e níveis de regimes hídricos (Figura 1,2).  

As mudas expostas a baixa intensidade de luz (TPS = 0) tiveram menor crescimento. Para 

C. guianensis o IMA nos níveis de regimes hídricos (SE e CE) tiveram pouca variação entre os 

TPS. Em B. excelsa, observa-se menor cresciemnto do que nas outras especies. No IMD de 360 a 

720 min C. guianensis foi maior quando submetidas à deficiência hídrica em relação aos outros 

tratamentos (Figura 3C). Em geral para essa espécie o IMD foi quase o dobro (0,86 mm mês
-1

) 

daquele observado em B. excelsa. O IMA para H. courbaril em 90 min e 180 min SE foram mais 

altos do que em CE, o mesmo foi observado para o IMD nesses tratamentos (Figura 1,2D). O 

IMD em B. excelsa foi maior em TPS de 90 a 720 min em condições de sem estresse hídrico do 

que sob deficiência hídrica (Figura 2D). Para essa espécie o IMA teve pouca variação entre os 

TPS à luz solar plena e níveis de regimes hídricos (Figura 1A). 

Em relação à produção mensal de folhas (PMF) houve diferença altamente significativa (p 

< 0,01 Tabela 1C-Anexo) entre as espécies, assim como nos TPS e TH. A PMF foi maior em S. 

macrophylla e C. guianensis com taxa média de 25,3 e 6,4 folíolos mês
-1

, respectivamente para as 

mudas sem e com estresse hídrico (Figura 3B,C). Em H. courbaril e B. excelsa foram 

encontrados as menores médias, de 2,9 nas mudas sem estresse hídrico e 2,3 folhas mês
-1

 para as 

mudas submetidas à restrição hídrica, respectivamente (Figura 3A,D). Para S. macrophylla e C. 

guianensis os maiores valores da PMF foram observados no tratamento SE e CE, 

respectivamente. No ambiente de baixa luminosidade (TPS = 0) houve redução da PMF em todas 

as espécies estudadas, com os valores oscilando de 0,37 (H. courbaril), 0,9 (B. excelsa), 2,3 (C. 

guianensis) e 10,4 (S. macrophylla) (Figura 3). 
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Figura 1. Incremento mensal em altura (IMA) em função dos tempos de pré-aclimatação à luz 

solar plena (TPS) e a níveis de regimes hídricos em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), 

C. guianensis (C) e H. courbaril (D). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com 

estresse hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. Cada barra 

representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 
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Figura 2. Incremento mensal em diâmetro (IMD) em função do tempo de pré-aclimatação à luz 

solar plena (TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), 

C. guianensis (C) e H. courbaril (D). Cada barra representa a média de cinco plantas e duas 

folhas por planta (± D.P). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, 

indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. 
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Figura 3. Produção mensal de folhas (PMF) em função do tempo de pré-aclimatação à luz solar 

plena (TPS) e a níveis de regime hídrico em mudas de B. excelsa (A), S. macrophylla (B), C. 

guianensis (C) e H. courbaril (D). Cada barra representa a média de cinco plantas e duas folhas 

por planta (± D.P). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica 

valores não determinados uma vez que houve mortalidade. 

 

III.C.2. Partição de assimilados em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e 

H. courbaril  

Houve diferença altamente significativa (p < 0,01 Tabela 1C-Anexo) entre as espécies, 

TPS e TH para a matéria seca da folha (MSF), caule (MSC), raiz (MSR). A figura 4, 5 e 6 mostra 
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os valores da MSF, MSC, MSR.  S. macrophylla aloca a maior parte da matéria seca para o caule 

a partir do TPS de 90 a 720 min nas mudas sem estresse hídrico (Figura 5B). Em B. excelsa os 

menores valores foram encontrados no TPS = 0 em todas as partes da planta (folha, caule e raiz) 

assim como para as outras espécies (Figura 4, 5 e 6). Para B. excelsa no TPS de 360 min 

verificou que as mudas submetidas ao estresse hídrico tiveram maior MSF (12,0 g planta
-1

), MSC 

(12,8 g planta
-1

) e maior MSR (11,7 g planta
-1

) do que nos demais tratamentos. As mudas de C. 

guianensis sem estresse hídrico alocam a maior parte da matéria seca para a folha, principalmente 

no TPS de 180 min (38,5 g planta
-1

), por outro lado a menor MSF foi encontrada nas mudas com 

estresse hídrico no TPS de 0 min (7,5 g planta
-1

) (Figura 4). No TPS de 360 min sem estresse 

hídrico, H. courbaril teve a maior produção de matéria seca entre as partes com média de 10,3 

(raiz), 9,1 (caule) e 7,5 (folha) g planta
-1 

(Figura 6, 5 e 4). De maneira geral, H. courbaril foi a 

espécie com menor produção de matéria seca entre as partes tanto nos tempos de pré-aclimatação 

como nos níveis hídricos. A matéria seca da raiz foi maior em S. macrophylla e C. guianensis do 

que em B. excelsa e H. courbaril (Figura 6).  Em S. macrophylla os maiores valores foram 

encontrados nos tempos de pré-aclimatação sem estresse hídrico com destaque para os tempos a 

pleno sol (90 a 720 min). Em H. courbaril foram encontrados os menores valores, com média de 

10,3 a 0,94 g planta
-1 

respectivamente nos tratamentos sem e com estresse hídrico.  
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Figura 4. Partição da matéria seca da folha (MSF) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. 

guianensis e H. courbaril em resposta a tempo de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a 

níveis de regime hídrico. Cada barra representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta 

(± D.P). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. 
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Figura 5. Partição da matéria seca do caule (MSC) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. 

guianensis e H. courbaril em resposta a tempo de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a 

níveis de regime hídrico. Cada barra representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta 

(± D.P). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. 
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Figura 6. Partição da matéria seca de raiz (MSR) em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. 

guianensis e H. courbaril em resposta a tempo de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS) e a 

níveis de regime hídrico. Cada barra representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta 

(± D.P). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min com estresse hídrico, indica valores não 

determinados uma vez que houve mortalidade. 

Na Figura 7 observa-se a matéria seca da parte aérea (MSPA) e a relação entre a 

MSPA/Raiz. Para essas variáveis, houve efeito significativo (p < 0,01 Tabela 1C-Anexo) entre as 

espécies, tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e tratamentos hídricos. Os maiores valores 

médios em MSPA foram observados em S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril nas mudas 
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SE sob TPS de 360 min (287,9 g planta
-1

), 180 min (70 g planta
-1

) e 360 min (16,6 g planta
-1

), 

respectivamente (Figura 8). B. excelsa teve maior produção de MSPA nas mudas CE em TPS de 

360 min (24,8 g planta
-1

). A relação MSPA/Raiz foi maior em TPS = 0 em S. macrophylla, C. 

guianensis e H. courbaril (Figura 8). A relação MSPA/Raiz foi maior em S. macrophylla, C. 

guianensis, H. courbaril e B. excelsa. Entre os níveis de estresses hídricos houve variação nas 

espécies. Em S. macrophylla e C. guianensis os valores mais altos foram encontrados em CE (5,6 

g planta
-1

) e SE (4,7 g planta
-1

) respectivamente. Para B. excelsa as mudas mantidas em 

condições de SE e CE foram semelhantes. No tratamento CE, H. courbaril teve quase o dobro do 

valor encontrado no tratamento SE. 

 

Figura 7. Matéria seca da parte aérea (MSPA) e relação entre a parte aérea e raiz (MSPA/Raiz) 

em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril em função dos níveis de 

regime hídrico. Cada barra representa a média de cinco plantas e duas folhas por planta (± D.P). 

Na figura 8 observa-se a diferença na partição dos assimilados (folha, caule e raiz) entre 

as espécies nos tratamentos hídricos. A distribuição da MSC foi maior em S. macrophylla nas 
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mudas submetidas ao regime hídrico SE (143,4 g planta
-1

) do que nas mudas CE (44,9 g planta
-1

). 

B. excelsa investe mais nas raízes do que nas partes áreas (folhas e caule) isto ocorre com mais 

evidências no tratamento com estresse hídrico moderado do que no tratamento sem estresse 

hídrico. Para C. guianensis a maior média da matéria seca foi encontrada na folha no tratamento 

sem estresse hídrico (27,2 g planta
-1

) e a menor no tratamento com estresse hídrico moderado 

(24,5 g planta
-1

). H. courbaril apresentou maior distribuição da matéria seca em condições de 

sem estresse hídrico, com valores similares entre a folha, caule e raiz, sendo o maior valor 

encontrado no caule (5,8 g planta
-1

) do que nas outras partes.  

 

Figura 8. Partição da matéria seca da folha (MSF), caule (MSC) e raiz (MSR) em mudas de B. 

excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. courbaril função dos níveis de regime hídrico. 
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III.C.3. Taxa de sobrevivência em B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril 

 

Ao final do experimento a taxa de sobrevivência oscilou entre as espécies e entre os 

tratamentos de pré-aclimatação à luz solar plena (TPS), assim como nos níveis de regimes 

hídricos. Para B. excelsa no TPS de 0, 180 e 360 min em condições de SE e CE a taxa de 

sobrevivência foi igual (100%) (Figura 9). Em 90 e 540 min CE, a taxa de sobrevivência foi 

maior do que no tratamento SE, contrário ao observado em TPS de 720 min, onde a porcetagem 

de sobrevivência foi maior (80%) nas mudas SE. Para S. macrophylla em todos os TPS em 

condição de CE a taxa de sobrevivência foi de 100% nesses tratamentos (Figura 9). Observou-se 

que a partir de 180 a 720 min, as mudas em condições de SE tiveram uma taxa de sobevivência 

igual a 60%. C. guianensis foi à espécie que teve 100% de sobrevivência em todos os TPS e em 

ambos os níveis de regimes hídricos (Figura 9). H. courbaril, assim como C. guianensis tiveram 

100% de sobrevivência nos TPS SE, no entanto, essa espécie apresentou alta taxa de mortalidade 

no TPS CE, especificamente em 720 min, onde observou-se que todas as repetições foram 

perdidas (0% de sobrevivência) (Figura 9). 
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Figura 9. Taxa de sobrevivência em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e H. 

courbaril em função dos tempos de pré-aclimatação à luz solar plena e dos níveis de regime 

hídrico. Média de cinco folhas por planta (± D.P). A sigla ND em H. courbaril no TPS = 720 min 

com estresse hídrico, indica valores não determinados uma vez que houve mortalidade. 
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III. D. DISCUSSÃO 

 

III.D.1 Incremento em altura, diâmetro e na produção de folhas de B. excelsa, S. 

macrophylla, C. guianensis e H. courbaril 

O crescimento da planta é influenciado pela genética da espécie e, também, pelas 

condições do ambiente com os fatores climáticos (Lamprecht 1990). Geralmente plantas 

exigentes luminosidade, cresceram mais rápido do que aquelas mantidas na sombra. O 

crescimento em altura e diâmetro são uns dos principais parâmetros para avaliar o aumento da 

produção em espécies lenhosas (Gonçalves 1992). Para Gonçalves e Passos (2000) a baixa 

disponibilidade hídrica pode afetar diretamente o crescimento em altura e em diâmetro, pois 

acelera a redução da expansão celular e a formação da parede celular e diminue a produção de 

carboidratos. Segundo Sette Junior et al. (2010), a avaliação contínua do diâmetro é importante 

para entender a reação das espécies aos estímulos e variações das condições ambientais, como a 

luminosidade e precipitação. O incremento médio em diâmetro observado no presente estudo 

concorda com outros autores (Camargo et al. 1994; Bauch e Dunisch 2000). As maiores taxas de 

IMA e IMD observados em S. macrophylla e C. guianensis podem ser atribuídas a dois fatores. 

Primeiro, as maiores taxas de fotossíntese e pela maior produção de folhas. Outro fator refere-se a 

sua maior AFE. Isto porque plantas com maior AFE tendem a apresentar crescimento mais rápido 

(Poorter e Bongers 2006). Além disso, o crescimento na fase inicial de mudas tende a ser mais 

rápido em plantas que produzem sementes maiores (Janos 1980) o que implicaria em vantagem 

para C. guianensis, cujas sementes têm massa de 25 g (Ferraz et al. 2002). Gonçalves (2008) 

relata que pequenas reduções no potencial hídrico do solo afetam tanto a divisão celular quanto o 

alongamento celular. As taxas do IMD observadas em B. excelsa e C guianensis concordam com 
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as médias de crescimento relatada por outros autores, tanto para B. excelsa (0,5 mm mês
-1

, 

Camargo et al. 1994), como para C. guianensis (0,95 mm mês
-1

, Bauch e Dunisch 2000). Os 

valores de IMD observados na B. excelsa (em TPS = 0) concordam com os valores relatados por 

Pena-Claros et al. (2002). A diferença entre os valores de IMD em TPS acima de zero e as taxas 

de crescimento relatadas por Pena-Claros et al. (2002) foi atribuída à diferença nas condições 

experimentais; por exemplo, esses autores utilizaram arvoretas de maior idade. Os valores de 

IMA observados em B. excelsa e C guianensis são similares aos relatados por Azevedo e 

Marenco (2012) para Minquartia guianensis. Cornelissen et al. (1996) demonstraram que a 

variação do IMA em mudas de plantas lenhosas pode ser explicada em parte pela variação na 

morfologia da folha e pela alocação da biomassa. Em geral, o nível de irradiância afetou o 

crescimento das plantas, sendo que plantas sob menor irradiância apresentaram menor 

crescimento mesmo com suprimento de nutrientes, as plantas apresentaram maior biomassa sob 

maior irradiância. A maneira como a eficiência dos nutrientes é utilizada para a sobrevivência e o 

crescimento das plantas é um parâmetro importante que quantifica a produção primária no 

ecossistema terrestre (Aerts e Chapin 2000). Silva et al. (2004) relatam que o número de folhas 

em mudas de faveira (Clitoria fairchildinana) em diferentes níveis de radiação não diferiu 

estatisticamente em pleno sol e na sombra. Concluíram que essa espécie por ser heliófila, se 

desenvolve melhor a pleno sol, confirmando a intolerância ao sombreamento. Resultados 

relatados neste trabalho para a produção mensal de folhas em H. courbaril são semelhante ao 

observado por Carvalho Filho (2003) para a mesma espécie. Barros e Barbosa (1995) verificaram 

que a disponibilidade de água reduziu o número de folhas em plantas de A. macrocarpa e A. 

farnesiana, semelhantes ao observado em B. excelsa. Conforme observado o nível hídrico e o 

sombreamento causaram redução também no número de folhas em gramíneas forrageiras (Silva 
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et al. 2005) e em Caesalpinia ferrea (Lima et al. 2008). A baixa produção do número de folhas 

observadas em B. excelsa e H. courbaril provavelmente ocorreu devido aos baixos teores de Ca 

encontrados nessas espécies, uma vez que a redução desse nutriente ocasiona a senescência 

precoce das folhas (Inman-Bamber 2004). A produção de folhas observada em B. excelsa e H. 

courbaril no tratamento com estresse hídrico moderado é semelhante com aqueles relatados por 

Barros e Barbosa (1995), que observaram menor produção de folhas em plantas de A. 

macrocarpa and A. farnesiana submetids a restrição hídrica. 

III.D.2. Partição de assimilados em mudas de B. excelsa, S. macrophylla, C. guianensis e 

H. courbaril  

 

A partição de assimilados em plantas que se desenvolvem em condições naturais é 

constantemente afetada pela disponibilidade de água, luz e nutrientes. A ausência de qualquer um 

desses recursos constitui um fator de estresse ambiental reduzindo assim aprodutividade da 

floresta (Parry et al. 2002). A massa seca da parte aérea (MSPA) e da raiz (MSR) é variável e 

permite inferir sobre a translocação orgânica, facilitando o desempenho vegetal em termos de 

produtividade (Barbosa 1991). Neste trabalho, observou-se que a MSPA da maioria das espécies 

estudadas foi reduzida com o estresse hídrico (Figura 9), provavelmente devido à menor 

produção de fotoassimilados causada pela baixa disponibilidade hídrica para as plantas (Matsui e 

Singh 2003; Ascha et al. 2005), além de alterar a distribuição de assimilados entre as partes das 

plantas (Kumar e Sharma 2009), resultando na redução da produção de matéria seca.  No presente 

estudo o fato de B. excelsa investir mais nas raízes indica uma maior quantidade de carbono para 

se desenvolver em condições de estresse (Hoogenbomm et al. 1987). No presente estudo, S. 

macrophylla alocou mais biomassa para o caule, o mesmo ocorreu em mudas de Parkinsonia 
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aculeata e Tabebuia áurea (Barbosa et al. 2000; Cabral et al. 2004). Essa maior distribuição para 

a parte aérea pode ter ocorrido em virtude das raízes não sofrem muito os efeitos do déficit 

hídrico.  

Os maiores valores de MSPA e MSR observados no presente estudo sob alta irradiância 

concordam com os valores relatados por outros autores (Carvalho et al. 2006; Silva et al. 2007). 

Em mudas de Dinizia excelsa, Varela e Santos (1992) observaram diminuição na produção de 

matéria seca da parte aérea e do sistema radicular em função da elevação dos níveis de 

sombreamento. Almeida et al. (2004) encontraram maior produção de matéria seca em plantas de 

Cryptocaria aschersoniana cultivadas sob 50% de sombreamento. Já Ramos et al. (2004) 

observaram valores maiores de matéria seca da parte aérea em plantas de Amburana cearensis em 

condições de pleno sol. Em condições de estresse hídrico moderado, Gomes et al. (2000) 

verificaram os menores valores da MSPA em quatro cultivares de feijoeiro, igualmente foi 

observado por Catuchi et al. (2012) para a relação parte aérea/raiz em cultivares de soja. O 

aumento da relação parte aérea/raiz no ambiente de baixa luminosidade ocorre pela baixa 

atividade metabólica nas folhas, diminuindo a produção de fotoassimilados para as raízes (Silva 

et al. 2007). Esse comportamento foi observado neste trabalho para a maioria das espécies 

estudadas. Singh e Singh (2003) também observaram maior alocação de matéria seca em folha e 

caule de plantas jovens de Dalbergia sissoo quando submetidas a diferentes tratamentos hídricos. 

De modo geral, o estresse hídrico interfere no metabolismo da planta aumentando o conteúdo de 

matéria seca, fibra e proteína, assim como o percentual de a lignina (Santos et al. 2001a). 

Caldeira et al. (2004) mencionam que a avaliação da eficiência de utilização dos nutrientes por 

parte das diferentes espécies florestais é uma característica importante para auxiliar programas de  

reflorestamentos. A capacidade de aclimatação em alta luminosidade varia de espécie para 



113 

 

espécie dependendo do regime de luz que chega às folhas. Em baixa intensidade de luz, as 

espécies têm maiores acúmulo de biomassa nas folhas do que nas raízes. Conseqüentemente, as 

folhas são mais finas e maiores (Poorter 1999). A capacidade de aclimatação à irradiância foi 

também observada por Duz et al. (2004) em Cecropia glazioui (Sneth), uma espécie pioneira. 

 

III.D.3. Taxa de sobrevivência em B. excelsa, S. macrophylla, C. guianenesis e H. 

courbaril 

 

Um dos fatores de maior limitação à sobrevivência de plantas é a deficiência hídrica 

(Blake 1983; Namirembe et al, 2009). No presente estudo, observou-se que C. guianensis foi a 

espécie que teve 100% de taxa de sobrevivência comparada às outras espécies em todos os TPS, 

assim como nos níveis de regime hídrico, enquanto que H. courbaril foi a que teve a maior taxa 

de mortalidade, principalmente quando submetida à TPS de 720 min e sob estresse hídrico. Os 

dados mostraram que essa espécie é a menos tolerante a luminosidade e a falta de água dentre as 

estudadas. Muitos trabalhos confirmam a importância de conhecer como os fatores ambientais, 

como luz, temperatura e o regime hídrico atuam no desenvolvimento e no crescimento das 

espécies (Voltan et al. 1992; Brunini e Cardoso 1998). Resultado semelhante na taxa de 

sobrevivência em B. excelsa foi observada por Scoles et al. (2011) em diferente intensidade 

luminosa para essa mesma espécie. Durigan (1990) estudando a taxa se sobrevivência em 

Tabebuia avellanedae, verificou valores de 100% de sobrevivência, igualmente observado para 

C. guianensis. O mesmo foi observado por Poester (2012) em Erythroxylum argentinum, uma 

espécie pioneira. Viani e Rodrigues (2007) relatam que mudas de espécies pioneiras, quando 

transferidas da regeneração natural, apresentam taxa de sobrevivência significativamente maior 
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que mudas de espécies não pioneiras. Santos Júnior et al. (2004) relatam que a condição de pleno 

sol é mais favorável à sobrevivência de espécies arbóreas do que em condição de sub-bosque. 

Outros estudos corroboram com os resultados encontrados em H. courbaril como de Souza et al. 

(2010) que mencionam que H. courbaril apresentou baixo desempenho e pouca adaptação ao 

ambiente de pleno sol. Valladares e Pearcy (1997) observaram que a escassez de água aumenta a 

resistência do fotossistema II à alta temperatura, o que leva ao processo de aclimatação, e, assim, 

melhora a probabilidade de sobrevivência das plantas sob condições de estresse hédrico, 

resultado semelhante foi observado no presente trabalho para S. macrophylla e C. guianensis. 

 

III.E. CONCLUSÃO 

 

As plantas exigentes a luminosidade como a S. macrophylla e C. guianensis, cresceram 

mais rápidamente do que aquelas mantidas na sombra. As maiores taxas de IMA e IMD foram 

encontradas em S. macrophylla e C. guianensis o que pode está relacionada com as maiores taxas 

de fotossíntese.  Sob condições de luz solar plena ocorreu acúmulo de biomassa nas raízes, caules 

efolhas para as quatro espécies estudadas. S. macrophylla teve maior matéria seca tanto da parte 

aérea quanto na raiz. C. guianensis foi à espécie com a maior taxa de sobrevivência em todos os 

TPS e em ambos os níveis de regimes hídricos. H. courbaril sob alta luminosidade e submetida 

ao estresse hídrico moderado teve alta taxa de mortalidade indicando que essa espécie é bastante 

sensível aos fatores ambientais. Conclui-se neste trabalho que S. macrophylla e C. guianensis 

apresentaram maior capacidade de aclimatação em alta irradiância e em condição de estresse 

hídrico moderado do que B. excelsa e H. courbaril para as variáveis analisadas 
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Com base nos resultados obtidos no presente trabalho, as mudas de B. excelsa, C. 

guianensis, S. macrophylla e H. courbaril apresentaram comportamentos fisiológicos diferentes. 

O estresse hídrico não foi suficiente para causar qualquer efeito sobre o funcionamento dos 

estômatos e, assim afetar a assimilação de carbono das plantas. Ao final do período de 

aclimatação, as mudas de todas as espécies apresentaram recuperação da fotoinibição, atingindo 

na relação Fv/Fm valores próximos aos observados no controle (0,79). O tempo de pré-

aclimatação à luz solar plena de 180 min mostrou-se adequado para B. excelsa e C. guianensis. Já 

a exposição ao estresse hídrico moderado teve um efeito benéfico apenas em C. guianensis e S. 

macrophylla mostrando que em B. excelsa e H. courbaril a pré-exposição à luz solar plena é 

melhor que seja feita em plantas bem irrigadas, diferente da condição de estresse hídrico 

moderado testado neste estudo. A maior produção de folhas e a maior taxa fotossintética 

observada em S. macrophylla e C. guianensis são fatores que resultam em crescimento mais 

rápido nestas espécies. O crescimento mais lento de B. excelsa e H. courbaril e a maior 

sensibilidade ao estresse hídrico moderado indicam que estas espécies sofrem maior impacto em 

períodos de seca prolongada. A produção da massa seca foi variável, pois cada espécie possui 

características genéticas diferentes e conseqüentemente, adaptações fisiológicas diferentes. 

Conquanto, S. macrophylla e C. guianensis são as espécies com maior potencialidade para serem 

utilizadas em experimentos de campos numa faixa mais ampla de condições ambientais. De 

modo geral, conclui-se que espécies florestais que apresentam resistência à alta ensolação, a 

baixa disponibilidade hídrica e a características nutricionais são importante para o sucesso das 

atividades florestais, uma vez que afetam as características fotossintéticas, o crescimento e 

desenvolvimento da planta, principalmente na fase juvenil. 
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CAPÍTULO 1  

 TABELA 1A. Valores de F (ANOVA) para os efeitos: espécies (Spp), tratamentos de pré-aclimatação a luz solar plena (TPS) e 

tratamentos hídricos (TH) para as variáveis: fotossíntese máxima (Amax), fotossíntese potencial (Apot), condutância estomática (gs), 

transpiração foliar (E), eficiência instantânea no uso da água (EUA), velocidade máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax25) e a taxa 

máxima de transporte de elétrons (Jmax25), área foliar específica (AFE), densidade estomática (DE) e comprimento das células-guardas 

(CG). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Valor de F (ANOVA); 

ns
, não significativo (> 0,05); *,significativo (p ≤ 0,05); **, altamente significativo (p ≤ 0,01). 

 

Variáveis estudadas 

Fonte de 

Variação 
Amax gs Apot Vcmax25 Jmax25 EUA SPAD AFE DE CG 

Spp 15,6** 10,1** 8,1** 11,9** 4,6** 7,8** 128,9** 173,1** 224,2** 267,8** 

TPS 11,7** 3,1** 7,3** 12,7** 6,8** 1,5
 ns

 65,4** 24,6** 81,9** 147,7** 

TH 1,2
 ns

 11,6** 1,8
 ns

 8,5** 5,3** 13,9** 6,0** 59,2** 8,3** 119,9** 

Interações           

Spp x TPS 2,4** 2,9** 4,3** 3,7** 4,1** 2,3** 5,9** 6,4** 12,7** 83,7** 

Spp x TH 10,2** 3,3** 6,3** 15,7** 7,7** 7,1** 12,8** 23,9** 4,8** 36,5** 

TPS x TH 1,6
ns

 1,0
ns

 1,6
ns

 0,80
ns

 2,5* 1,9
ns

 4,0** 2,2
ns

 7,5** 39,9** 

Spp x TPS x TH 2,1** 0,88
ns

 3,0** 2,3** 2,1* 1,6
 ns

 4,1** 3,9** 8,0** 58,3** 
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CAPÍTULO 2 

Tabela 1B. Valores de F (ANOVA) para os efeitos: espécies (Spp), tratamentos de pré-aclimatação a luz solar plena (TPS) e 

tratamentos hídricos (TH) para os macronutrientes foliares: nitrogênio (N), fósforo (P), potássio (K), cálcio (Ca) e magnésio (Mg) e 

para a matéria seca total (MST) (folha, caule e raiz). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

       

 

          Valor de F (ANOVA); 
ns

, não significativo (> 0,05); *, significativo (p ≤ 0,05); **, altamente significativo (p ≤ 0,01). 

 

 

 

 

 

Fonte de 

Variação 

Variáveis estudadas 

N P K Ca Mg  MST 

Spp 23,5** 19,7** 151,3** 672,4** 77,7** 467,3** 

TPS 35,9** 4,3** 116,2** 6,1** 3,0** 49,3** 

TH 304,0** 0,12
 ns

 0,88
 ns

 5,9** 4,0* 142,0** 

Interações       

Spp x TPS 10,2** 5,5** 23,9** 1,9** 13,8** 18,8** 

Spp x TH 21,8** 5,0** 2,9* 5,3** 2,7* 127,0** 

TPS x TH 9,4** 2,3* 5,2** 3,2** 5,8** 5,9** 

Spp x TPS x TH 7,8** 3,2** 5,0** 2,1** 4,9** 6,3** 
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CAPÍTULO 3 

TABELA 1C. Valores de F (ANOVA) para os efeitos: espécies (Spp), tratamentos de pré-aclimatação a luz solar plena (TPS) e 

tratamentos hídricos (TH) para as variáveis: incremento mensal em altura (IMA), incremento mensal em diâmetro (IMD), produção 

mensal de folhas ou folíolos (PMF), matéria seca da raiz (MSR), matéria seca da parte aérea (MSPA) e a relação MSPA/MSR. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Valor de F (ANOVA); 
ns

, não significativo (> 0,05); *, significativo (p ≤ 0,05); **, altamente significativo (p ≤ 0,01).        

 

 

Variáveis estudadas 

Fonte de 

Variação 
IMA IMD PMF  MSF MSC  MSR MSPA MSPA/RAIZ 

Spp 44,0** 565,9** 319,9** 323,5** 437,8** 261,2** 512,3** 27,2** 

TPS 29,4** 20,2** 17,9** 32,9** 39,3** 44,9** 47,9** 25,1** 

TH 17,6** 4,4* 57,4** 72,8** 157,4** 137,6** 153,9** 1,7
 
** 

Interações         

Spp x TPS 4,4** 12,4** 7,2** 7,9** 20,3** 13,2** 19,4** 6,5** 

Spp x TH 20,8** 1,0
 ns

 95,1** 49,2** 145,9** 133,5** 136,2** 1,4
 ns

 

TPS x TH 5,6** 0,80
ns

 3,5** 1,4
 ns

 8,4** 7,2** 6,0** 1,3
ns

 

Spp x TPS x TH 2,6** 0,67
ns

 2,6** 1,8* 8,2** 7,3** 6,4** 2,1** 
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