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RESUMO 

Atividades antrópicas podem promover o aumento de áreas alagadas tanto no que tange a 

construção de barragens de usinas hidroelétricas (UHE) como no aumento dos riscos e da 

severidade das inundações provocadas pelas mudanças no clima. Para tanto é necessário uma 

intensificação nos estudos de ecofisiologia de plantas crescendo em áreas alagadas natural e 

artificialmente a fim de se entender como os ecossistemas florestais irão responder a essas 

mudanças ambientais. Assim, este trabalho teve como objetivo analisar os efeitos do 

alagamento sobre as estratégias de sobrevivência, as trocas gasosas, as concentrações foliares 

de nutrientes, as concentrações de pigmentos cloroplastídicos, os transientes de fluorescência, 

e o índice de desempenho de espécies arbóreas tolerantes e não tolerantes a hipoxia crescendo 

em áreas inundadas pelo rio Uatumã a montante e a jusante da UHE de Balbina, Presidente 

Figueiredo-AM (01o 55'S e 59o 28' W). Além disso, foi avaliada a viabilidade e a utilização de 

ferramentas rápidas, fáceis e não destrutivas de estimativa de parâmetros fisiológicos como o 

fluorômetro (PEA) no monitoramento do comportamento de plantas em ambientes alagados. 

As espécies estudadas foram: Nectandra amazonum (Na), Macrolobium angustifolium (Ma), 

Alchornea discolor (Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia reticulata (Cr), Genipa spruceana 

(Gs), Parinari excelsa (Pe); Cecropia concolor (Cc), Vismia guianensis (Vg) e Vismia 

japurensis (Vj), sendo as três últimas não tolerantes a hipoxia. Quanto as taxas de 

sobrevivência foi observado que as espécies tolerantes exibiram valores acima de 90% 

enquanto as espécies não tolerantes exibiram valores abaixo de 20%. Nas plantas não 

tolerantes as mudanças fisiológicas induzidas pelo alagamento foram bem mais intensas que 

nas espécies tolerantes. No período alagado as espécies não tolerantes exibiram reduções de 

fotossíntese máxima (Pnmax) e transpiração na irradiância de 2000 µmol m-2 s-1 (E2000) acima 

de 70%. Essa redução nos valores de Pnmax e E2000 pode ser atribuída em especial ao 

fechamento estomático no período alagado. Adicionalmente, o alagamento também induziu 

uma diminuição nas concentrações de pigmentos e na eficiência da utilização da energia 

luminosa para a redução de CO2 a carboidrato como demonstrado pelos valores de rendimento 

quântico aparente (�) e índice de desempenho (PIABS). Esta diminuição do rendimento 

fotoquímico também pode ter contribuído para a redução dos valores de fotossíntese nas 

espécies não tolerantes no período alagado. Nas espécies tolerantes as mudanças induzidas 

sobre as trocas gasosas, os pigmentos cloroplastídicos e sobre as variáveis de fluorescência 

foram mais brandas comparada com as espécies não tolerantes. No que se refere as 

concentrações de nutrientes foliares, o alagamento induziu diminuição nas concentrações de 
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N, P e Cu e aumento nas concentrações de Fe, Mn, Zn e Na nas espécies durante o período 

alagado em ambos os grupos, estando estas diferenças mais fortemente relacionadas com a 

espécie do que com a estratégia de tolerância. Também foram estudados os efeitos do 

aumento da temperatura sobre as trocas gasosas de plantas sob alagamento no qual foi 

demonstrado que o aumento da temperatura pode reduzir as trocas gasosas, em especial, no 

periodo alagado. Isso ocorre porque com a redução da condutância estomática é induzida a 

perda da capacidade da planta em manter a temperatura da folha em níveis adequados 

promovendo consequêntemente danos ao aparato enzimático da fotossíntese. Quanto a 

avaliação de ferramentas de acesso a parâmetros fisiológicos foi demonstrado que o 

fluorômetro (PEA) foi eficiente para o mapeamento detalhado das mudanças na captação e 

utilização da energia luminosa na redução de CO2. Esta ferramenta pode ser útil para o 

monitoramento dos efeitos do alagamento sobre as espécies bem como ser utilizada para a 

seleção de espécies a serem utilizadas em projetos de reflorestamento de áreas alagadas 

natural e antropicamente. Por fim, a análise de três modelos de estimativa de parâmetros 

fotossintéticos, a saber, hipérbole não retangular (NRH), hipérbole retangular (RH) e 

exponencial (EXP), demonstrou que há grandes diferenças entre eles e que essas diferenças 

devem ser levadas em consideração nos projetos de modelagem ambiental. As melhores 

estimativas foram obtidas quanto o valor de Rd medido foi adicionado ao modelo e os 

modelos EXP e RH foram os que se apresentaram como mais adequados quando comparados 

com o modelo NRH. 
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ABSTRACT 

 

Human activities can promote an increase of flooding areas as consequence of the 

hydroelectric dam construction and the increase of the risks and the severity of the 

inundations provoked by climatic changes. For this, it is necessary an increase in 

ecophysiological studies of plants growing in flooded areas artificial and naturally with the 

objective to comprehend as the forests will response the environmental changes. Thus, the 

objective of this thesis was analyse the efects of flooding on survive strategies, gas exchanges, 

nutrient and pigment contents,  variables of fluorescence transients and performance index in 

flooding tolerant and non tolerant species growing in flooding áreas by Uatumã river 

downstream and upstream of the Balbina Dam, Presidente Figueiredo-AM (01o 55'S e 59o 28' 

W). Besides, were evaluated the viability and the utilization of fast, easy and non destructive 

tools as fluorometer (PEA) to acess physiological parameters and in the monitoring the plants 

behavior on flooding areas. The studied species were: Nectandra amazonum (Na), 

Macrolobium angustifolium (Ma), Alchornea discolor (Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia 

reticulata (Cr), Genipa spruceana (Gs), Parinari excelsa (Pe); Cecropia concolor (Cc), 

Vismia guianensis (Vg) e Vismia japurensis (Vj), in which the last three are non flooding 

tolerant. For the survival rates were observed that the tolerant species exhibited values above 

90% while the non tolerant species exhibited values below 20%. In non tolerant species the 

physiological changes induced by the flooding were much more intense than in the tolerant 

species. In the flooded period the non tolerant species exhibited reductions of maximal net 

photosynthesis (Pnmax) and transpiration rate at 2000 µmol (fótons) m-2 s-1 (E2000) above 70%. 

The reduction in the values of Pnmax and E2000 can especially be attributed to the stomatic 

closure in flooded period. In addition, did the flooding also induce a decrease in the pigment 

contents and in the use efficiency of the light energy for the reduction of CO2 to carbohydrate 

as demonstrated by the values of apparent quantum yield (�) and performance index (PIABS). 

The decrease of the photochemical yields might also have contributed to the reduction of the 

photosynthesis values in non tolerant species in flooded period. In the tolerant species the 

changes induced on gas exchanges, pigment content ando and fluorescence parameters were 

slighter compared to non tolerant species. On leaf nutrient contents, the flooding induced 

decrease in the concentrations of N, P and Cu and an increase in the concentrations of Fe, Mn, 

Zn and Na of the species during flooding period in both groups. It was also studied the effects 

of the increase of the temperature on the gas exchanges of plants under flooding in which was 
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demonstrated that the increase of leaf temperature can promote reduction of gas exchanges, 

especially, in the flooded period. Its occur because due the reduction of the stomatal 

conductance is induced a loss of the capacity of the plant to maintaining the leaf temperature 

in appropriate levels promoting consequently damages to the enzymatic apparatus of the 

photosynthesis. As the evaluation of fast, easy and non destructive tools to access 

physiological parameters was demonstrated that the fluorometer (PEA) was efficiency to 

detailed screening of the changes in the capture and use of the light energy in the reduction of 

CO2. This tool can be useful for the monitoring the effects of flooding on species as well as to 

be used for the selection of species to be used in projects reforestation of environments 

flooded antropic and naturally. Finally, the analysis of three models to estimate 

photosynthetic parameters, as non rectangular hyperbola (NRH), rectangular hyperbola (RH) 

and exponential (EXP), demonstrated that there are high differences among them and that 

those differences should be taken into account in the projects of environmental modelling. 

The best estimates were obtained when the value of measured Rd was added to the model and 

the models EXP and RH were the ones that came as more appropriate compared to model 

NRH. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

A Amazônia brasileira ocupa uma área de aproximadamente 5.029.000 km2 do 

território nacional, que equivale a 64% da Amazônia sul-americana e a 40% das florestas 

tropicais remanescentes do planeta (Salati e Vose, 1984; FBDS, 2002). Dessa área, cerca de 

300.000 km2 são ocupadas por florestas inundáveis, classificadas genericamente como 

várzeas e igapós, as quais ocupam uma área de 200.000 e 100.000 km2, respectivamente 

(Prance, 1979; Junk, 1993). Associado aos 300.000 km2 ocupados por áreas naturais 

inundáveis, novas áreas tem sido submetidas à inundação devido à construção de hidrelétricas 

na região amazônica. Estimativas da Eletrobrás sugerem que uma área equivalente a 100.000 

km2 poderá ser inundada se as áreas de reservatório planejadas para a região forem criadas 

(Brasil, Eletrobrás, 1987).  

A vegetação das áreas de depleção marginal aos reservatórios das hidrelétricas e as 

florestas sazonalmente inundadas possuem papel importante na dinâmica ambiental dos 

ecossistemas amazônicos, contribuindo para a conservação do solo, da qualidade da água, da 

flora e fauna aquática da região (Forsberg et al., 1993; Junk, 1997), além de apresentarem 

reflexos sobre as condições climáticas regionais e globais tanto no que se refere ao seu 

potencial de assimilar carbono quanto pela capacidade de produzirem metano (CH4) e 

também outros gases do efeito estufa, havendo, portanto um equilíbrio bastante delicado 

(Mooney et al., 1987; Devol et al., 1988; Fearnside, 1995; Kemenes, 2006). 

Nos ambientes alagados, a difusão de oxigênio é diminuída no solo, gerando uma 

situação de hipoxia (deficiência de O2) ou até anoxia (ausência de O2) que compromete o 

metabolismo dos órgãos submersos (Kozlowski e Pallardy, 1984). A baixa disponibilidade de 

O2 limita a fosforilação oxidativa e conseqüentemente, a produção de ATP pelas mitocôndrias 

decresce de forma considerável, tornando-se insignificante quando comparada com a 

quantidade de ATP gerada pela respiração aeróbica (Sousa e Sodek, 2002). Como 

conseqüência dessa deficiência de oxigênio, as plantas manifestam vários distúrbios 

metabólicos dos quais podem resultar a diminuição do acúmulo de biomassa e das taxas de 

crescimento (Ferreira et al., 2007; Lavinsky et al., 2007), redução da condutância estomática 

e da fotossíntese (Pezeshki et al., 1996; Pimenta, 1998; Mielke et al., 2003; Li et al., 2007), 

epinastia, clorose (Pimenta et al., 1994), senescência precoce (Marques et al., 1996) e 

abscisão das folhas (Yamamoto e Kozlowiski, 1987). Além disso, sob condições de estresse 

por anoxia incluindo os vários estados de transição (hipoxia, anoxia e reoxigenação), uma 

quantidade excessiva de espécies reativas de oxigênio pode ser gerada, promovendo danos a 

vários componentes celulares como peroxidação dos ácidos graxos insaturados nas 



 21 

membranas, desnaturação de proteínas e degradação dos carboidratos e ácidos nucléicos 

(Blokhina et al., 2003). Em contrapartida, apesar da agressividade do estresse anaeróbico, 

existem espécies de plantas que apresentam mecanismos de respostas metabólicas e morfo-

anatômicas capazes de aumentar a tolerância à baixa disponibilidade de O2 (Armstrong et al., 

1994; Drew, 1997; Piedade et al., 2000; Parolin et al., 2004). Dentre as mudanças estruturais, 

as plantas podem desenvolver lenticelas hipertrofiadas (Kolb et al., 1998; Medri et al., 1998) 

raízes superficiais e adventícias (Lobo e Joly, 1995) e aerênquima no caule e nas raízes 

(Davanso-Fabro et al., 1998; Kolb et al., 1998; Moog, 1998; Aschi-Smiti et al., 2003) como 

mecanismo de tolerância à deficiência de O2. 

Mesmo com o conhecimento existente sobre o metabolismo das plantas sob condições 

de anaerobiose, pouco se conhece sobre o comportamento ecofisiológico de espécies arbóreas 

nativas da Amazônia sob ambientes alagados, principalmente no que se refere ao impacto de 

ambientes inundados devido à construção de hidrelétricas na Amazônia. Associado ao efeito 

direto da ação do homem sobre a floresta amazônica com a construção de barragens, outro 

fator importante é se avaliar o impacto das mudanças do clima sobre os diferentes 

ecossistemas floresta em especial no que se refere aos efeitos do aumento da temperatura. 

Para tanto é necessário não apenas se compreender a resposta das espécies as mudanças no 

clima como também gerar informações que subsidiem projetos de modelagem ambiental a fim 

de se prever os impactos da ação do homem sobre a floresta, a resposta da floresta em relação 

às mudanças climáticas e ambientais.  

Portanto, o objetivo desta pesquisa foi aprofundar os conhecimentos ecofisiológicos de 

espécies tolerantes e não tolerantes a hipoxia, procurando entender como estas espécies 

respondem ao alagamento, investigar a utilização de ferramentas para a quantificação mais 

fácil e prática de variáveis fisiológicas, compreender os efeitos da temperatura sobre as trocas 

gasosas de espécies crescendo em áreas alagadas e verificar as diferenças e a qualidade das 

estimativas das variáveis fotossintéticas em três modelos de resposta da fotossíntese a 

irradiância.  

Para tanto, esta tese foi dividida em quatro capítulos. No capítulo I foram abordados 

aspectos relacionados à sobrevivência, ao estado nutricional e às trocas gasosas em espécies 

tolerantes e não tolerantes a hipoxia, a fim de se obter informações quanto ao comportamento 

ecofisiológico e as estratégias de sobrevivência e tolerância de árvores crescendo em 

ambientes alagáveis. No capítulo II foram investigados aspectos relacionados à capacidade 

das espécies em capturar e utilizar a energia luminosa nos processos fotossintéticos. Além 
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disso, foram estudados com maior especificidade os efeitos do alagamento sobre as 

concentrações de pigmentos e os processos fotoquímicos das plantas, determinando sua 

eficiência em utilizar energia luminosa para a redução de CO2. Por fim, também foi analisado 

a viabilidade de índices para a avaliação do desempenho fotoquímico das plantas bem como 

indicadores de estresse em plantas submetidas a hipoxia. No capítulo III foram investigados 

os efeitos do aumento da temperatura sobre a capacidade da planta em assimilar carbono e em 

trocar água com a atmosfera. Com a temática do aquecimento global e sua importância esse 

capítulo vem contribuir com conhecimento sobre os possíveis efeitos do aumento na 

temperatura sobre espécies crescendo em áreas alagáveis, visando preencher uma lacuna 

quanto a compreensão da resposta dos diferentes ecossistemas florestais da Amazônia ao 

aquecimento global. Por último, no capítulo IV foram focalizados aspectos concernentes aos 

modelos de estimativa da assimilação de carbono, no qual foram estudados assuntos 

relacionados a precisão e a estimativa de variáveis importantes como a fotossíntese, a 

respiração e o rendimento quântico aparente.  
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OBJETIVOS 

OBJETIVO GERAL: O objetivo desta tese foi investigar o comportamento ecofisiológico 

de espécies arbóreas crescendo em áreas de depleção de reservatórios de hidrelétricas e áreas 

naturais sujeitas a inundação na Amazônia Central e os mecanismos fisiológicos adotados por 

espécies nativas quando submetidas ao alagamento. Além disso, foram abordados assuntos 

referente a modelagem da assimilação de carbono pelas espécies em ambientes alagados e o 

uso de ferramentas rápidas, práticas e não destrutivas de estimativa de parâmetros fisiológicos 

a serem aplicados em grandes áreas de estudo. De modo particular, esta tese vem atender a 

crescente demanda de informações ecofisiológicas sobre espécies nativas da Amazônia, como 

também contribuir para a divulgação de técnicas viáveis de manejo ecológico de espécies 

florestais em ambientes alagados e também possam subsidiar informações para contribuir com 

os modelos de previsão da resposta da floresta as mudanças climáticas globais.  

 

OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

1) Determinar os teores de macronutrientes (N, P, K, Ca, Mg, e S), micronutrientes (Fe, Cu, 

Mn e Zn) e sódio (Na) nas folhas de espécies arbóreas crescendo em áreas alagadas natural e 

antropicamente. 

 

2) Estudar o efeito do alagamento sobre as trocas gasosas (fotossíntese, respiração no escuro, 

transpiração, condutância estomática) e os parâmetros fotossintéticos (rendimento quântico 

aparente, irradiância de compensação fotossintética, irradiância de saturação fotossintética) 

em espécies tolerantes e não tolerantes a hipoxia.  

 

3)Analisar a eficiência do uso da água e a eficiência no uso de nutrientes. 

 

4)Investigar os efeitos do alagamento sobre as concentrações de pigmentos cloroplastídicos e 

sobre as variáveis de fluorescência da clorofila a, a saber: a eficiência na captura e no uso da 

energia luminosa e o desempenho por meio da análise das mudanças nas concentrações de 

clorofilas e carotenóides, das mudanças no comportamento dos transientes OJIP de 

fluorescência da clorofila a, dos parâmetros de fluorescência e do índice de desempenho. 
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5)Investigar como o aumento na temperatura pode afetar as trocas gasosas em espécies 

tolerantes e não tolerantes a hipoxia crescendo em áreas alagadas na Amazônia Central. 

 

6)Investigar as diferenças na estimativa dos principais parâmetros fotossintéticos obtidos da 

curva de resposta da fotossíntese a irradiância, a saber, fotossíntese máxima (Pnmax), 

respiração no escuro (Rd) e rendimento qu6antico aparente (�), a partir de três modelos 

empíricos tradicionais (hipérbole não retangular (NRH), hipérbole retangular (RH) e 

exponencial (EXP)) e analisar a precisão dos modelos no ajuste dos dados observados obtidos 

de dez espécies arbóreas tropicais no período alagado e não alagado. 
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Capítulo I. Trocas gasosas, nutrientes foliares e eficiência no uso de 

nutrientes em espécies arbóreas tropicais crescendo em áreas alagadas na 

Amazônia Central1 

 

1. Introdução 

Na Amazônia estima-se que as áreas alagadas pelo rio Amazonas e seus tributários 

sejam equivalentes a 300.000 km2 das quais 200.000 km2 são caracterizadas como áreas de 

várzea e 100.000 km2 como áreas de igapó (Prance, 1979; Junk, 1993). Da área alagada 

naturalmente estima-se que 97.000 km2 sejam ocupadas por florestas compostas por espécies 

adaptadas as condições de hipoxia (Sippel et al., 1998; Hamilton et al., 2002). Quanto a 

diversidade estima-se em 1000 o número de espécies crescendo nesses ambientes alagáveis na 

Amazônia sendo menor quando comparada com as florestas de terra firme (Gentry, 1982, 

1992; Campbell et al., 1986; Balslev et al., 1987; Dumont et al., 1990; Nevo, 1993; Parolin et 

al., 2004). Por sua vez, a diversidade de árvores é baixa e por vezes monodominante estando 

estes fatos associados a incapacidade de muitas espécies arbóreas em tolerar o alagamento 

(Ferreira and Stohlgren, 1999; Marques and Joly, 2000). Neste cenário, as espécies que 

habitam as áreas alagadas na Amazônia são consideradas altamente adaptadas a inundação e 

muitas dessas espécies são endêmicas dessas áreas (Parolin et al., 2004). Contudo, estima-se 

que cerca de 20% das espécies arbóreas podem ser encontradas nas florestas de terra firme 

adjacentes (Piedade et al., 2001). 

Em adição as áreas alagadas naturalmente, atividades antrópicas como a construção de 

hidrelétricas pode ser responsável por inundar uma área de floresta equivalente a 100.000 km2 

na Amazônia brasileira (Fearnside, 1995, 2002, 2005, 2006), promovendo a morte das plantas 

sob alagamento permanente e a mudança da composição florística de áreas que ficam 

temporariamente alagadas de acordo com as cotas da barragem, já que espécies de terra firme 

são submetidas a uma nova condição ambiental. Por outro lado, estudos têm sugerido que 

algumas espécies arbóreas de terra firme são relativamente tolerantes ao alagamento apesar de 

não ocorrerem em áreas alagadas (Joly and Crawford, 1982; ter Steege, 1994; Lopez and 

Kursar, 2003) 

Nos ambientes alagados, a difusão de oxigênio é diminuída no solo, gerando uma 

situação de hipoxia (deficiência de O2) ou até anoxia (ausência de O2) nos órgãos submersos 

(Kozlowski and Pallardy, 1984). A baixa disponibilidade de O2 limita a fosforilação oxidativa 

                                                 
� Escrito conforme as normas da revista Forest Ecology and Management 
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e conseqüentemente, a produção de ATP pelas mitocôndrias decresce bastante, tornando-se 

quase insignificante devido a quantidade de ATP gerada pela respiração anaeróbica (Sousa 

and Sodek, 2002). Como conseqüência dessa deficiência de oxigênio, as plantas podem 

manifestar várias mudanças metabólicas das quais podem ser incluídas a diminuição das taxas 

de crescimento e do acúmulo de biomassa (Ruiz-Sãnches et al., 1996; Ferreira et al., 2007), 

redução da fotossíntese e da condutância estomática (Pezeshki et al., 1996; Pimenta, 1998; 

Mielke et al., 2003; Parolin et al., 2004; Lavinsly et al., 2007), epinastia, clorose (Pimenta et 

al., 1994), senescência precoce (Marques et al., 1996) e abscisão das folhas (Yamamoto and 

Kozlowiski, 1987). Quanto a nutrição mineral, plantas não tolerantes em muitos casos tende a 

diminuir as concentrações de N, P e K (Kozlowski, 1984; Pezeshki, 1995; Parolin et al., 

2004). A absorção de Ca e Mg também apresentam tendência de diminuição sob alagamento, 

porém em menor proporção que N, P ou K (Kozlowski, 1984). Por outro lado, espécies 

tolerantes geralmente tendem a adquirir mais nutrientes que as espécies não tolerantes 

(Pezeshki et al., 1999). Para os micronutrientes, a absorção de Fe e Mn, dependendo da 

espécie e da disponibilidade destes minerais, tende a aumentar significativamente com o 

alagamento (Graven et al., 1965; Jones, 1972). 

No cenário dos ambientes alagados a sobrevivência, o estabelecimento e a continuidade 

das espécies no sistema estão relacionados com sua estratégia e capacidade em adaptar seu 

metabolismo as novas condições ambientais (Parolin, 2001, 2003; De Simone et al., 2003; 

Ferreira et al., 2007). Assim, sabendo-se que a tolerância ao alagamento em árvores tropicais 

é pouco compreendida (Lopez and Kursar, 2007) é necessário realizar estudos de investigação 

das estratégias das espécies em captar e utilizar os recursos primários como luz, água, 

oxigênio, CO2 e nutrientes e, em regular seu metabolismo. Além disso, esses estudos são 

importantes para a compreensão do porquê algumas plantas conseguem sobreviver e se 

estabelecer em áreas alagadas e outras não.  

Portanto, o objetivo desse trabalho foi investigar os efeitos do alagamento sobre a 

capacidade de sobrevivência, trocas gasosas, concentrações de nutrientes e eficiência no uso 

de nutrientes em espécies tolerantes e não tolerantes  ao alagamento na Amazônia Central.  

 

2. Material e métodos 

 

2.1 Área de estudo  

O estudo foi conduzido em áreas alagadas pelo rio Uatumã, a montante e a juzante da 

barragem da Usina Hidrelétrica (UHE) de Balbina, Presidente Figueiredo-AM (01o 55'S e 59o 
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28' W). Segundo a classificação de Koppen, o clima da região é do tipo Amw designativo de 

clima tropical chuvoso quente e úmido, com chuvas predominantemente de verão e alta 

umidade relativa do ar. No período em que o experimento foi realizado (2005-2007) a 

precipitação média anual foi de 2391,6 mm (ver detalhes na Fig 1a) e os valores médios para 

temperatura mínima e máxima foram iguais a 23,3 e 34,0 ºC (ver detalhes na Fig 1b), 

respectivamente (As informações sobre os dados meteorológicos foram fornecidos pela 

Manaus Energia.).  
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Figura 1. (a) Dados de precipitação e (b) dados de temperatura do ar máxima e mínima 
mensais da região de Balbina de 2005 a 2007. *Os dados referentes ao período não alagado 
(azul) e alagado (vermelho) estão em destaque. Dados fornecidos pela Manaus Energia. 
 

Os dados pluviométricos foram obtidos por meio de um pluviômetro Ville de Paris 

(JCTM) com uma área de captação de 400 cm2 e a temperatura do ar com um termômetro 

digital (JCTM), todos fixados sobre a barragem da UHE de Balbina. Os dados fisiológicos 

foram coletados em dois períodos distintos, sendo o período não alagado caracterizado por 

valores da cota da barragem variando de 47,64 a 48,21 (meses de Janeiro e fevereiro de 2006 

e 2007) e o período alagado caracterizados por valores da cota da barragem que variaram de 

50,41 a 50,69 (meses de Junho e Julho de 2006 e 2007) (ver detalhes na Fig 2). 
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Figura 2. Cotas mensais (m) da barragem da UHE de Balbina nos anos 2005, 2006 e 2007. 
*Os dados referentes ao período não alagado (azul) e alagado (vermelho) estão em destaque. 
Dados fornecidos pela Manaus Energia. 
 

2.2. Seleção das espécies 

Na área do reservatório da UHE de Balbina foram selecionadas oito espécies sendo 

cinco tolerantes ao alagamento (Alchornea discolor (Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia 

reticulata (Cr), Genipa spruceana(Gs) e Parinari excelsa(Pe)) e três espécies de crescimento 

rápido que apesar de muito freqüentes, morrem quando a cheia da represa é mais intensa 

(Cecropia concolor (Cc), Vismia guianensis (Vg) e Vismia japurensis(Vj)). A juzante da 

barragem foram selecionadas duas espécies tolerantes, a saber: Nectandra amazonum (Na) e 

Macrolobium angustifolium (Ma). Após a seleção das espécies no campo foi coletado 

material biológico fértil para a identificação botânica das mesmas no Herbário do Instituto 

Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA). As informações das espécies são apresentadas 

na Tabela 1. 

 

Tabela 1. Informações botânicas e biométricas das espécies estudadas 
Espécies Família Altura Área basal 

(1,36 m) 
Circunferência 

 da copa 
Área foliar 

Plantas tolerantes  m cm2 m cm2 

Nectandra amazonum Nees Lauraceae 10,7 ± 2,5 62823 ± 55663 45,6 ± 12,9 55,4 ± 8,0 
Macrolobioum angustifolium (Benth.) Cowan Caesalpiniaceae 9,2 ± 3,8 805 ± 852 18,2 ± 3,6 91,4 ± 24,2 
Alchornea  discolor Klotzch Euphorbiaceae 6,1 ± 1,1 841 ± 938 21,1 ± 5,9 80,0 ± 20,2 
Brosimum lactescens (S.Moore) C.C.Berg Moraceae 8,0 ± 1,3 453 ± 269 14,3 ± 2,7 65,5 ± 9,5 
Cassia reticulata Willd. Caesalpiniaceae 2,4 ± 0,5 148 ± 274 9,0 ± 4,4 554,6 ± 185,6 
Genipa spruceana Steyerm. Rubiaceae 6,4 ± 2,2 404 ± 537 14,1 ± 6,5 262 ± 51,6 
Parinari excelsa Sabine 
 

Chrysobalanaceae 8,3 ± 1,0 1393 ± 700 31,5 ± 4,5 29,6 ± 6,3 

Plantas não tolerantes      
Cecropia concolor Willd Cecropiaceae 4,3 ± 0,7 24 ± 17 6,2 ± 3,6 665,8 ± 209,9 
V. guianensis (Aubl.) Choisy Clusiaceae 4,2 ± 1,6 32 ± 31 8,7 ± 3,8 31,3 ± 5,7 
V. japurensis Reichardt Clusiaceae 4 ± 1,4 19± 23 7,9 ± 2,4 98,2 ± 27,8 
*Média±Desvio padrão. As informações biométricas foram obtidas a partir das medições de 10 plantas por 
espécie. 
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Após a identificação das espécies, dez plantas por espécie foram selecionadas e 

georeferenciadas na área de estudo entre Junho de 2005 e Janeiro de 2006, seguindo os 

seguintes critérios: a) todas as plantas selecionadas estavam em fase adulta, pois só foram 

marcadas plantas que apresentavam flor e/ou frutos; b) ocupavam áreas sujeitas ao 

alagamento; c) as plantas da mesma espécie foram distanciadas em no mínimo 200 m entre si, 

e quando possível ocupavam ilhas diferentes. 

 

2.3. Sobrevivência 

A Sobrevivência das plantas foi determinada a partir da razão entre o total de plantas 

vivas ao final da coleta de dados do total de plantas georeferenciadas (10 plantas por espécie) 

no início do experimento.  

 

2.4. Determinação das trocas gasosas 

As mensurações das curvas de resposta da fotossíntese a irradiância (Pn-I) (curvas de luz) 

foram realizadas em folhas sadias e completamente expandidas de dez plantas por espécie 

(dez espécies) em dois período (períodos não alagado e alagado), somando-se um total de 200 

curvas de luz (Pn-I). As determinações foram realizadas entre 7:30 e 16:30 h utilizando-se um 

analisador de gás infra-vermelho (IRGA) modelo LI-6400 (Li-cor, USA) equipado com uma 

fonte de luz artificial 6400-02B Red Blue. As curvas Pn-I foram mensuradas usando-se a 

rotina das “curvas de luz” do software OPEN 3.4 modificada para gravar os dados de 

fotossíntese em 11 níveis de irradiância (PPFD: 0, 25, 50, 75, 100, 250, 500, 750, 1000, 1500, 

2000 µmol quanta m-2 s-1) em ordem decrescente. O tempo mínimo de adaptação permitida 

para a realização da leitura em cada nível de luz (PPFD) foi de 120 s e o tempo máximo para 

a gravação de cada leitura foi de 300 s com valores máximos de coeficiente de variação 

(C.V.) de 1%. O Li-cor 6400 foi ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol s-1, 

concentração de CO2 (proveniente da mistura do CO2 proveniente de um cilindro com o CO2 

atmosférico) e H2O dentro da câmara de medição em torno de 380 µmol mol-1 e 21 ± 3 mmol 

mol-1, respectivamente, e temperatura do bloco de 31 ± 1oC. Antes da determinação das 

curvas de luz as folhas eram submetidas a uma irradiância de 1000 µmol (quanta) m-2 s-1 

durante um período de 5 a 10 min para a adaptação da folha a câmara de medição e só depois 

de adaptadas as mensurações das curvas Pn-I foram realizadas. O modelo da exponencial foi 

usado para ajustar à curva de resposta fotossintética a intensidade luminosa para cada planta 

(Iqbal et al., 1997): 
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Pn = (Pnmax + Rd) {1-exp[-�I/( Pnmax + Rd)]} - Rd                 (Eq. 1) 

 

em que I é a irradiância (~PPFD); Pn é a fotossíntese líquida (µmol CO2 m-2 s-1); Pnmax 

é a fotossíntese líquida máxima; Rd é a respiração no escuro (µmol CO2 m-2 s-1) 

correspondente ao valor de Pn quando I = 0 µmol CO2 m-2 s-1; e � é o rendimento quântico 

aparente da fotossíntese (mol CO2 mol quanta-1). Nesse trabalho somente Pnmax e � foram 

estimados pelo modelo. Cada uma das 200 curvas Pn-I foram ajustadas usando o algoritmo de 

Levemberg-Marquardt com base na rotina do programa Statistica, versão Windows 6.0 

(StatSoft Inc., 2003 East 14th Street, Tulsa, OK, USA). A irradiância de compensação de luz 

(Ic; PPFD no qual Pn = 0) foi calculada pela fórmula Ic=Rd/� e a irradiância de saturação de 

luz (Is; PPFD no qual Pnsat = 90% Pnmax) foi estimada como: 

 

Is = [(Pnmax + Rd)/- �] ln{-[(0,9Pnmax + Rd)/(Pnmax + Rd)]+1}            (Eq. 2) 

 

Concomitante a determinação da fotossíntese também foram mensuradas a 

transpiração (E) e a condutância estomática (gs). A resposta de E e gs a irradiância foram 

ajustadas usando-se as seguintes equações, a saber: 

 

E = E0 + aIb                      (Eq. 3) 

 

gs = gs0 + aIb                    (Eq. 4) 

 

no qual E0 e gs0 são os valores de E e gs mensurados com zero de irradiância (I), e a e b as 

constantes das equações. 

A eficiência do uso da água (WUE) (mmol CO2 mol-1 H2O) foi determinada pela razão 

entre a fotossíntese e a transpiração (WUE = Pn/E). As curvas de resposta da WUE a 

irradiância foram ajustadas por meio da equação não linear conforme Santos Junior (2003), a 

saber: 

 

WUE = a + bexp{-0.5[ln(I/c)/d]2}    e                (Eq. 5) 

 

considerando I igual a intensidade luminosa em µmol m-2 s-1, e a, b, c e d as constantes da 

equação. A eficiência no uso da água máxima (WUEmax) foi determinada como a soma das 

constantes a + b, e a irradiância na qual WUE é máximo (IWUEmax) é equivalente a constante c. 
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Os ajustes das curvas de resposta de E, gs e WUE a irradiância foram efetuadas utilizando-se 

o programa SigmaPlot 8.02. 

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

foram capazes de utilizar no processo fotossintético (�) foi calculada conforme Nishio (2000): 

 

� = (I/Pn)*α.                                    (Eq. 6) 

 

2.5. Determinação das concentrações foliares de macronutrientes e micronutrientes, e 

eficiência no uso de nutrientes.  

Para a determinação das concentrações de macro e micronutrientes foram coletadas 

amostras foliares de dez plantas por espécie por período, utilizando-se o mesmo critério de 

seleção de folhas para a realização das trocas gasosas. As amostras foram secas em estufa a 

650C até massa constante. Para a determinação das concentrações de nitrogênio, amostras 

contendo 0,1g de matéria seca foram submetidas a uma pré-digestão, durante uma noite, e 

posteriormente a uma digestão com duplo ácido (H2O2 + H2SO4), utilizando-se como 

catalisadores o Sulfato de Lítio e o Selênio, a uma temperatura gradativa de até 350 0C, 

durante cerca de 10 horas segundo a metodologia descrita por Miyazawa et al. (1999). 

Posteriormente, o nitrogênio total foi determinado de acordo com o método de Kjeldahl, a 

partir de uma alíquota de 25 ml do extrato puro. Os teores de fósforo foram determinados a 

partir de amostras contendo 0,5 g de matéria seca submetidas à digestão nitro-perclórica, com 

temperatura ajustada de 50 em 50oC até 210oC, em intervalos de 20 minutos. Posteriormente, 

os teores de fósforo foram determinados por espectrofotometria a 725 nm conforme Vitti e 

Ferreira (1997). A partir do mesmo extrato nitro-perclórico foram retiradas amostras e os 

teores dos demais nutrientes (Ca, Mg, K, Fe, Zn, Cu e Mn) foram determinados por 

espectrofotometria de absorção atômica (Perkin Elmer 1100B, Uberlingen, Alemanha).  

A eficiência no uso de nutrientes [Pn(nutrient)EU] foi calculada por meio da razão 

entre a fotossíntese máxima (Pnmax) e a concentração de nutrientes foliares (N; P; K; Ca; Mg) 

 

2.6. Desenho experimental e análise estatística 

O delineamento experimental foi o inteiramente casualizado em esquema fatorial 10x2 

com 10 espécies e dois períodos de alagamento (alagado e não alagado), tendo dez repetições 

(indivíduos) por espécie por período, resultando num total de duzentas (200) árvores 

analisadas. Os dados obtidos foram submetidos à análise de variância. A normalidade dos 

dados foi testada utilizando-se o teste W Shapiro-Wilk (Shapiro et al., 1968) e a 
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homogeneidade das variâncias foi testada utilizando-se o teste Brown e Forsythe (Brown and 

Forsythe, 1974). Nos dados considerados paramétricos (dados com distribuição normal e 

variâncias homogêneas), as diferenças entre as médias das variáveis entre os períodos de 

alagamento para cada espécie foram determinados por meio do teste t de Student. Nos dados 

considerados não paramétricos, as diferenças entre as médias das variáveis entre os períodos 

de alagamento para cada espécie foram determinados por meio do teste U Mann-Whitney 

(Mann and Whitney, 1947). O programa estatístico utilizado na análise dos dados foi o 

Statistica versão 6.0 para Windows (StatSoft Inc., 2003 East 14th Street, Tulsa, OK, USA). 

 

3. Resultados 

 

3.1. Sobrevivência 

As porcentagens de sobrevivência mostraram que, excetuando-se Cr, que exibiu 90% 

de sobrevivência, todas as demais espécies tolerantes exibiram 100% de sobrevivência ao 

final dos dois anos de estudos (dois períodos alagados) (Fig 3). Quanto às espécies 

consideradas não tolerantes foi observada que Cc, Vg e Vj apresentaram 20, 0 e 10% de 

sobrevivência após o mesmo período (Fig 3). 

 

0%

20%

40%

60%

80%

100%

Na Ma Ad Bl Cr Gs Pe Cc Vg Vj
Espécies

S
ob

re
vi

vê
nc

ia
 (%

)

�

Figura 3. A sobrevivência (%) das espécies após dois períodos alagados (2006-2007). (Na) 
Nectandra amazonum; (Ma) Macrolobium angustifolium; (Ad) Alchornea discolor; (Bl) 
Brosimum lactescens; (Cr) Cassia reticulata; (Gs) Genipa spruceana; (Pe) Parinari excelsa; 
(Cc) Cecropia concolor; (Vg) Vismia guianensis; (Vj) Vismia japurensis. 
 
3.2. Trocas gasosas 
 

A resposta da fotossíntese (Pn), da transpiração (E) e da condutância estomática (gs) a 

irradiância são apresentadas nas Figuras 4, 5 e 6, respectivamente. Quanto a resposta de Pn à 

irradiância, a assimilação de CO2 aumentou assintóticamente com o aumento da irradiância, 
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no qual podem ser observados as diferenças da fotossíntese entre os períodos não alagado e 

alagado. Na Figura 4 pode ser observado que as espécies não tolerantes exibiram redução 

intensa de Pn no período alagado, enquanto nas espécies tolerantes essas mudanças não foram 

tão intensas. A fotossíntese máxima (Pnmax) variou de 9,6 a 28,0 �mol m-2 s-1, entre as 

espécies, no período não alagado. As espécies tolerantes a fotossíntese foi reduzida de 0,9 

(Cr) a 21,2% (Ad) sob alagamento. Contudo, apenas Gs e Ad exibiram diminuição 

significativa. Já nas espécies não tolerantes, a redução de Pnmax foi superior a 80% (Tabela 2). 

Quanto a Rd algumas espécies exibiram aumento enquanto outras exibiram diminuição. As 

espécies tolerantes Ma e Cr exibiram aumento de 30,8 e 25,3% enquanto as espécies não 

tolerantes Cc e Vj exibiram decréscimo significativo de 35 e 44% nos valores de Rd, 

respectivamente (Tabela 2).��

�

Tabela 2 
Efeitos do alagamento sobre a fotossíntese e os parâmetros fotossintéticos em dez espécies arbóreas 
crescendo em áreas alagadas na Amazônia Central. 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nos valores de fotossíntese líquida máxima (Pnmax), respiração no escuro (Rd), rendimento quântico 
aparente (�), irradiância de compensação (Ic), irradiância de saturação (Is) e irradiância incidente para a 
fotossíntese (�). As diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período 
não alagado estão indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos e pelo teste U de 
Mann-Whitney para os dados considerados não paramétricos, respectivamente. Nectandra amazonum (Na); 
Macrolobium angustifolium (Ma); Alchornea discolor (Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia reticulata (Cr), 
Genipa spruceana(Gs); Parinari excelsa(Pe); Cecropia concolor (Cc); Vismia guianensis (Vg); Vismia 
japurensis(Vj).  

 

Espécies Pnmax Rd � Ic Is �2000 
Na 14,7 (-6,2%) 1,44 (-5,0%) 0,060 (-2,2%) 24 (-1,3%) 642 (-3,4%) 8,4 (+3,3%) 
Ma 11,4 (-11,7%) 0,61 (+30,8%)* 0,056 (+3,7%) 11 (+23,8%)* 505 (-10,0%) 10,2 (+17,8%) 
Ad 14,3 (-21,2%)* 1,73 (+6,1%) 0,048 (-7,3%) 38 (+13,1%) 882 (-13,8%) 7,4 (+21,0%) 
Bl 9,6 (-9,9%) 0,74 (+12,4%) 0,045 (-11,6%) 17 (+29,6%) 556 (+7,2%) 9,6 (-1,6%) 
Cr 28,0 (-0,9%) 1,63 (+25,3%)* 0,062 (-11,6%)** 27 (+44,7%)* 1136 (+14,8%)** 4,5 (-9,7%)** 
Gs 14,2 (-17,2%)** 1,00 (-22,2%) 0,055 (-5,4%) 18 (-16,9) 664 (-13,0%) 7,8 (+15,4%) 
Pe 10,7 (-12,7%) 0,56 (+29,0%) 0,046 (+8,4%) 12 (+16,4%) 578 (-17,0)** 8,7 (+24,1%)*** 
Cc 23,1 (-88,0%)*** 1,50 (-35,0%)* 0,060 (-47,9%)*** 26 (+37,0%)* 988 (-68,0%)*** 5,3 (+637%)*** 
Vg 11,4 (-87,2%)*** 1,08 (-18,1%) 0,057 (-47,1%)*** 19 (+57,6%)** 568 (-65,2%)*** 10,5 (+362%)*** 
Vj 10,4 (-80,9%)*** 1,21 (-44,0%)** 0,042 (-39,7%)** 29 (+18,2%) 580 (-70,0%)*** 8,3 (+436%)** 
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Figura 4. Média ± Desvio padrão de 10 plantas por espécie por período. Resposta da 
fotossíntese (Pn) ao aumento da irradiância (I) em dez espécies arbóreas tropicais em dois 
períodos de alagamento. As curvas Pn-I foram ajustadas pelo modelo exponencial Pn = (Pnmax 

+ Rd) {1-exp[-�I/( Pnmax + Rd)]} - Rd. 
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Figura 5. Média ± Desvio padrão de 10 plantas por espécie por período. Resposta da 
transpiração (E) ao aumento da irradiância (I) em dez espécies arbóreas tropicais em dois 
períodos de alagamento. As curvas E-I foram ajustadas pela equação E = E0 + aIb. 
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Figura 6. Média ± Desvio padrão de 10 plantas por espécie por período. Resposta da 
condutância estomática (gs) ao aumento da irradiância (I) em dez espécies arbóreas tropicais 
em dois períodos de alagamento. As curvas gs-I foram ajustadas pela equação gs = gs0 + aIb. 
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O rendimento quântico aparente (�) variou de 0,042 (Vj) a 0,062 mol CO2 mol quanta-1 

(Cr) nas espécies estudadas no período não alagado (Tabela 2). Das espécies tolerantes apenas 

Cr  exibiu diminuição significativa de 11,6% sob alagamento. Por outro lado, no período 

alagado todas as três espécies não tolerantes exibiram diminuição significativa de � que 

variaram 39,7 a 47,9% quando comparada com o período alagado.  

Quanto à irradiância de compensação (Ic) foi verificado que o alagamento induziu 

aumento significativo em Ma, Cr, Cc e Vg e diminuição significativa da irradiância de 

saturação (Is) em Pe, Cc, Vg e Vj (Tabela 3). Adicionalmente, nas espécies não tolerantes foi 

observada perda da capacidade em utilizar a irradiância no período alagado como apresentado 

pelo aumento elevado nos valores da quantidade de irradiância incidente que excedeu a 

quantidade de luz que as plantas foram capazes de utilizar no processo fotossintético (�2000) 

(Tabela 2). 

O alagamento também induziu diminuição da transpiração (E2000) em Na, Ma e Gs e 

da condutância estomática (gs2000) em Ad e Cr. Nas espécies não tolerantes (Cc, Vg e Vj) o 

alagamento induziu diminuição nos valores de E e gs, sendo estes decréscimos mais intensos 

quando comparados com aqueles observados nas espécies tolerantes (Tabela 3; Fig 5 e 6). 

Quanto à eficiência no uso da água na irradiância de 2000 �mol m-2 s-1 (WUE2000) foi 

observado que as espécies não tolerantes Cc e Vj exibiram diminuição de seus valores sob 

alagamento enquanto Na exibiu aumento nos valores de WUE2000 (Tabela 3). Por sua vez, 

somente Na e Vj exibiram mudanças nos valores de máxima eficiência no uso da água 

(WUEmax) resultantes do alagamento. Quanto a irradiância em que ocorre a WUEmax não foi 

observada diferença significativa para as espécies entre os períodos, exceto Gs (Tabela 3). 
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Tabela 3 
Efeitos do alagamento sobre os parâmetros de trocas gasosas em dez espécies arbóreas crescendo em 
áreas alagadas na Amazônia Central. 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nos valores de transpiração (E2000), condutância estomática (gs2000), eficiência no uso da água (WUE2000) 
na irradiância de 2000�mol (fótons) m-2 s-1, Eficiência no uso da água  máxima (WUEmax) e irradiância em que a 
eficiência no uso da água máxima ocorre (IWUEmax). As diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) 
relativas aos valores obtidos no período não alagado estão indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para 
os dados paramétricos e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados considerados não paramétricos, 
respectivamente. Ver detalhe do nome das espécies na Tabela 1.  

 

3.3. Concentração de nutrientes nas folhas 

Quanto aos macronutrientes nas espécies tolerantes, foi observado que o alagamento 

induziu diminuição significativa nas concentrações de nitrogênio (N) em Ad, de fósforo (P) 

em Na, Cr e Pe, de cálcio (Ca) em Cr e de enxofre em Ad e Bl (Tabela 4). Por outro lado, foi 

observado aumento significativo nas concentrações de magnésio em Cr e de enxofre em Ma e 

Pe. 

Nas espécies não tolerantes (Cc, Vg e Vj) foi observada diminuição nas concentrações 

de N, P e Ca (excetuando Vg) no período alagado quando comparada com as concentrações 

desses nutrientes no período seco. Para os demais macronutrientes não foi observada 

diferença significativa entre os períodos nas espécies Cc, Vg e Vj (Tabela 4).  

Quanto às concentrações de micronutrientes e sódio (Na) foi observado em ambos os 

grupos de espécies tolerantes e não tolerantes o alagamento induziu aumento significativo nas 

concentrações foliares de ferro (Fe) (Ma, Bl, Cr, Pe, Cc, Vg e Vj), manganês (Mn) (Na, Ma, 

Ad, Bl, Gs, Pe, Vg e Vj) e zinco (Zn) (Ma, Bl, Gs, Pe, Cc, Vg e Vj) (Tabela 5). A exceção foi 

observada em Cr que exibiu diminuição nas concentrações de manganês sob alagamento. Por 

outro lado o alagamento induziu significativa diminuição nas concentrações de cobre (Cu) em 

Na, Ma, Bl, Gs, Pe, Cc, Vg e Vj (Tabela 5). Para o sódio foi observado que as espécies Gs, Vg 

e Vj exibiram concentrações elevadas comparadas com as demais espécies. Adicionalmente, 

foi verificado diminuição significativa nas concentrações foliares de sódio em Cr e aumento 

significativo em Ad, Cr, Pe, Vg e Vj (Tabela 5). 

Espécies E2000 gs2000 WUE2000 WUEmax IWUEmax 
Na 6,7 (-26,2)** 0,354 (-13,8%) 2,3 (+24,8%)** 2,7 (+22,4%)** 924 (-4,9%) 
Ma 4,8 (-16,6%)* 0,220 (-13,1%) 2,6 (+4,0%) 3,2 (+9,1%) 686 (-11,9%) 
Ad 5,3 (-16,5%) 0,338 (-32,3%)* 3,1 (-7,7%) 3,7 (-11,9%) 1110 (-18,9%) 
Bl 4,1 (-11,9%) 0,186 (-8,1%) 2,6 (+5,6%) 4,1 (-7,4%) 541 (-1,3%) 
Cr 9,6 (-8,0%) 1,381 (-34,4%)* 3,0 (+5,5%) 3,1 (+6,7%) 1546 (-0,8%) 
Gs 6,3 (-17,2%)* 0,374 (-12,9%) 2,4 (-1,9%) 2,7 (+7,1%) 941 (-20,1%)* 
Pe 4,0 (-11,9%) 0,197 (-8,7%) 3,0 (+5,1%) 3,5 (+5,4%) 751 (-0,4%) 
Cc 6,7 (-82,4%)*** 0,484 (-89,5%)*** 3,5 (-41,8%)* 3,7 (-29,0%) 1192 (-26,5%) 
Vg 3,5 (-78,3%)*** 0,162 (-80,1%)*** 3,8 (-22,7%) 5,6 (-29,0%) 606 (-16,9%) 
Vj 4,6 (-70,1%)*** 0,195 (-65,7%)** 2,6 (-41,4%)** 3,3 (-45,4%)*** 651 (-17,8%) 
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Tabela 4 

Efeitos do alagamento sobre as concentrações de macronutrientes em dez espécies arbóreas crescendo 
em áreas alagadas na Amazônia Central. 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não alagado) 
nas concentrações de nitrogênio (N), fósforo (P), cálcio (Ca), magnésio (Mg), potássio (K) e enxofre (S). As 
diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não alagado estão 
indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos e pelo teste U de Mann-Whitney para 
os dados considerados não paramétricos, respectivamente. Ver detalhe do nome das espécies na Tabela 1.  
 
Tabela 5 
Efeitos do alagamento sobre as concentrações de micronutrientes e de sódio (Na) em dez espécies 
arbóreas crescendo em áreas alagadas na Amazônia Central. 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nas concentrações (Fe), manganês (Mn), zinco (Zn) cobre (Cu) e sódio (Na). As diferenças 
significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não alagado estão indicados 
por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados 
considerados não paramétricos, respectivamente. Ver detalhe do nome das espécies na Tabela 1. 
 

3.4. Eficiência no uso de nutrientes 

Os maiores valores de eficiência no uso de nitrogênio (PNUE), eficiência no uso de 

fósforo (PPUE), eficiência no uso de cálcio (PCaUE), eficiência no uso de magnésio 

(PMgUE) e eficiência no uso de potássio (PKUE) dentre todas as espécies estudadas no 

período seco foram exibidos por Cr e os menores valores para Bl (Tabela 6). Nas espécies 

tolerantes foi observado que o alagamento resultou em diminuição significativa nos valores de 

PNUE e PMgUE em Cr (10%; 35%), de PPUE em Ad (27%) e Gs (16%), de PCaUE em Ad 

(33%) e PKUE em Bl (28%) e Cr (17%). Por outro lado observou-se também que o 

Espécies N P Ca Mg K S 
 g kg-1 

Na 19,65 (-5,4%) 2,06 (-25,9%)*** 12,80 (-9,6%) 2,91 (-8,1%) 9,82 (-12,1%) 0,87 (+16,2%) 
Ma 15,56 (-3,2%) 1,24 (-8,1%) 8,08 (-14,8%) 3,85 (-6,6%) 8,93 (-7,0%) 0,40 (73,8%)*** 
Ad 23,18 (-13,9%)*  1,43 (-3,6%) 14,17 (+4,6%) 3,54 (-18,1%) 10,27 (-19,6%) 1,48 (-24,8%)** 
Bl 19,81 (-7,9%) 1,04 (-6,5%) 15,76 (-16,4%) 5,40 (+3,1%) 13,90 (+26,6%) 1,10 (-29,3%)*** 
Cr 42,55 (-1,3%) 3,07 (-47,7%)*** 33,30 (-18%)* 4,92(+37,6%)*** 19,97 (+7,4%) 2,38 (+4,4%) 
Gs 19,56 (-13,7%) 1,28 (+10,5%) 12,04 (-4,3%) 5,80 (-9,2%) 15,53 (-21,9%) 1,38 (+12,2%) 
Pe 20,39 (- 4,2%) 1,35 (-15,0%)* 16,00 (-10,9%) 4,01 (-11,9%) 11,09 (-6,0%) 1,13 (+22,5%)* 
Cc 28,03 (-20,5%)** 1,99 (-25,5%)** 28,35 (-27,8%)* 7,74 (-18,4%) 14,69 (-10,5%) 1,13 (+26,3%) 
Vg 16,62 (-17,3%)* 1,12 (-16,9%)* 8,83 (-18,4%) 2,44 (-10,2%) 5,76 (-10,4%) 1,38 (+4,8%) 
Vj 14,12 (-14,5%)*** 0,92 (-17,6%)* 7,78 (-20,3%)* 2,24 (-13,3%) 6,79 (-21,3%) 0,97 (+15,5%) 

Espécies Fe Mn Zn Cu Na 
 mg kg-1 

Na 441 (+48%) 313 (+283%)* 29 (+7%) 22 (-70%)*** 479 (-19%) 
Ma 41 (+154%)*** 24 (+164%)** 11 (+72%)** 13 (-63%)*** 296 (+38%) 
Ad 236 (-16%) 142 (+66%)* 37 (-15%) 7 (-17%) 288 (+45%)* 
Bl 99 (+80%)** 277 (+210%)* 12 (+176%)** 9 (-61%)*** 515 (+19%) 
Cr 269 (+345%)*** 165 (-39%)* 40 (-10%) 34 (-86%)*** 1730 (-41%)*** 
Gs 170 (+40%) 50 (+475%)** 9 (+147%)*** 11 (-50%)*** 4064 (+45%) 
Pe 88 (+113%)*** 116 (+90%)* 11 (+71%)*** 13 (-52%)*** 952 (+32%)* 
Cc 104 (+544%)*** 142 (+41%) 21 (+71%)*** 14 (-64%)*** 598 (+35%) 
Vg 101 (+116%)** 52 (+52%)* 24 (+132%)*** 17 (-58%)*** 4360 (+70%)** 
Vj 138 (+118%)** 61 (+165%)** 23 (+60%)* 15 (-52%)*** 5093 (+27%)* 
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alagamento resultou em aumento significativo nos valores de PPUE em Na (36%) e Cr (70%), 

de PCaUE em Ma (20%) e de PKUE em Na (15%) e Gs (19%) (Tabela 6). Quanto as espécies 

não tolerantes, Cc, Vg e Vj o alagamento induziu diminuição superior a 78% na eficiência do 

uso de nutrientes (PNUE, PPUE, PCaUE, PMgUE e PKUE) (Tabela 6).  

 
Tabela 6 
Efeitos do alagamento sobre a eficiência no uso de nutrientes em dez espécies arbóreas crescendo em 
áreas alagadas na Amazônia Central. 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nos valores de eficiência no uso de nitrogênio (PNUE), fósforo (PPUE), cálcio (PCaUE), magnésio, 
(PMgUE) e potássio (PKUE). As diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores 
obtidos no período não alagado estão indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos 
e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados considerados não paramétricos, respectivamente. Ver detalhe do 
nome das espécies na Tabela 1. 
 

4. Discussão 

As espécies estudadas apresentaram diferença quanto à capacidade de tolerar e 

sobreviver sob condições de alagamento. Estes resultados indicam que se por um lado as 

plantas de Na, Ma, Ad, Bl, Cr, Gs e Pe conseguiram ajustar seu metabolismo para tolerar os 

dois períodos de alagamento analisados as plantas de Cc, Vg e Vj não exibiram estratégias 

adequadas nem para sobreviver as condições adversas do alagamento.  

Esse estudo demonstrou que o alagamento induziu uma redução nas trocas gasosas 

foliares nas espécies estudadas, com redução de Pnmax, E2000 e gs2000 bem mais intensas nas 

espécies não tolerantes comparada com as espécies tolerantes. O mesmo comportamento para 

Pnmax foi observado em outros estudos no qual a redução de Pnmax foi mais drástica em 

espécies não tolerantes que em espécies tolerantes (Pezeshki, 2001; Kozlowski, 1997; Gravatt 

and Kirby, 1998). Neste estudo, a redução de Pnmax nas espécies tolerantes variaram de 0,9 a 

21,2% sendo estes valores mais baixos do que os encontrados em outros estudos. 

Comparando-se os valores de fotossíntese encontrados em espécies arbóreas crescendo sob 

ambientes alagados, diversos autores observaram uma diminuição de 5 a 87% na taxa 

fotossintética quando comparada com plantas crescendo em ambiente oxidado (Pezeshki and 

Espécies PNUE PPUE PCaUE PMgUE PKUE 
 mmol mol-1 s-1 

Na 104 (+7%) 2202 (+36%)*** 459 (+12%) 1223 (+10%) 583 (+15%)* 
Ma 114 (+6%) 3153 (+12%) 627 (+20%)* 798 (+10%) 553 (+10%) 
Ad 98 (-18%) 3494 (-27%)* 457 (-33%)** 1109 (-14%) 615 (-12%) 
Bl 74 (-1%) 3126 (-3%) 266 (+9%) 470 (-12%) 294 (-28%)*** 
Cr 185 (-10%)* 5666 (+70%)*** 677 (+8%) 2780 (-35%)*** 1101 (-17%)*** 
Gs 129 (+7%) 4351 (-16%)** 599 (-3%) 754 (+2%) 453 (+19%)* 
Pe 98 (-11%) 3251 (+0,4%) 356 (-4%) 861 (-3%) 500 (-9%) 
Cc 156 (-83%)*** 4862 (-82%)*** 441 (-82%)*** 980 (-84%)*** 831 (-85%)*** 
Vg 135 (-85%)*** 4437 (-85%)*** 727 (-84%)*** 1598 (-86%)*** 1088 (-86%)*** 
Vj 112 (-80%)*** 3800 (-79%)*** 580 (-78%)*** 1222 (-80%)*** 649 (-78%)*** 
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Anderson, 1997; DeLaune et al., 1998; Pezeshki and DeLaune, 1998; Anderson and Pezeshki, 

1999). Em espécies arbóreas da Amazônia tolerantes ao alagamento tem sido observada 

redução da assimilação de CO2 que variaram de 7,8 - 10,5 (em espécies pioneiras como 

Cecropia latiloba e Senna reticulata) a 18,7 - 49,2% (em espécies não pioneiras como 

Nectandra amazonum, Crateva benthami, Tabebuia barbata, Vitex cymosa) em plantas sob 

alagamento quando comparada com o período não alagado. (Parolin, 2000; Parolin et al., 

2004).  

A semelhança de Pnmax, a redução de E2000 devido ao alagamento foi mais intensa nas 

espécies não tolerantes que nas tolerantes. A intensa redução nos valores de Pnmax e de E2000 

nas espécies não tolerantes foi acompanhada por um intenso fechamento dos estômatos, como 

demonstrado pelos baixos valores de gs2000 no período alagado, sugerindo que boa parte da 

diminuição das trocas de CO2 e de água entre as folhas e a atmosfera foi regulada pelo 

estômato. Esse resultado também pode ser observado nas curvas de resposta Pn-I, E-I e gs-I 

(Figuras 4, 5 e 6). Resultados semelhantes foram observados por Pezeshki et al. (1996) e Li et 

al. (2007) estudando espécies tolerantes e não tolerantes, no qual concluíram ser a limitação 

estomática um fator crucial para a redução das trocas gasosas no período alagado. Contudo, 

enquanto em alguns estudos tem sido verificado significativa redução de Pnmax acompanhado 

pela redução de gs (Sena Gomes and Kozlowski, 1986, 1988; Nuñez-Elisea et al., 1999), 

outros tem observado um aumento em gs em espécies florestais tropicais sob alagamento 

(Parolin et al., 2001). 

Nas espécies estudadas a diminuição de gs pode estar relacionada com a diminuição da 

permeabilidade da raiz e da condutividade hidráulica da raiz sob hipoxia / anoxia, já que a 

diminuição da condutividade hidráulica da raiz pode aumentar a tensão interna de água, 

reduzindo o turgor da folha e conseqüentemente a condutância estomática (Davies and Flore, 

1986; Pezeshki, 2001, Mielke et al., 2003). Outra explicação para a redução de gs pode ser a 

produção de ácido absísico nas raízes ou nas folhas mais velhas, já que este hormônio tem 

sido apontado como um importante mecanismos responsável pelo fechamento estomático em 

condições de alagamento (Zhang and Davies, 1986; Zhang and Zhang, 1994; Yordanov et al., 

2005). Esse mecanismo nas plantas está relacionado com a prevenção da perda de água 

excessiva através da transpiração, mantendo um equilíbrio hídrico positivo na planta já que a 

inundação pode reduzir bastante a capacidade de absorção de água pelas raízes, a semelhança 

da falta de água (Kozlowski, 1997; Pezeshki, 2001). 

Associado ao fechamento estomático, outro fator que tem sido relacionado com a 

redução da fotossíntese em algumas espécies sob alagamento é a diminuição do rendimento 
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quântico aparente (Pezeshki, 1994; Parolin et al., 2001). Contudo, em muitos casos as 

mudanças nos valores de � entre o período alagado e não alagado não são significativa 

(Mielke et al., 2003; Li et al., 2007) Nesse estudo, com exceção de Cr não foi observada 

diferença significativa entre os períodos nos valores de � nas espécies tolerantes. Por outro 

lado, a semelhança de Pnmax, a redução de � foi significativa e mais intensa nas espécies não 

tolerantes, indicando que a etapa fotoquímica das espécies não tolerantes também foi afetada 

pelo alagamento. 

O aumento de Rd em Cr e Ma pode ter sido decorrente de mudanças anatômicas 

observadas nessas espécies tais como hipertrofia de lenticelas (Ma e Cr) e raízes adventícias 

(produzida em profusão por Cr). Essas mudanças anatômicas estão comumente relacionadas a 

mecanismos de resposta a adaptação ao alagamento (Pezeshki, 1994; Lopez and Kursar, 

2003). Adaptações morfológicas expressas na formação de raízes adventícias, e lenticelas 

hipertrofiadas e aumento na formação de aerênquima são freqüentes em espécies tolerantes a 

alagamento. Essas adaptações minimizam os efeitos da baixa disponibilidade de O2 nos 

processos fisiológicos em algumas espécies tropicais (Nuñez-Elisea et al., 1999). Em estudo 

sobre tolerância ao estresse anaeróbico, Parolin (2001) estudando seis espécies nativas da 

várzea amazônica observou que algumas espécies apresentaram a capacidade de desenvolver 

raízes adventícias quando submetidas ao alagamento. A aeração adicional proporcionada por 

essas formações diminui a deficiência de oxigênio, permitindo a manutenção e até mesmo o 

aumento da atividade fotossintética (Waldhoff et al., 1998; Piedade et al., 2000). As lenticelas 

hipertrofiadas são conectadas por uma continuidade de espaços intercelulares no tecido 

cortical e floemático. Segundo Reid e Bradford (1984), essas estruturas propiciam às raízes 

recém-formadas uma maior oxigenação, podendo com isso restabelecer a permeabilidade da 

membrana e, conseqüentemente, a absorção de água. Além disso, as lenticelas hipertrofiadas 

podem auxiliar na liberação de compostos tóxicos como o etanol e acetaldeído, contribuindo 

para a diminuição das injúrias causadas pelo alagamento (Kawase, 1981; Pimenta et al., 

1994).  

Nas espécies Ma e Cr, o aumento de Rd influenciou no aumento de Ic sob alagamento 

enquanto nas espécies não tolerantes o valor de Ic diminuiu como resultado de uma 

diminuição mais intensa dos valores de � quando comparada com Rd. Quanto a quantidade de 

irradiância incidente que excedeu a quantidade de luz que as plantas foram capazes de utilizar 

no processo fotossintético (�2000) foi verificado que as espécies não tolerantes exibiram 

grande aumento sob alagamento. Esse aumento em �2000 está associado com a diminuição da 

fotossíntese, já que com a redução da capacidade em utilizar a irradiância nos processos de 
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assimilação de carbono a quantidade de energia livre é aumentada podendo ser direcionada 

para outros processos metabólicos que trazem prejuízos a planta com a produção de espécies 

reativa de oxigênio. Além disso, a perda da capacidade fotossintética e o desbalanço quanto a 

utilização da energia luminosa na fotossíntese podem ter acarretado na diminuição do 

rendimento quântico aparente como claramente observado nas plantas não tolerantes.  

Além das trocas gasosas e do metabolismo do carbono, a nutrição das plantas também 

pode ser influenciada pela baixa disponibilidade de O2 no solo associado às condições de 

redução do solo (Pezeshki et al., 1999; Gibbs and Greenway, 2003). Muitos fatores tais como 

as características físico-químicas do solo, concentração de nutrientes no solo, 

desenvolvimento e estado fisiológico da planta, e a capacidade de tolerância a ambientes 

alagados são importantes (Kozlowiski, 1997; Pezeshki et al., 1999). A alta redução das 

condições do solo pode dirigir a inibição da absorção e transporte de nutrientes nas plantas 

devido à disfunção e/ou morte de raízes (DeLaune et al., 1998). Sob baixas tensões de O2 a 

absorção de nutrientes pode ficar limitada pela diminuição da produção de ATP, acarretando 

na deficiência nutricional de alguns nutrientes como o N, P e K (Barrett-Lennard et al., 1999). 

Nas espécies estudadas a diminuição de N e P foi evidente em algumas espécies, 

especialmente, nas espécies não tolerantes. Dentre as espécies tolerantes Ad exibiu diminuição 

significativa de N e Na, Cr e Pe redução das concentrações de P no período alagado. Quanto 

as concentrações de K não foi observada mudança significativa em nenhuma espécie. Em 

alguns estudos as mudanças nas concentrações de N em espécies tolerantes têm sido bem 

variadas podendo ser observado que em alguns casos o alagamento induziu redução 

significativa (de 20-25% - Senna reticulata, Tabebuia barbata, Vitex cymosa), mas em outros 

o alagamento induziu aumento (+32% em Nectandra amazonum) (Parolin et al., 2002). No 

que se refere as concentrações de P, sabe-se que sua disponibilidade e a absorção pelas 

plantas está intrinsecamente relacionada com o tipo do solo e a duração do alagamento. Sendo 

assim, em solos alcalinos tem-se observado que o alagamento pode induzir aumento na 

disponibilidade de P e consequentemente ser mais absorvido pelas plantas. Contudo, com o 

tempo, a absorção pode diminuir devido a disfunções, danos e morte de raízes (Kozlowski, 

1984). A semelhança desse estudo, outros trabalhos tem demonstrado diminuição das 

concentrações foliares de P como conseqüência do alagamento (Topa and Cheeseman, 1993; 

Chen et al., 2005). Outro fator que pode ter contribuído para a diminuição na concentração 

foliar de P é o aumento da disponibilidade de Fe que pode interferir na absorção e na 

imobilização de P nas raízes e conseqüentemente seu transporte para as folhas (McKevlin et 

al., 1987). Quanto a concentração de K, apesar da tendência de diminuição nas concentrações 
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de K no período alagado, não houve diferença significativa. Por outro lado, a concentração de 

Na aumentou em várias espécies, excetuando Na e Cr. Esse aumento nas concentrações de Na 

pode ser explicada pela diminuição da seletividade da absorção de K+/Na+ no período alagado 

que favorece absorção de Na+ em detrimento do K+ (Thomson et al., 1989; Armstrong and 

Drew, 2002). Resultados semelhantes foram observados em vários trabalhos (Barrett-Lennard 

et al. 1999; Smethurst et al., 2005). Quanto as concentrações de Ca foi observada diminuição 

significativa em Cr, Cc e Vj. A diminuição de Ca, apesar da sua baixa disponibilidade, 

também foi observado em folhas de lucena (Smethurst et al., 2005). O cálcio também 

participa de processos de estabilidade de membranas e com a formação do complexo cálcio / 

calmodulina (Ca2+/CaM) estimula a síntese da enzima descarboxilase do glutamato (GAD), 

responsável pelo acúmulo do γ-aminobutirato (Gaba) em plantas sujeitas ao alagamento 

(Aurisano et al., 1995). E por fim, sob hipoxia, o Ca em associação ao etileno tem sido 

apontado como um elemento importante na percepção desse estresse (He et al., 1996). 

As mudanças nas concentrações de S foram diferentes entre as espécies no qual 

algumas exibiram aumento e outras diminuição no período alagado. O enxofre é importante 

por participar dos aminoácidos metionina e cisteína e de várias proteínas, como as proteínas 

Fe-S. Em ambientes alagados, a elevada concentração de H2S pode inibir o processo 

fotossintético das plantas (Pezeshki et al., 1991). Esse decréscimo na fotossíntese tem sido 

atribuído à interrupção das reações luminosas e/ou fotofosforilação (Shimazaki and Sugahara, 

1980; Wellburn et al., 1981), e a alterações na atividade de enzimas fotossintéticas (Dropff, 

1987).  

Sob condições de alagamento pode ocorrer o aumento do potencial reduzido do solo 

que por sua vez pode contribuir para um decréscimo do pH e um aumento na disponibilidade 

de Zn e das formas reduzidas de Mn e Fe, e de sulfeto tóxico (Gries et al., 1990). Esse 

aumento na disponibilidade de Zn, Mn e Fe no solo por sua vez pode ter favorecido o 

aumento nas concentrações foliares de Fe, Mn e Zn no período alagado na maioria das 

espécies. Por outro lado, o alagamento induziu a diminuição das concentrações foliares de Cu. 

Plantas crescendo em solos alagados podem apresentar um aumento nas concentrações de Fe 

e Mn no citossol promovendo danos na estrutura de algumas enzimas (Drew, 1990), já que a 

solubilidade de Fe+2 e Mn+2 aumenta consideravelmente sob alagamento (Ponnamperuma, 

1972). Sendo assim, as concentrações de Fe e Mn podem alcançar níveis tóxicos para as 

plantas, podendo afetar vários processos metabólicos. Sob alagamento o aumento da absorção 

de Fe2+ pode conduzir à formação de radicais de superóxido e radicais de hidroxila por meio 

de uma reação catalisada pelo Fe em raízes, causando redução na síntese de proteína, aumento 
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na peroxidação de lipídios e danos celulares nas raízes (Hendry and Brocklebank, 1985; Chen 

and Qualls, 2003). Quanto ao Zn, seu excesso, como pode ocorrer em ambientes inundados, 

pode causar alterações nos processos vitais de crescimento, tais como a fotossíntese e a 

biossíntese de clorofilas (Doncheva et al., 2001) e na integridade das membranas (De Vos et 

al., 1991).  

A eficiência no uso dos nutrientes pode ser um importante indicador para se entender a 

integração do metabolismo do carbono e de outros nutrientes e a capacidade da planta em 

captar e utilizar carbono e nutrientes sob diferentes condições ambientais (Santos Junior et al., 

2006). Nesse estudo, a eficiência no uso de nutrientes foi mais afetada nas plantas não 

tolerantes que apresentaram alta redução no período alagado. A forte redução observada na 

eficiência do uso de nutrientes nas espécies não tolerantes foi mais influenciada pela redução 

da fotossíntese que por mudanças nas concentrações foliares.  

 

5. Conclusão 

 

Nas espécies estudadas foram observadas diferenças entre o percentual de sobrevivência, 

fato que resultou em dois grupos distintos de plantas quanto às taxas de sobrevivência. A 

sobrevivência foi superior a 90% e inferior a 20% para as espécies tolerantes e intolerantes, 

respectivamente. Quanto à fisiologia, foi demonstrado que o alagamento reduziu a 

assimilação de carbono e a transpiração tanto nas espécies tolerantes quanto nas espécies não 

tolerantes, sendo que nas espécies não tolerantes a redução média foi da ordem de 85% para 

Pnmax e 76% para E2000, enquanto que nas espécies tolerantes o decréscimo de Pnmax e E2000 de 

foi de apenas 11% e 15%, respectivamente. Essas diminuições de Pnmax e E2000 nas espécies 

não tolerantes puderam ser atribuídas, em grande parte, ao fechamento estomático, devido à 

redução média de 75% nos valores de gs2000. Adicionalmente, possíveis danos causados ao 

aparato fotoquímico, como apresentado pela diminuição de α também podem ter contribuído 

para a redução da fotossíntese. Nas espécies tolerantes as mudanças nas trocas gasosas e nas 

características fotossintéticas foram sutis o suficiente para serem caracterizadas apenas como 

ajustes funcionais. Quanto ao status nutricional, o alagamento induziu diminuição nas 

concentrações de N, P e Cu e aumento nas concentrações de Fe, Mn Zn e Na nas espécies 

durante o período alagado em ambos os grupos. No que tange a eficiência no uso de 

nutrientes, as espécies não tolerantes exibiram intensa redução no período alagado, que pode 

está associado ao baixo conteúdo energético nas raízes necessário para absorção de nutrientes, 

sendo o principal motivo para esta implicação à redução da capacidade em assimilar carbono. 
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Capítulo II. Efeitos do alagamento sobre a fluorescência da clorofila a em 

espécies arbóreas tropicais crescendo em áreas alagadas na Amazônia 

Central3 
 

1. Introdução 

Em diversas regiões do planeta, o alagamento do solo e os fatores relacionados à 

inundação são muitas vezes grandes entraves para a sobrevivência e para o estabelecimento 

das plantas. Quando ocorre de maneira artificial o alagamento em ambientes florestais tem 

aumentado significativamente o grau de estresse fisiológico causado a vegetação. Dentre as 

ocorrências artificiais, a construção de barragens (e.g. barragens de usinas hidrelétricas 

(UHE)), a construção de canais de água e o desvio de rios do seu leito original contribuem 

substancialmente para impactar as plantas na sua fisiologia e no seu metabolismo (Dat et al., 

2004). Além disso, com as mudanças no clima, as inundações vêm ganhando maior 

relevância, pois alguns cientistas têm demonstrado que a diminuição da cobertura florestal 

pode aumentar a freqüência e a severidade das inundações nos próximos anos (Bradshaw et 

al., 2007). 

Na Amazônia, o estudo da resposta das plantas ao alagamento e seus efeitos sobre as 

plantas é de suma importância, considerando que muitas espécies vegetais vivem em áreas 

alagáveis. Os ambientes inundáveis, de forma natural, na Amazônia podem ser divididos em 

várzea e igapó (Prance, 1979) ocupando áreas equivalentes a 200.000 e 100.000 km2, 

respectivamente (Junk, 1993). Por sua vez, atividades antrópicas como a construção de 

hidrelétricas podem ser responsáveis por inundar uma área de floresta equivalente a 100.000 

km2 na Amazônia brasileira (Fearnside, 1995), expondo a vegetação que anteriormente 

crescia em condições não alagadas ao estresse pelo déficit de oxigênio. 

Assim, as atividades antrópicas (e.g. desmatamento; construção de hidrelétricas) e sua 

influência nas mudanças do clima podem promover alterações significativas sobre ambientes 

florestais em equilíbrio, fazendo com que a sobrevivência, o estabelecimento e a continuidade 

das espécies no sistema estejam relacionados com sua estratégia e capacidade em ajustar seu 

metabolismo as novas condições ambientais (i.e. áreas alagadas) (Parolin, 2001, 2003; De 

Simone et al., 2003; Ferreira et al., 2007). 

Nesse cenário, a investigação das estratégias das espécies em captar e utilizar os 

recursos primários como luz, água, oxigênio e CO2, e em regular seu metabolismo são 
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importantes para a compreensão do porque algumas plantas conseguem sobreviver e se 

estabelecer em áreas alagadas e outras não. Uma das maneiras de se estudar as mudanças no 

metabolismo das plantas causadas por condições de estresse é a análise do desempenho 

fotossintético associado à eficiência na captura e utilização da energia disponível. Assim, esse 

trabalho adquire relevância no estudo de espécies arbóreas que na ausência de mudanças 

sazonais extremas de temperatura, irradiância e deficiência hídrica crescem em áreas 

alagáveis, já que a hipoxia ou em casos extremos, como a anoxia se caracteriza fator 

ambiental bastante limitante a sobrevivência, ao estabelecimento e ao desempenho das plantas 

nesses ambientes (Rengifo et al., 2005).  

Para analisar o desempenho das plantas aos diferentes tipos de estresse a técnica da 

fluorescência da clorofila a tem sido amplamente utilizada. A análise da fluorescência da 

clorofila a é uma ferramenta rápida, fácil e não destrutiva de avaliação do desempenho 

fotossintético das plantas, fornecendo dados precisos e objetivos sobre a eficiência 

fotoquímica e os processos termais envolvidos na conversão da energia luminosa sob 

diferentes condições de estresse, a saber: geada (Strauss et al., 2006), deficiência hídrica 

(Oukarroum et al., 2007; van Heerden et al., 2007), metais pesados (Appenroth et al., 2001), 

irradiância (Gonçalves et al., 2005; Gonçalves and Santos Junior, 2005a, b; Gonçalves et al., 

2007), deficiência nutricional (Morales et al., 2000), ozônio (Clark et al., 2000; Bussotti et al., 

2006), salinização (Misra et al., 2001) e temperatura (De Ronde et al., 2004; Parpanova et al., 

2004). Adicionalmente, em alguns trabalhos têm sido estudado os efeitos do alagamento sobre 

os parâmetros de fluorescência da clorofila a (Smethurst et al., 2005; Panda et al., 2006). 

Contudo ainda são escassos os trabalhos relacionados ao efeito do alagamento sobre espécies 

arbóreas tropicais crescendo em seus ambientes naturais (Parolin, 2001; Waldhoff et al., 2002; 

Rengifo et al., 2005) e com um nível de detalhamento baseado nas investigações mais atuais 

que contemplem as descobertas dos últimos anos (ver Strasser et al., 2004; Lazar, 2006).  

Portanto, o objetivo desse trabalho foi investigar as mudanças provocadas pelo efeito 

do alagamento nas concentrações de pigmentos e na fluorescência da clorofila a em espécies 

tolerantes e não tolerantes ao alagamento na Amazônia Central. Para este fim, foram 

analisadas a eficiência na captura e no uso da energia luminosa e o desempenho por meio da 

análise das mudanças nas concentrações das clorofilas e dos carotenóides, das mudanças no 

comportamento dos transientes OJIP de fluorescência da clorofila a, dos parâmetros de 

fluorescência e do índice de desempenho. 
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2. Material e métodos 

2.1 Área de estudo  

O estudo foi conduzido em áreas alagadas pelo rio Uatumã, a montante e a juzante da 

barragem da Usina Hidrelétrica (UHE) de Balbina, Presidente Figueiredo-AM (01o 55'S e 59o 

28' W). Segundo a classificação de Koppen, o clima da região é do tipo Amw designativo de 

clima tropical chuvoso quente e úmido, com chuvas predominantemente de verão e alta 

umidade relativa do ar. No período em que o experimento foi realizado (2005-2007) a 

precipitação média anual foi de 2391,6 mm e os valores médios para temperatura mínima e 

máxima foram iguais a 23,27 e 33,95 ºC, respectivamente (As informações sobre os dados 

meteorológicos foram fornecidas pela Manaus Energia). Os dados pluviométricos foram 

determinados por meio de pluviômetro Ville de Paris (JCTM) com uma área de captação de 

400 cm2 e a temperatura do ar com um termômetro digital (JCTM), todos fixados sobre a 

barragem da UHE de Balbina. Os dados fisiológicos foram coletados em dois períodos de 

alagamento distintos, sendo o período não alagado caracterizado por valores da cota da 

barragem variando de 47,64 a 48,21 (meses de Janeiro e Fevereiro de 2006 e 2007) e o 

período alagado caracterizados por valores da cota da barragem que variaram de 50,41 a 

50,69 (meses de Junho e Julho de 2006 e 2007). 

 

2.2. Seleção das espécies 

Após a coleta de informações sobre as espécies mais freqüentes nas áreas que ficam 

temporariamente inundadas do entorno do reservatório e das ilhas da UHE Balbina e em áreas 

a juzante da barragem, foram selecionadas dez espécies que visualmente são freqüentes nessas 

áreas. Na área do reservatório da UHE Balbina foram selecionadas oito espécies sendo cinco 

tolerantes ao alagamento (Alchornea discolor (Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia 

reticulata (Cr), Genipa spruceana (Gs) e Parinari excelsa (Pe)) e três espécies de 

crescimento rápido que apesar de muito freqüentes, morrem quando a cheia da represa é mais 

intensa (Cecropia concolor (Cc), Vismia guianensis (Vg) e Vismia japurensis (Vj)). A juzante 

da barragem duas espécies tolerantes foram selecionadas, a saber: Nectandra amazonum (Na) 

e Macrolobium angustifolium (Ma). Após a seleção das espécies no campo foi coletado 

material biológico fértil para a identificação botânica das mesmas no Herbário do Instituto 

Nacional de Pesquisas da Amazônia (INPA). Após a identificação das espécies, dez plantas 

por espécie foram selecionadas e georeferenciadas na área de estudo entre Junho de 2005 e 

Janeiro de 2006, seguindo os seguintes critérios: a) todas as plantas selecionadas estavam em 
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fase adulta, pois só foram marcadas plantas que apresentavam flor e/ou frutos; b) ocupavam 

áreas sujeitas ao alagamento; c) as plantas da mesma espécie distavam em, no mínimo 200 m, 

entre si, e quando possível ocupavam ilhas diferentes.  

 

2.3. Concentração de pigmentos 

As concentrações de pigmentos foram determinadas entre Janeiro de 2006 e Janeiro de 

2007 em folhas sadias do ponto de vista fitopatológicos e completamente expandidas. Foram 

coletadas folhas de dez indivíduos por espécie. O número de folhas variou de 2 (e.g.: 

Cecropia concolor) a 10 (e.g.: Parinari excelsa) por planta de acordo com o número e o 

tamanho de folhas que a espécie apresenta. As folhas foram coletadas do terço médio das 

plantas, envolvidas em papel alumínio, armazenadas em caixas térmicas com gelo e levadas 

ao Laboratório de Fisiologia e Bioquímica Vegetal (MCT-INPA), onde as concentrações de 

clorofila a (Chl a), clorofila b (Chl b) e carotenóides (Cx+c) foram determinadas de acordo 

com a metodologia de Lichetenthaler e Wellburn (1983). O solvente utilizado para a extração 

dos pigmentos foi a acetona e as leituras espetrofotometricas foram realizadas utilizando-se o 

Spectrum UV-Vis SP 2000 UV com precisão de ±1 nm. As concentrações dos pigmentos 

foram calculadas conforme as equações descritas por Hendry e Price (1993).  

 

2.4. Fluorescência da clorofila a teste OJIP  

A fluorescência da clorofila a foi mensurada utilizando-se um fluorômetro portátil 

(Plant Efficiency Analyser-MK2– 9600 – Hansatech, Norfolk, UK) em folhas sadias e 

completamente expandidas no período entre Janeiro de 2006 e Julho de 2007. As 

mensurações foram realizadas entre 10:30 e 14:00 horas em dez plantas por espécie por 

período de alagamento (período não alagado e período alagado). Em cada planta foram 

medidas em média cinco folhas. As folhas escolhidas foram submetidas a um período de 30 

minutos de adaptação ao escuro e após este período, as folhas foram expostas a um pulso de 

luz saturante de intensidade de 3000 µmol m-2 s-1 emitidos por seis diodos (comprimento de 

onda de 650 nm) por cinco segundos. Os transientes de fluorescência foram gravados de 10 �s 

a 5s com 12 bits de resolução e os parâmetros provenientes da curva OJIP foram calculados a 

partir dos valores de fluorescência F50µs (considerado FO nesse estudo), F100µs, F300µs, F2ms, 

F30ms e FM, de acordo com as equações do teste JIP. (Strasser and Govindjee, 1992; Strasser et 

al., 2000; Strasser and Tsimilli-Michael, 2001; Strasser et al., 2004) (ver Apêndice A). 

Parâmetros adicionais como a fluorescência variável ((FV), a inclinação inicial da 

fluorescência normalizada (MO), a fluorescência variável relativa a 300µs (VK), 2ms (VJ) e 
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30ms (VI), a fração do complexo de evolução do oxigênio (OEC), a área relativa entre FM e Ft 

(= tamanho do pool de carreadores de elétrons por centro de reação (RC) do fotossistema II 

(PS II) - Sm) e a taxa de retorno de quinonas A (QA) reduzidas e re-oxidadas (N) foram 

calculados a partir dos transientes de fluorescência medidos (Strasser et al., 2004).  

O teste JIP representa a tradução dos dados originais gravados dos parâmetros 

biofísicos que quantificam as etapas do fluxo de energia através do PS II. Os parâmetros 

referentes ao tempo zero são: (i) os fluxos específicos expressos por centro de reação 

(ABS/RC; TRO/RC; DIO/RC; ETO/RC); e (ii) os fluxos fenomenológicos expressos por seção 

transversal (ABS/CS; TRO/CS; DIO/CS; ETO/CS) foram derivados da teoria do fluxo de 

energia de biomembranas (Sironval et al., 1981) no qual ABS se refere a absorção de fótons 

pelas moléculas de clorofila do complexo antena, TRO se refere a energia absorvida que é 

capturada pelos centros de reação do PS II (P680), DIO se refere a energia dissipada na forma 

de calor e fluorescência e, ETO se refere a parte da energia capturada pelo centro de reação do 

PS II que é convertida em energia red-ox e direcionada para a cadeia transportadora de 

elétrons através da QA e QB (Strasser et al., 2000); e (iii) os rendimentos e.g. a eficiência 

quântica máxima do PS II (�Po = TRO/ABS), a eficiência quântica máxima de de-excitação 

não fotoquímica (�Do = DIO/ABS) e, a probabilidade da energia de excitação capturada pelo 

RC do PS II (�o = ETO/TRO) e de um fóton absorvido (�Eo = ETO/ABS) mover um elétron 

após a QA. Também foi determinada a densidade de centros de reação ativos do PS II (RC) 

por seção transversal (RC/CS). As fórmulas utilizadas para calcular cada um desses 

parâmetros estão detalhadas no Apêndice A.  

O índice de desempenho (PI) está relacionado com um conjunto de parâmetros de 

fluorescência da clorofila a que fornecem informações quantitativas sobre o estado das 

plantas e suas respectivas vitalidades derivada dos princípios das reações Red-Ox conforme 

descrita pelas equações de Nernst, a saber: PIABS = (RC/ABS)[�Po/(1- �Po)][�o/(1- �o)]. (ver 

detalhes em Tsimilli-Michel et al., 1998; Srivastava et al., 1999; Strasser et al., 2000) 

 

2.5. Desenho experimental e análise estatística 

O delineamento experimental foi o inteiramente casualizado, obedecendo esquema 

fatorial 10x2 com 10 espécies e dois períodos de alagamento (alagado e não alagado), tendo 

dez repetições (indivíduos) por espécie por período. Os resultados obtidos foram submetidos à 

análise de variância. A normalidade dos dados foi testada utilizando-se o teste W Shapiro-

Wilk (Shapiro et al., 1968) e a homogeneidade das variâncias foram testadas utilizando-se o 

teste Brown e Forsythe (Brown and Forsythe, 1974). Nos dados considerados paramétricos 
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(dados com distribuição normal e variâncias homogêneas), as diferenças entre as médias das 

variáveis entre os períodos de alagamento para cada espécie foram determinados por meio do 

teste t de Student. Nos dados considerados não paramétricos, as diferenças entre as médias 

das variáveis entre os períodos de alagamento para cada espécie foram determinados por meio 

do teste U Mann-Whitney (Mann and Whitney, 1947). O programa estatístico utilizado na 

análise dos dados foi o Statistica versão 6.0 para Windows (StatSoft Inc., 2003 East 14th 

Street, Tulsa, OK, USA). 

 

Resultados 

3.1. Concentração de pigmentos 

Nas espécies estudadas as concentrações de clorofila a (Chl a), clorofila b (Chl b), 

clorofila total (Chl a+b) e carotenóides (Cx+c) variaram entre: 365-617, 119-242, 585-860 e 

138-208 µmol m-2 no período alagado; e 275-628, 107-231, 382-851 e 121-214 µmol m-2 no 

período não alagado, respectivamente (Tabela 1). Os efeitos do alagamento nas concentrações 

de pigmentos foram significativos em Gs, Cc, Vg e Vj que apresentaram uma diminuição de 

27, 36, 37 e 31% para Chl a; 27, 29, 35 e 26% para Chl a+b; e 22, 31, 24 e 17% para Cx+c, 

respectivamente (Tabela 1). Para Chl b somente Gs (26%) e Vg (29%) exibiram diminuição 

significativa (Tabela 1). Os resultados mostraram que a Chl a foi mais suscetível a degradação 

devido aos efeitos do alagamento que a Chl b, o que acarretou em um decréscimo 

significativo na razão Chl a/ Chl b (e.g. Ma, Pe, Cc e Vj), em especial, nas espécies não 

tolerantes ao alagamento como Cc e Vj apresentando diminuição de 21 e 20% nos valores de 

Chl a/ Chl b, respectivamente. 

 

3.2.Análise dos transientes de fluorescência da Chl a e dos parâmetros JIP 

As diferenças nos transientes originais de fluorescência da Chl a e dos parâmetros JIP 

entre os períodos alagados e não alagados para cada espécie estão apresentados na Figura 1. 

As plantas exibiram um típico transiente polifásico da fluorescência da Chl a, apresentando 

um aumento nos valores de fluorescência desde a fluorescência inicial (FO) até a fluorescência 

máxima (FM) (Fig 1.A-J). Os transientes originais de fluorescência da Chl a exibiram 

diferenças para FO, F100µs, F300µs, F2ms, F30ms e FM com evidência para a diminuição dos valores 

de FM em Ad, Gs, Pe, Cc, Vg e Vj sob alagamento. Para FO observou-se que o alagamento 

promoveu diminuição nos valores em Gs e Pe e aumento em Cc. Os efeitos do alagamento 

nos parâmetros JIP foram mais evidentes nas espécies não tolerantes a hipoxia (Cc, Vg, Vj) e 
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nas espécies tolerantes que tendem a perder folhas no período alagado (Ad e Gs) (Fig 1.A1-

J1). A área relativa abaixo da curva de fluorescência entre FO e FM, em geral, foram menores 

nas plantas sob alagamento, especialmente em Ma (16%), Ad (16%), Gs (45%), Pe (30%), Cc 

(41%), Vg (37%) e Vj (57%), indicando um decréscimo no tamanho do pool de elétrons do PS 

II incluindo QA, QB e PQ (Joliot and Joliot, 2002). Foi observado também que o alagamento 

promoveu um aumento nos valores de VK, VJ e VI em Gs (34, 17 e 7,7%), Cc (72, 38 e 17%), 

Vg (76, 45 e 7%) e Vj (56, 40 e 12%) (Fig 1.F.1, H.1-J.1). Adicionalmente, foi observado 

menores valores de OEC em Ad (4,2%), Gs (8,6%), Cc (14%), Vg (17%) e Vj (7,8%) sob o 

alagamento comparado com o período não alagado. 

 

Tabela 1 
Efeito do alagamento nas concentrações de pigmentos em dez espécies arbóreas crescendo em áreas 
alagadas na Amazônia Central. 
Espécies Chl a Chl b Chl a+b Cx+C Chl a / Chl b Chl a+b/Cx+c 

 �mol m-2 s-1  
Na 617 (+1,8%)  242 (-7,9%)  860 (-1,0%)  208 (+2,9%)  2,59 (+9,3%) * 4,14 (-3,6%)  
Ma 421 (+3,8%)  135 (+16%)  557 (+6,6%)  162 (+4,3%)  3,18 (-11%)** 3,42 (+2,3%)  
Ad 567 (-10%)  220 (-11%)  788 (-11%)  175 (+21%)*** 2,58 (+1,2%)  4,51 (-26%)*** 
Bl 535 (+12%)  208 (+11%)  742 (+12%)  182 (+4,4%)  2,62 (+0,4%)  4,07 (+7,9%)  
Cr 432 (12%)  166 (+17%)  597 (+13%)  138 (+27%) ** 2,71 (-6,6%)  4,31 (-9,5%) * 
Gs 472 (-27%)** 186 (-26%)* 659 (-27%)** 156 (-22%)* 2,56 (-2,3%)  4,22 (-5,5%)  
Pe 365 (+2,5%)  119 (+14%)  484 (+6%)  139 (-9,4%)  3,09 (-9,7%)* 3,49 (+16%)** 
Cc 468 (-36%)** 169 (-21%)  637 (-29%)* 195 (-31%)** 2,78 (-21%)** 3,25 (-2,5%)  
Vg 434 (-37%)** 151 (-29%)* 585 (-35%)** 159 (-24%)** 2,92 (-11%)  3,69 (-17%)* 
Vj 542 (-31%)*** 207 (-15%)  749 (-26%)** 195 (-17%)** 2,67 (-20%)*** 3,83 (-10%)  

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nas concentrações de clorofila a (Chl a), clorofila  b (Chl b), clorofila total (Chl a+b), carotenóides 
(Cx+c) e nas razões clorofila a/  clorofila b (Chl a/ Chl b) e clorofila total / carotenóides (Chl a+b / Cx+c). As 
diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não alagado estão 
indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos e pelo teste U de Mann-Whitney 
para os dados considerados não paramétricos, respectivamente.  
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Figura 1. (A, A1) Nectandra amazonum; (B, B1) Macrolobium angustifolium; (C, C1) Alchornea discolor; (D, 
D1) Brosimum lactescens; (E, E1) Cassia reticulata; (F, F1) Genipa spruceana; (G, G1) Parinari excelsa; (H, 
H1) Cecropia concolor; (I, I1) Vismia guianensis; (J, J1) Vismia japurensis.  Gráficos à esquerda: para cada 
espécie a média dos transientes de fluorescência estão registrados (média de 50 folhas por cada transiente), para 
ambos os períodos alagado e não alagado. 
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Figura 1 cont. Gráficos à direita: para cada espécie é mostrado a análise do teste JIP por meio das médias no 
“gráficos de radar” (cada parâmetro é apresentado pela média da razão dos valores no período “alagado/não 
alagado”). Os valores obtidos no período não alagado foram usados como referência e fixada como unidade. 
Diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não alagado estão 
indicadas por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados considerados como paramétricos e teste U de 
Mann-Whitney -test para os dados considerados como não paramétricos. 
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As mudanças nos fluxos específicos e fenomenológicos estão apresentadas na Figura 

1.A1-J1. Quanto ao fluxo específico de energia (por RC) foi observado aumento de 16, 37, 

53, 75 e 47% no tamanho funcional do complexo antena (ABS/RC) e 6, 12, 21, 19 e 10% nas 

taxas de captura de elétrons por centro de reação do PS II (TRO/RC) em Ad, Gs, Pe, Cc, Vg e 

Vj sob alagamento, respectivamente. Nas espécies não tolerantes a hipoxia, apesar do aumento 

nos valores de ABS/RC sob alagamento, observou-se diminuição de 27 (Cc), 35 (Vg) e 35% 

(Vj) na taxa de transporte de elétrons por centro de reação ativo (ETO/RC). As taxas de 

dissipação de energia na forma de calor por centro de reação (DIO/RC) foram afetadas pelo 

alagamento, em especial em Ad (38%), Gs (108%), Pe (29%), Cc (130%), Vg (217%) e Vj 

(143%) que exibiram aumento nos valores de DIO/RC. Considerando o fluxo fenomenológico, 

foi observado aumento de 18% nos valores de ABS/CS em Cc e um aumento de 24 e 25% em 

Gs e Pe, respectivamente. Em Gs e Pe o decréscimo nos valores de ABS/CS foi acompanhado 

por um decréscimo nos valores de TRO/CS e ETO/CS nas plantas sob alagamento. Para 

DIO/CS, Ad, Gs, Cc, Vg e Vj apresentaram valores mais altos sob alagamento comparado com 

o período não alagado.    

  

3.3. Análise dos transientes normalizados de fluorescência da clorofila a  

Para visualizar as mudanças causadas pelo alagamento na cinética de fluorescência 

mais claramente, os transientes OJIP foram normalizados entre O (FO) e P (FM) (Fig. 2.A-J). 

Nas plantas tolerantes os transientes normalizados de fluorescência das plantas sob 

alagamento foram muito semelhantes ao das plantas no período não alagado. Por outro lado, 

nas plantas não tolerantes, a saber, Cc, Vg e Vj, foi observado um aumento na região do pico J 

causado pelos efeitos do alagamento (Fig 2.H1-J1).  

As diferenças entre as curvas de fluorescência (∆V) obtidas nos diferentes períodos de 

alagamento foram construídas a partir da subtração dos transientes normalizados (O-P) (Fig 

2.A1-J1) e (O-J) (Fig 2.A2-J2) das plantas no período alagado pelos transientes normalizados 

das plantas no período não alagado para cada espécie. Com base nas diferenças entre os 

transientes entre O e P, foi observado que as espécies não tolerantes (Fig 2.H1-J1) 

apresentaram maiores intensidades de fluorescência em torno de 2 ms (pico J) que as espécies 

tolerantes (Fig 2.A1-G1) no período alagado. Esse aumento na intensidade de fluorescência 

em torno de 2 ms sugere um acúmulo da fração de quinona A reduzida (QA
-). As diferenças 

nos valores relativos de fluorescência entre O e J (Fig 2.A2-J2) apresentaram evidente 

formação da banda K, especialmente, em Gs, Vj, Cc e Vg (Fig 2.F2 e J2) com picos mais 

pronunciados em Cc e Vg sob alagamento (Fig 2.H2 e I2). 
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3.4. Rendimentos e índice de desempenho  

Os resultados dos rendimentos demonstraram que o alagamento promoveu diminuição 

nos valores da máxima eficiência fotoquímica do PS II (�Po) e um aumento na eficiência 

quântica máxima de de-excitação não fotoquímica (�Do) em espécies tolerantes que perdem 

folhas no período alagado (Ad e Gs) e nas espécies não tolerantes (Cc, Vg e Vj) (Tabela 2). 

Associado a diminuição nos valores de �Po e ao aumento nos valores de �Do foi observado em 

Gs, Cc, Vg e Vj diminuição nos valores de probabilidade da energia de excitação capturada 

pelo RC do PS II mover um elétron após a QA (�o) e diminuição nos valores de probabilidade 

de um fóton absorvido mover um elétron após a QA (�Eo) (Tabela 2). Adicionalmente, o 

alagamento induziu significativa inativação de centros de reação por seção transversal 

(RC/CS) em Ad, Gs, Pe, Cc, Vg e Vj (Tabela 2). 

 

Tabela 2 
Efeitos do alagamento no índice de desempenho (PIABS), rendimentos e densidade de centros de reação 
ativos por seção transversal (RC/CS) (ver Apêndice A) em dez espécies arbóreas crescendo em áreas 
alagadas na Amazônia Central. 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nos valores de índice de desempenho (PIABS), eficiência quântica máxima do fotossistema II (�Po), 
probabilidade da energia de excitação capturada pelo centro de reação do PS II em mover um elétron após a QA

- 
(�o), probabilidade de um fóton absorvido mover um elétron após a QA

- (�Eo), eficiência quântica máxima de de-
excitação não fotoquímica (�Do) e densidade de centros de reação por seção transversal (RC/CS). As diferenças 
significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não alagado estão indicados 
por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados 
considerados não paramétricos, respectivamente. 

 

Espécies �Po �o �Eo �Do RC/CS PIABS 
Na 0,72 (+1,7%)  0,54 (-6,6%)  0,39 (-4,6%)  0,28 (-4,3%)  336 (+0,1%)  1,61 (-1,3%)  
Ma 0,78 (-2,1%)  0,46 (+2,5%)  0,36 (+0,2%)  0,22 (+7,3%)  362 (+0,1%)  1,55 (-7,7%)  
Ad 0,69 (-7,7%)** 0,44 (-8,6%)  0,31 (-15%)  0,31 (+17%)** 268 (-7,9%)** 1,10 (-34%)* 
Bl 0,68 (+2,2%)  0,42 (+6,1%)  0,29 (+7,0%)  0,32 (-4,7%)  336 (-0,4%)  0,95 (-1,8%)  
Cr 0,74 (-2,1%)  0,40 (+11%)* 0,30 (+7,5%)  0,26 (+6,0%)  284 (+2,7%)  1,02 (10%)  
Gs 0,74 (-13%)*** 0,54 (-14%)** 0,40 (-22%)*** 0,26 (+36%)*** 320 (-30%)*** 1,50 (-38%)** 
Pe 0,73 (-3,6%)  0,43 (+1,0%)  0,32 (-2,0%)  0,27 (+9,8%)  395 (-30%)*** 1,06 (-12%)  
Cc 0,72 (-15%)** 0,51 (-36%)** 0,37 (-41%)** 0,28 (+38%)** 299 (-17%)** 1,50 (-60%)** 
Vg 0,73 (-20%)** 0,52 (-42%)*** 0,38 (-48%)*** 0,27 (+54%)** 299 (-29%)*** 1,48 (-71%)*** 
Vj 0,72 (-18%)*** 0,51 (-39%)*** 0,37 (-45%)*** 0,28 (+48%)*** 320 (-24%)*** 1,40 (-66%)*** 
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Figura 2. (A, A1, A2) Nectandra amazonum; (B, B1, B2) Macrolobium angustifolium; (C, C1, C2) Alchornea 
discolor; (D, D1, D2) Brosimum lactescens; (E, E1, E2) Cassia reticulata; (F, F1, F2) Genipa spruceana; (G, 
G1, G2) Parinari excelsa; (H, H1, H2) Cecropia concolor; (I, I1, I2) Vismia guianensis; (J, J1, J2) Vismia 
japurensis. Gráficos à esquerdo: para cada espécie a média dos transientes de fluorescência normalizados entre 
O e P estão registrados (média de 50 folhas por cada transiente), para ambos os períodos alagado e não alagado. 
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B. Macrolobium angustifolium
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C. Alchornia discolor
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D. Brosimum lactescens
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E. Cassia reticulata
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Figura 2 (continuação). Gráficos no centro: Para cada espécie em cada período as mudanças na forma dos 
transientes de fluorescência normalizados O e P (VOP) - ∆VOP = (VOP(alagado) – VOP(alagado)) estão registrados. 
Gráficos à direita: Para cada espécie em cada período as mudanças na forma dos transientes de fluorescência 
normalizados entre O e J (VOJ) - ∆VOJ = (VOJ(alagado) – VOJ(não alagado)) mostrando a banda K estão registrados.  
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G. Parinary excelsa
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H. Cecropia concolor
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I. Vismia guianensis
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J. Vismia japurensis
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O índice de desempenho (PIABS) é uma associação de três etapas funcionais 

independentes (tais como: a densidade de centros de reação e a taxa de energia de excitação 

que é capturada e convertida em energia a ser direcionada para o transporte de elétrons) que 

regulam a atividade fotossintética através das reações ocorridas no PS II em uma única 

expressão multi-paramétrica (Strasser et al., 2000, 2004; Tsimilli-Michael et al., 2000). 

Quanto ao índice de desempenho foi observado que Ad, Gs, Cc, Vg, e Vj exibiram as maiores 

diferenças entre os períodos, tendo os efeitos do alagamento promovido diminuição 

significativa nos valores de PIABS nestas espécies (Tabela 2). A análise dos componentes de 

“vitalidade” (PIABS) revelaram que nas espécies tolerantes que perdem folhas no período 

alagado (Ad e Gs) a diminuição nos valores de PIABS foram mais influenciados pelo termo 

[�Po/(1- �Po)] comparado com o termo [�O/(1- �O)] e a densidade de RCs por clorofilas 

(RC/ABS) enquanto nas espécies não tolerantes (Cc, Vg, Vj) o decréscimo nos valores de 

PIABS foram mais influenciados pelo termo [�O/(1- �O)] comparado com o termo [�Po/(1- 

�Po)] e com RC/ABS (Fig. 3).  

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3. Mudanças relativas específicas (em %) em: (A) nos centros de reação por clorofilas 
(RC/ABS); (B) na eficiência fotoquímica primária [�Po/(1- �Po)]; e (C) na eficiência da conversão da 
energia de excitação para o transporte de elétrons [ �O/(1- �O)] induzido pelo alagamento relativo ao 
período não alagado. Esses termos são componentes do índice de desempenho (ver Apêndice A). 
Diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não 
alagado estão indicadas por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados considerados como 
paramétricos e teste U de Mann-Whitney para os dados considerados como não paramétricos. 

 

A função logarítmica do índice de desempenho relativo [log(PIABS)rel = 

log(PIABS(alagado)/PIABS(não alagado))] apresentou relação linear (R2 = 0,982) com a função log da 

atividade de transporte de elétrons relativa [log(ETO/ABS)rel = log(ETO/ABS (alagado)/ 

ETO/ABS (não alagado))] (Fig. 4). Na Figura 4 foi observado que as espécies não tolerantes (Cc, 

Vg e Vj) exibiram os menores valores (valores mais negativos nos dois eixos), as espécies 

tolerantes que perdem folhas no período alagado exibiram valores intermediários (Ad e Gs) e 
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as demais espécies tolerantes (Na, Ma, Bl, Cr e Pe) exibiram os maiores valores de 

log(PIABS)rel e log(ETO/ABS)rel.   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 4. Relação entre o log da função do índice de desempenho relativo (Log (PIABS)rel) [=Log 
(PIABS (alagado) / PIABS(não alagado) e o log da função do rendimento do transporte de elétrons relativo 
(ETO/ABS)rel [=(ETO/ABS(alagado) / ETO/ABS (não alagado)]. 
 

Discussão 

Este estudo demonstrou que as mudanças nas concentrações de pigmentos variaram 

conforme a espécie, com destaque para as estratégias de tolerância ao alagamento utilizado 

pelas mesmas. Em Gs o decréscimo na concentração de pigmentos foi ocasionado pela 

estratégia da espécie em perder as folhas mais velhas e concomitantemente emitir novas 

folhas no período alagado. Nesse caso, as menores concentrações de pigmentos podem estar 

relacionadas com a maturidade das folhas (folhas mais novas) no período alagado, quando 

comparado com o período não alagado. O mesmo comportamento foi observado em 

Symmeria paniculata na qual as mudanças nas concentrações de clorofilas estavam mais 

associadas com a idade da folha do que com a profundidade e a duração do alagamento, 

apesar dessa espécie ser classificada como sempre verde (Waldhoff et al., 2002). Em Ad, 

algumas plantas apresentaram elevada taxa de senescência no período alagado (não como G. 

spruceana no qual quase todos os indivíduos georeferenciados apresentaram troca de 100% 

das folhas), embora não tenha apresentado diferença significativa nas concentrações de 

clorofilas. Nas demais espécies tolerantes (Na, Ma, Bl, Cr e Pe) não foram observadas 

diferença nas concentrações de clorofilas, confirmando a idéia de que as concentrações 
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foliares de clorofilas diminuem em algumas espécies quando submetidas a alagamento 

enquanto em outras nenhuma diferença é detectada (McKlevin et al., 1995; Pezeshki et al., 

1996 a, b, Pezeshki, 2001; Rengifo et al., 2005). Nas espécies não tolerantes, a saber, Cc, Vg e 

Vj, o alagamento promoveu diminuição nas concentrações de pigmentos. Esse resultado pode 

ser explicado pela ação do etileno induzido pelo alagamento que promoveu sintomas visíveis 

de epinastia, degradação de pigmentos e senescência precoce seguida pela queda das folhas 

(observada em quase todos os indivíduos estudados de Cc, Vg e Vj) (Yamamoto and 

Kozlowski, 1987; Pimenta et al., 1994; Marques et al., 1996).  

Visando buscar mais evidências para explicar as questões referentes à tolerância ao 

alagamento, no que tange a fotossíntese, análises da fluorescência da clorofila a também 

foram implementadas, haja vista que esta técnica tem sido considerada precisa e capaz de 

fornecer informações detalhadas no estudo do desempenho fotossintético, especialmente no 

que tange ao comportamento do fotossistema II (PS II) (Krause and Weis, 1991; Lazar, 2003, 

2006; Strasser et al., 2004). Em plantas sadias e sob condições não estressantes, as curvas de 

fluorescência da clorofila a das plantas exibem um típico e bem caracterizado transiente OJIP 

polifásico quando exposto a uma luz actínica saturante (Strasser et al., 1995). Por outro lado, 

sob condições de estresse o comportamento dos transientes OJIP pode apresentar mudanças 

quanto a sua forma (caracterizada por diferenças nas inflexões da curva). Nesse estudo, a 

forma dos transientes OJIP demonstrou sensibilidade quanto ao estresse causado pelo 

alagamento. No transiente OJIP, a rápida elevação nos valores de fluorescência do ponto O 

até J reflete as reações fotoquímicas sendo por isso chamada de fase fotoquímica da curva 

enquanto a subseqüente etapa de elevação da curva de J até P é chamada de fase termal. (ver 

Neubauer and Schreiber, 1987; Strasser et al., 1995; Tomek et al., 2003; Lazar 2006).   

Para visualizar claramente as mudanças causadas pelo alagamento em cada etapa dos 

transientes de fluorescência da Chl a as curvas foram normalizadas entre FO (O) e FM (P) (Fig 

2A-J). De acordo com Haldimann and Strasser (1999) a curva normalizada pela expressão 

experimental [Vt = (Ft-FO)/(FM-FO)] reflete a mensuração da fração do aceptor primário do PS 

II em seu estado reduzido [QA
-/QA(total)] facilitando a comparação entre as amostras quando a 

dinâmica do acúmulo de QA em sua forma reduzida QA
-  é considerada. A rápida elevação no 

transiente de fluorescência da Chl a observado em Cc, Vg e Vj (Fig 2.H-J) pode ser induzido 

pelo bloqueio no transporte de elétrons entre a QA e QB, e pela inibição da separação primária 

de cargas (Strasser, 1997). Adicionalmente, o aumento na intensidade de fluorescência no 

ponto J é associado a uma inibição no transporte de elétrons entre a QA e a QB (Toth et al., 

2005). Como apresentado na Fig 2.A2-J2 a hipoxia promoveu a formação da banda K entre 
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0,24 e 0,36 ms nas espécies não tolerantes Cc, Vg e Vj no período alagado. A presença da 

banda K tem sido observada em diferentes espécies de plantas crescendo em ambientes secos 

e quentes (Srivastava et al., 1997). Nesse estudo, a semelhança da deficiência hídrica, o 

alagamento pode promover o fechamento dos estômatos (diminuição da condutância 

estomática – vide capítulo 1) e, consequentemente, a diminuição da dissipação de calor latente 

pela transpiração (Pezeshki and Chambers, 1985; Osonubi and Osundina, 1987). De acordo 

com Strasser (1997) o aparecimento da banda K pode ser explicado por um desbalanço no PS 

II, quando a taxa de fluxo de elétrons do P680 até o lado aceptor do PSII excede o fluxo de 

elétrons do lado doador do PS II até o P680. Esse resultado tem sido associado com a 

dissociação do OEC e com um emparelhamento da cadeia transportadora de elétrons (Guissé 

et al., 1995; De Ronde et al., 2004; Lazár, 2006).   

Quanto aos rendimentos, os valores de �Po observados nesse estudo variaram entre 

0,58 e 0,76, no qual as espécies não tolerantes Cc, Vg e Vj exibiram valores abaixo de  de 0,61 

quando expostas a um curto período de alagamento (10-30 dias). Em algumas espécies 

tropicais como demonstrado no trabalho de Parolin (2001) nenhuma diferença quanto aos 

valores de �Po foi observada durante o período alagado. Adicionalmente, valores de �Po entre 

0,73 e 0,78 foram encontrados por Rengifo et al. (2005) estudando cinco espécies tropicais 

sob alagamento, das quais Acosmium nitens, Campsiandra laurifolia e Symmeria paniculata 

exibiram valores menores quando comparados com o período seco. Waldhooff et al. (2002) 

por sua vez, encontrou valores de �Po superiores a 0,66 na maioria das folhas de S. paniculata 

tendo também encontrado valores entre 0,1 e 0,4 em algumas folhas submersas (1-7,8 m de 

profundidade) após 160-180 dias de alagamento. 

Os baixos valores de �Po em Ad, Gs, Vg e Vj sob alagamento foram influenciados pela 

diminuição nos valores de FM enquanto em Cc o baixo valor de �Po foi influenciado pelo 

aumento no valor de FO. Em adição, os baixos valores de �Po em Ad, Gs, Cc, Vg e Vj sob 

alagamento pode ser explicado, em parte, pela inativação dos centros de reação e pelo 

aumento no número de centros de reação silenciosos (ou centros de fonte de calor), que pode 

ter favorecido uma maior dissipação da energia absorvida como demonstrada pelos altos 

valores de �Do. De acordo com Herman et al. (2003) os centros silenciosos absorvem a 

irradiância da mesma maneira que os centros de reações ativos, mas não são capazes de 

armazenar a energia de excitação na forma de energia redox, dissipando assim a energia na 

forma de calor. Assim, a diminuição da fração de centros de reação ativos pode ser 

considerada como um mecanismo de regulação, para dissipar o excesso de energia absorvida 

por uma via controlada, ou seja, não prejudicial a planta como no direcionamento da energia 
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para a produção de espécies reativas de oxigênio (Strasser et al., 2004; Bussoti et al., 2006). O 

mecanismo de regulação em Ad, Gs e Pe parece ser uma realidade, embora, em Cc, Vg e Vj a 

diminuição de RC/CS pode ser resultado da degradação causada pelos processos fisiológicos 

relacionados com a senescência foliar precoce (Oh et al., 2003; Liu et al., 2006). Isso pode ser 

verificado nas altas taxas de dissipação de energia por centro de reação (DIO/RC) e pela 

formação da banda K. 

Associado com os baixos valores de �Po, Gs, Cc, Vg e Vj apresentaram baixos valores 

de �o sob alagamento, indicando uma redução no pool de plastoquinona em seu estado 

oxidado e a inibição da reoxidação da QA
- e, indicando que além da perda de energia para QA, 

a perda de energia de excitação após a QA também foi significativa (Force et al., 2003). Os 

resultados demonstram também que nas espécies não tolerantes o alagamento afetou mais 

intensamente a eficiência no transporte de elétrons após a QA (�o) que a máxima eficiência na 

captura da energia pelo centro de reação do PS II (�Po). Como conseqüência dos baixos 

valores de �Po e �o, Gs, Cc, Vg e Vj apresentaram baixos valores de probabilidade de um 

fóton absorvido mover um elétron após a QA (�Eo) no período alagado quando comparado 

com o período não alagado. A perda de eficiência no transporte de elétrons no processo 

fotoquímico pode ter sido resultante da ação do etileno nas folhas que por sua vez tem sido o 

responsável pela epinastia e pela senescência foliar precoce. Assim, especialmente nas 

espécies não tolerantes, a senescência precoce pode ter sido acompanhada por uma 

desestruturação das membranas dos tilacóides, pela degradação das clorofilas, pela perda de 

atividade na cadeia transportadora de elétrons e pela degradação de proteínas estromáticas dos 

cloroplastos (Gepstein, 1988; Noóden, 1988; Noóden et al., 1997). Os danos provocados em 

partes do PS II, no complexo coletor de luz associado ao PS II (LHC II), no complexo de 

evolução do oxigênio (OEC) e nos centros de reação (RC), ou o bloqueio do transporte de 

elétrons para o PS I em qualquer outra etapa pode afetar significativamente a assimilação de 

carbono.  

O índice de desempenho (PIABS) demonstrou ser um parâmetro sensível para detectar e 

os efeitos do alagamento em espécies tolerantes e não tolerantes a hipoxia. Os resultados 

mostraram que as espécies não tolerantes apresentaram uma diminuição mais intensa nos 

valores PIABS devido aos efeitos do alagamento que as plantas tolerantes. Os baixos valores de 

PIABS foram mais afetados pela diminuição na eficiência da conversão da energia de excitação 

no transporte de elétrons [�O/(1- �O)] do que devido a diminuição na eficiência dos processos 

fotoquímicos primários [�Po/(1- �Po)] ou na densidade de centros de reação por concentração 

de clorofilas (RC/ABS). Os resultados também sugerem que a grande diminuição em [�O/(1- 
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�O)] está associado com um aumento significativo na intensidade de fluorescência no ponto J 

do transiente de fluorescência (ver Fig 2) (Strauss et al., 2006)  

Comparando-se os valores de PIABS com FV/FM pode-se observar que o parâmetro 

PIABS é mais sensível e mais robusto que o parâmetro FV/FM para a investigação dos efeitos 

causados pelo alagamento sobre o aparato fotossintético de plantas tolerantes e não tolerantes 

a hipoxia. Isso tem sido comprovado também em estudos com plantas sob condições diversas 

de estresse como geada (van Heeden et al., 2004; Strauss et al., 2006), deficiência hídrica 

(Bukhov and Carpentier, 2004; Oukarroum et al., 2007) e irradiância (Gonçalves and Santos 

Junior, 2005b; Gonçalves et al., 2007). Adicionalmente, como observado nos trabalhos de 

Parolin (2001), Waldhoff et al., (2002) e Rengifo et al. (2005) os valores de FV/FM não 

demonstraram sensibilidade para detectar os efeitos do alagamento, exceto sob condições 

extremas (Waldhoff et al., 2002). Uma das razões dessa diferença na sensibilidade de PIABS e 

FV/FM está no fato de que FV/FM reflete apenas a função dos valores de fluorescência FO e FM, 

enquanto PIABS reflete a função da fluorescência FO e FM considerando a trajetória da 

fluorescência do ponto inicial até alcançar seu valor máximo (Strauss et al., 2006) 

A relação entre o log (PIABS) e log (ETO/ABS) pode ser considerada como uma 

propriedade da capacidade da planta em transformar a energia luminosa em energia química 

(NADPH), da qual é direcionada para os processos metabólicos da etapa bioquímica da 

fotossíntese (Hermans et al., 2003). A linearidade entre as funções logarítmicas do índice de 

desempenho (PIABS) e da atividade do transporte de elétrons (ETO/ABS) tem permitido a 

análise da susceptibilidade e tolerância de diferentes genótipos e espécies a diversos tipos de 

estresse (Misra et al., 2001; Oukarroum et al., 2007). Nesse estudo a mesma relação foi usada 

para confirmar o comportamento das espécies tolerantes e não tolerantes ao alagamento 

demonstrando que as espécies não tolerantes, a saber, Cc, Vg e Vj, apresentaram o pior 

desempenho quando comparado com as plantas tolerantes (Fig 4). Além disso, essa relação 

também permitiu separar as espécies tolerantes em dois grupos, a saber, as que perdem folhas 

no período alagado (Gs e Ad), sendo a estratégia das espécies Gs e Ad um reflexo de sua 

regulação do metabolismo quanto a tolerância ao alagamento e o grupo das espécies tolerantes 

sempre verdes.  

 

Conclusão  

Portanto, conclui-se que o alagamento pode promover mudanças nas concentrações de 

pigmentos cloroplastídicos, no comportamento dos transientes de fluorescência da clorofila a 

e nos parâmetros JIP tais como os rendimentos e o índice de desempenho em algumas 
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espécies e em outras não. Os efeitos do alagamento foram claros nas espécies tolerantes que 

perdem folhas no período alagado (A. discolor e G. spruceana) e bastante evidentes nas 

espécies não tolerantes (C. concolor, V. guianensis e V. japurensis), no qual o alagamento 

induziu a diminuição nas concentrações de pigmentos e na eficiência da captura e do uso da 

energia luminosa nos processos fotossintéticos. As espécies tolerantes incluindo G. spruceana 

e A. discolor, apresentaram estratégias que envolveram uma regulação nas reações de 

transferência de elétrons e no desempenho fotossintético. Por outro lado, as espécies não 

tolerantes apesar de apresentarem em um primeiro momento uma regulação do seu 

metabolismo tendem a ser incapazes de ajustar seu metabolismo a condição de hipoxia que 

dependendo da duração do período de inundação (em geral curtos períodos) pode provocar a 

morte de plantas como observada no campo.  

A técnica da fluorescência da clorofila a pode ser de grande valia para detectar e 

mapear as mudanças promovidas pelo alagamento no aparato fotossintético de espécies 

tolerantes e não tolerantes a hipoxia crescendo em áreas alagadas natural (e.g. várzea e igapó) 

ou artificialmente (e.g. barragens de UHE). Além disso, essa técnica pode ainda ser usada 

para identificar espécies tolerantes ao alagamento que podem ser utilizadas em projetos de 

reflorestamento de áreas ao redor de barragens e de matas ciliares como também monitorar os 

efeitos do alagamento e novas áreas inundadas por UHE e o comportamento de plantas 

crescendo em áreas sujeitas a alagamento como resultado do aumento dos riscos e da 

severidade de alagamentos promovidos pelas mudanças no clima. 
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Apêndice A. Fórmulas e definições dos parâmetros do teste JIP 
 Fórmulas Definições 

Parâmetros de fluorescência   
FO = F50�s (O)  Fluorescência em 50 �s 
FJ = F2ms (J)   Fluorescência em 2 ms 
FI = F30ms (I)   Fluorescência em 30 ms 
PA = FM  (P)   Fluorescência máxima 

F100�s  Fluorescência em 100 �s 
F300�s  Fluorescência em 300 �s 
TFmax  Tempo para alcançar FM (ms) 

   
Parâmetros calculados   

Fv = (FM- F50�s) Fluorescência variável 
VK = (F300�s-F50�s) / (Fm- F50�s) Fluorescência variável relativa a 300�s 
VJ = (F2ms- F50�s) / (Fm- F50�s) Fluorescência variável relativa a 2 ms 
VI = (F30ms-F50�s) / (Fm- F50�s) Fluorescência variável relativa a 30 ms 

OEC = 1-(VK/VJ)  Complexo de evolução do oxigênio 
MO = [4.(F300�s-F50�s) / (Fm- F50�s)] Taxa líquida de PSII fechados 

Área  Área da curva  
SM = (area/Fv) Área normalizada 

SM/TFmax  = SM/TFmax Média do estado redox QA
-/QA no tempo de 

de 0 a TFmax 

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

Fluxos específicos  
(centro de reação(RC)) 

  

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

TRO/RC = (MO/VJ) Máxima captura por RC 
DIO/RC = [(ABS/RC) - (TRO/RC)] Dissipação do RC ativo 
ETO/RC = [(TRO/RC) (ETO/ TRO)] Taxa de transporte de eletrons por RC 

   
Fluxos fenomenológicos  
(Seção transversal(CS)) 

  

ABS/CS Proporcional a FO Número de fótons absorvidos por CS 
TRO/CS = (ABS/CS) (TRO/ABS)  Energia capturada por CS 
DIO/CS = (ABS/CS) - (TRO/CS) Energia dissipada por CS  
ETO/CS = (ETO/RC) (RC/CS) Transporte de elétrons por CS 
RC/CS = (ABS/CS) (RC/ABS) Densidade de centros de reação por CS 

   
Rendimentos   
�Po (TRO/ABS) = Fv/Fm = 1-( F50�s /FM) Eficiência quântica máxima do fotossistema II 
�Do (DIO/ABS) = DIO/ABS = 1-�Po = (F50�s /FM) Eficiência quântica máxima de de-excitação 

não fotoquímica 
�o (ETO/TRO) = 1-VJ Probabilidade da energia de excitação capturada 

pelo RC II mover um elétron após a QA
- 

�Eo (ETO/ABS) = �Po . �O =  [1- (F50�s /FM)] (1-VJ) Probabilidade de um fóton absorvido mover 
um elétron após a QA

- 

   
Índice de vitalidade   

PIABS = (RC/ABS)[�Po/(1- �Po)][ �O/(1- �O) Índice de desempenho 
* Strasser et al. (2004) 
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Capítulo III. Efeitos da temperatura foliar nas trocas gasosas de espécies 

arbóreas tropicais crescendo em áreas alagadas na Amazônia Central5 
 

Introdução 

 

Emissões de gases do efeito estufa provenientes de ações antrópicas como a queima de 

combustíveis fósseis e o aumento do desmatamento das florestas tropicais (e.g. floresta 

amazônica) têm aumentado significativamente nas últimas décadas. Associado ao aumento 

dos gases de efeito estufa tem sido observado aumento da temperatura média da terra a níveis 

preocupantes. Se considerarmos os últimos resultados sobre o aumento da temperatura no 

planeta, observa-se de maneira preocupante que a temperatura média na superfície da terra 

aumentou aproximadamente 0,6 °C no último século e as projeções é que aumente entre 1,4 a 

5,8 °C até 2100 (IPCC 2001).  

O impacto desse aumento na temperatura sobre o planeta terra tem sido um dos temas 

mais debatidos no meio científico nos últimos anos, no qual dentre as várias linhas de 

pesquisa têm se destacado o impacto do aumento da temperatura sobre os diferentes tipos de 

florestas, no que tange ao balanço de carbono, e a produtividade de culturas agrícolas (Clark 

et al. 2003; Sharkey 2005; Tribuzy 2005, Feeley et al. 2007; Kattge and Knor 2007; Kim et 

al., 2007).  

A temperatura exerce grande influência nos processos fisiológicos da planta, dentre os 

quais a fotossíntese é considerada um dos processos mais sensíveis ao aumento da 

temperatura (Berry and Björkman 1980; Wahid et al., 2007). Nesse sentido, um melhor 

entendimento da resposta da fotossíntese ao aumento da temperatura em diferentes espécies e 

/ ou tipos funcionais de vegetação sob diferentes condições ambientais (e.g. seca, alagamento) 

poderá contribuir para prever as potenciais mudanças na composição de espécies e no balanço 

de C de diferentes ecossistemas florestais diante do aquecimento global.  

Nas plantas C3 a temperatura ótima para o processo fotossintético pode variar de 20 a 

35 °C (Schrader et al. 2007). Estudos de trocas gasosas usando câmaras controladas 

(e.g.IRGA) têm demonstrado que para espécies tropicais a temperatura ótima pode variar de 

26 a 34º C (Koch et al. 1994; Ishida et al. 1999; Keller and Lerdau 1999; Lerdau and Throop 

1999; Graham et al. 2003, Tribuzy 2005). A medida que a temperatura foliar vai aumentando 

acima da temperatura ótima para a fotossíntese a planta tende a perder a capacidade em 

                                                 
5 Escrito conforme as normas da revista Trees 
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assimilar carbono estando este fato relacionado, principalmente, com as mudanças na 

propriedade da Rubisco ativase e com as propriedades cinéticas da Rubisco (Feller et al., 

1998; Crafts-Brandner and Salvucci; 2000; Portis, 2003; Haldimann and Feller, 2004, 2005; 

Sharkey 2005).  

Tendo em vista a importância da temperatura nos processos de trocas gasosas, o 

objetivo desse trabalho foi investigar como o aumento na temperatura pode afetar as trocas 

gasosas em espécies tolerantes e não tolerantes a hipoxia crescendo em áreas alagadas na 

Amazônia Central.  

 

Material e métodos 

 

Área de estudo  

 

O estudo foi conduzido em áreas alagadas pelo rio Uatumã, a montante e a juzante da 

barragem da Usina Hidrelétrica (UHE) de Balbina, Presidente Figueiredo-AM (01o 55'S e 59o 

28' W). Segundo a classificação de Koppen, o clima da região é do tipo Amw designativo de 

clima tropical chuvoso quente e úmido, com chuvas predominantemente de verão e alta 

umidade relativa do ar. No período em que o experimento foi realizado (2005-2007) a 

precipitação média anual foi de 2391,6 mm e os valores médios para temperatura mínima e 

máxima foram iguais a 23,27 e 33,95 ºC, respectivamente (As informações sobre os dados 

meteorológicos foram fornecidos pela Manaus Energia.- Ver detalhes no capítulo 1 desta 

Tese). Os dados pluviométricos foram mensurados por meio de um pluviômetro Ville de Paris 

(JCTM) com uma área de captação de 400 cm2 e a temperatura do ar com um termômetro 

digital (JCTM), todos fixados sobre a barragem da UHE de Balbina. Os dados fisiológicos 

foram coletados em dois períodos de alagamento distintos sendo o período não alagado 

caracterizado por valores da cota da barragem variando de 47,64 a 48,21 (meses de Janeiro e 

fevereiro de 2006 e 2007) e o período alagado caracterizados por valores da cota da barragem 

que variaram de 50,41 a 50,69 (meses de Junho e Julho de 2006 e 2007). 

 

Seleção das espécies 

 

Na área do reservatório da UHE Balbina foram selecionadas oito espécies sendo cinco 

tolerantes ao alagamento (Alchornea discolor (Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia 

reticulata (Cr), Genipa spruceana (Gs) e Parinari excelsa (Pe)) e três espécies de 
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crescimento rápido que apesar de muito freqüentes, morrem quando a cheia da represa é mais 

intensa (Cecropia concolor (Cc), Vismia guianensis (Vg) e Vismia japurensis (Vj)). A juzante 

da barragem duas espécies tolerantes foram selecionadas, a saber: Nectandra amazonum e 

Macrolobium angustifolium.  

 

Curvas de respostas da fotossíntese a temperatura foliar 

 

As mensurações das curvas de resposta da fotossíntese a temperatura foliar (Pn-T) 

foram realizadas em folhas sadias e completamente expandidas de dez plantas por espécie 

(dez espécies) por período de alagamento (não alagado e alagado). As curvas Pn-T foram 

coletadas entre 7:30 e 16:30 horas utilizando-se um analisador de gás infravermelho (IRGA) 

modelo LI-6400 (Li-cor, USA) equipado com uma fonte de luz 6400-02B Red Blue. As 

curvas Pn-T foram determinadas manualmente aumentando-se a temperatura do bloco da 

câmara do IRGA. Cada curva de temperatura foi determinada entre 40 e 70 minutos, 

dependendo da espécie e da temperatura ambiente, tendo seu início com a temperatura de ~ 

27,5±0,5, e posteriormente aumentando a temperatura em intervalos de ~ 1,5˚C até ~41±1˚C. 

O aumento da temperatura elevou a demanda evaporativa e o déficit de pressão de vapor 

(VPD) e diminuiu a umidade relativa (RH) dentro da câmara de medição. O Li-cor 6400 foi 

ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol s-1, concentração de CO2 (proveniente da 

mistura de CO2 do cilindro com o CO2 atmosférico) e as folhas foram expostas a uma 

irradiância de 1000 µmol (quanta) m-2 s-1. As mudanças na temperature, VPD e RH estavam 

fortemente correlacionados não sendo possível determiner o fator que melhor se correlacionou 

com as taxas de trocas gasosas.  

Os dados de fotossíntese provenientes das curvas de resposta a temperatura foram 

utilizados para determinar a dependência da temperatura. O modelo quadrático foi utilizado 

para descrever os dados obtidos das curvas Pn-T, a saber: 

Pn = aT2 + bT + c 

No qual Pn representa a fotossíntese líquida em determinada temperatura (T) em ˚C. a, b e c 

são as constantes do modelo. A temperatura ótima para fotossíntese (Topt) foi calculada como: 

Topt = -b/2a; e a fotossíntese na temperatura ótima (Pnopt) foi calculada como Pnopt = (4ac – 

b2)/4a.  

Quanto aos dados de transpiração (E) e de condutância estomática (gs), o modelo 

polinomial de terceira ordem foi utilizado para descrever as curvas de resposta a temperatura 

foi: 
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E = aT3 + bT2 + cT + d                  e 

gs = aT3 + bT2 + cT + d 

 

No qual E representa a transpiração e gs representa a condutância estomática em determinada 

temperatura (T) em ˚C; e a, b, c e d são as constantes do modelo. As curvas E-T e gs-T foram 

modeladas utilizando-se o programa Sigmaplot 8.02 (2002) e a partir da análise dos pontos 

dos gráficos fornecidos pelo foram extraídos os valores de temperatura ótima para 

transpiração (TEopt) e condutância (Tgsopt); e a transpiração (Eopt) e conduância estomática 

(gsopt) na temperatura ótima. 

 

Desenho experimental e análise estatística 

 

O delineamento experimental foi o inteiramente casualizado em esquema fatorial 10x2 

com 10 espécies e dois períodos de alagamento (alagado e não alagado), tendo dez repetições 

(indivíduos) por espécie por período. Os resultados obtidos foram submetidos a análise de 

variância. A normalidade dos dados foi testada utilizando-se o teste W Shapiro-Wilk (Shapiro 

et al., 1968) e a homogeneidade das variâncias foram testadas utilizando-se o teste Brown e 

Forsythe (Brown and Forsythe, 1974). Nos dados considerados paramétricos (dados com 

distribuição normal e variâncias homogêneas), as diferenças entre as médias das variáveis 

entre os períodos de alagamento para cada espécie foram determinados por meio do teste t de 

Student. Nos dados considerados não paramétricos, as diferenças entre as médias das 

variáveis entre os períodos de alagamento para cada espécie foram determinados por meio do 

teste U Mann-Whitney (Mann and Whitney, 1947). O programa estatístico utilizado na 

análise dos dados foi o Statistica versão 6.0 para Windows (StatSoft Inc., 2003 East 14th 

Street, Tulsa, OK, USA). 

 

Resultados 

 

Resposta da fotossíntese ao aumento da temperatura 

 

Os valores de temperatura ótima para fotossíntese (TPnopt) entre as espécies variaram 

de 28,93 (Bl) a 32,22 oC (Na) no período não alagado (PNA) e 31,32 a 33,84 oC (Vg) no 

período alagado. Em geral as espécies apresentaram tendência de aumento de TPnopt no 
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período alagado com destaque para Bl, Cr, Vg e Vj (Tabela 1). Quanto a fotossíntese na 

temperatura ótima (Pnopt) foi observado que o alagamento promoveu diminuição de 11,5, 

17,7, e 13,3% nos valores de Pnopt nas espécies tolerantes Ma, Ad e Cr, respectivamente. Nas 

espécies não tolerantes a hipoxia (Cc, Vg e Vj) a diminuição dos valores de Pnopt induzida pelo 

alagamento foi mais intensa, sendo superiores a 83% (Tabela 1). 

 

Tabela 1. Temperatura ótima para a fotossíntese (TPnopt), fotossíntese na temperatura ótima (Pnopt), 
mudança percentual da fotossíntese com o aumento da temperatura ótima até 42 oC (�Pnopt

42) e 
coeficiente de determinação (r2) referente a Figura 1 em dez espécies arbóreas crescendo em áreas 
alagadas na Amazônia Central. 

Espécies TPnopt (oC) Pnopt �Pnopt
42 

(PNA / PA) 
r2 

(PNA / PA) 
Na 32,22 (-1,6%) 14,57 (-3,6%) -29% / -50% 0,977 / 0,986 
Ma 31,27 (+3,7%) 11,13 (-11,5%)* -37,8% / -54,8% 0,962 / 0,904 
Ad 30,55 (+5,3%) 12,59 (-17,7%)* -61,8% / -91,9% 0,947 / 0,978 
Bl 28,93 (+8,3%)*** 8,87 (-13,3%)* -60,7% / -58,8%  0,988 / 0,987 
Cr 31,84 (+5,3%)** 22,23 (-2,2%) -15,5% / -41,6% 0,761 / 0,975 
Gs 31,37 (+1,9%) 12,09 (-0,1%) -22,2% / -56% 0,914 / 0,942 
Pe 31,21 (+3,6%) 11,17 (-9,9%) -46,3% / -69,7% 0,981 / 0,91 
Cc 31,93 (+1,4%) 19,90 (-83,6%)*** -46,7% / -99,8% 0,925 / 0,945 
Vg 29,74 (+13,8%)*** 11,55 (-83,2%)*** -61% / -87,5% 0,987 / 0,849 
Vj 29,67 (+12,1%)** 10,36 (-83%)*** -63,4% / -59,9% 0,971 / 0,804 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nos valores TPnopt e Pnopt. As diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores 
obtidos no período não alagado estão indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos 
e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados considerados não paramétricos, respectivamente. PNA = período 
não alagado; PA = período alagado. 

 

Na Figura 1 estão as curvas de resposta da fotossíntese a temperatura, no qual pode ser 

observada que os valores de fotossíntese foram menores no período alagado quando 

comparado com o período não alagado. Para a fotossíntese na temperatura de 27 oC nas 

espécies tolerantes foi observado que os valores de Pn foram de 20,9 (Ma) a 42,9% (Ad) 

menores (com exceção de Na cuja diferença de 5,9% não foi significativa) no período alagado 

quando comparado com o período não alagado, enquanto que nas espécies não tolerantes a 

diminuição de Pn induzida pelo alagamento foi de 86,6 (Cc) a 92,4% (Vg) (Figura 1). Para a 

temperatura de 34,5 oC as diferenças foram mais evidentes foram observados nas espécies não 

tolerantes. Para a temperatura de 42 oC, com exceção de Bl todas as espécies exibiram 

diferença entre os valores de Pn quando comparado com os períodos de alagamento, no qual a 

diminuição nos valores de Pn induzida pelo alagamento variou de 32,1 (Na) a 82,6% (Ad) nas 

espécies tolerantes e 81,4 (Vj) a 99,9% (Cc) nas espécies não tolerantes (Figura 1) 

Os efeitos da elevação da temperatura foliar foram mais evidentes nas plantas sob 

alagamento, com decréscimo nos valores de fotossíntese na temperatura de 42 oC entre 50 
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(Na) a 99,8% (Vj) quando comparado com a fotossíntese na temperatura ótima (ver Tabela 1). 

No período não alagado a diferença entre os valores de Pn na temperatura ótima e Pn em 42 oC 

(�Pnopt
42) variou de 29 (Na) a 65,4% (Vj). 

 

Resposta da transpiração ao aumento da temperatura 

 

A transpiração aumentou com o aumento da temperatura e a demanda de evaporação 

da folha até a temperatura ótima para a transpiração (TEopt) que foi superior a TPnopt 

(comparar Tabela 1 com Tabela 2). Considerando todas as espécies observou-se que a TEopt 

foi em média 6,45 e 4,5 oC superior aos valores de TPnopt no período não alagado e alagado, 

respectivamente. Quanto a transpiração na temperatura ótima (Eopt) foi observado que o 

alagamento induziu diminuição significativa nos valores de Eopt nas espécies tolerantes Na 

(23,7%), Cr (25,1%), Gs (28,5%) e Pe (26,9%). Nas espécies não tolerantes a hipoxia a 

diminuição da taxa transpiratória induzida pelo alagamento foi de 84,6, 66,8 e 60,6% em Cc, 

Vg e Vj, respectivamente (Tabela 2). 

Na Figura 2 estão as curvas de resposta da transpiração a temperatura nos dois 

períodos de alagamento. Nas espécies tolerantes, foi observado que com exceção de Bl e Pe 

todas exibiram diminuição significativa nos valores de transpiração na temperatura de 42 oC 

(Figura 2). Nas plantas não tolerantes foi observada diminuição da transpiração superior a 

60% nas temperaturas de 27, 34,5 e 42 oC nas plantas submetidas ao alagamento (Figura 2).  

Os efeitos da elevação da temperatura foliar sobre a transpiração (�Eopt
42) foram mais 

evidentes nas plantas sob alagamento, excetuando Vg (Tabela 2).  

 

Resposta da condutância estomática ao aumento da temperatura 

 

A temperatura ótima para condutância estomática (Tgsopt) ficou em média 0,89 e 0,36 
oC abaixo do valor médio de TPnopt no período não alagado e alagado, respectivamente 

(comparar Tabela 1 com Tabela 3). Comparando-se os períodos foi observado que o 

alagamento induziu um aumento nos valores de Tgsopt, com destaque para Ma, Ad, Bl, Cc, Vg 

e Vj. Para os valores de condutância estomática na temperatura ótima (gsopt) foi observado que 

dentre as espécies tolerantes Bl, Cr e Gs apresentou diminuição de 21, 35,3 e 30,9% no 

período alagado, enquanto que nas espécies não tolerantes Cc, Vg, Vj a diminuição foi de 88, 

73,7 e 66,7% (Tabela 3). 
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Tabela 2. Temperatura ótima para a transpiração (TEopt), transpiração na temperatura ótima (Eopt), 
mudança percentual da transpiração com o aumento da temperatura ótima até 42 oC (�Eopt

42) e 
coeficiente de determinação (r2) referente a Figura 2 em dez espécies arbóreas crescendo em áreas 
alagadas na Amazônia Central. 

Espécies TEopt (oC) Eopt �Eopt
42 

(PNA / PA) 
r2 

(PNA / PA) 
Na 39,63 (-5,5%)* 7,32 (-23,7%)** -10,1% / -30,4% 0,962 / 0,991 
Ma 38,66 (-3,4%)* 4,78 (-13,6%) -26,1% / -66,9% 0,997 / 0,994 
Ad 35,91 (-2,4%) 5,87 (-22,8%) -55,8% / -81,8% 0,982 / 0,993 
Bl 35,35 (+2,9%) 2,61 (+3,2%) -36,8% / -48,9% 0,951 / 0,938 
Cr 40,58 (-6,1%)* 13,62 (-25,1%)** -4,9% / -31,6% 0,995 / 0,991 
Gs 37,81 (-3,3%) 7,12 (-28,5%)** -17,7% / -56,8% 0,973 / 0,991 
Pe 36,11 (-0,2%) 5,07 (-26,9%)* -70,7% / -79,7% 0,978 / 0,991 
Cc 37,33 (-0,8%) 8,35 (-84,6%)*** -43,7% / -66,1% 0,992 / 0,991 
Vg 35,90 (+7,8%)*** 3,95 (-66,8%)*** -58,8% / -52% 0,973 / 0,98 
Vj 35,96 (+3,8%) 3,74 (-60,6%)** -49,6% / -56,7% 0,989 / 0,988 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as 
mudanças promovidas pelo alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não 
alagado) nos valores TEopt e Eopt. As diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores 
obtidos no período não alagado estão indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados paramétricos 
e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados considerados não paramétricos, respectivamente. PNA = período 
não alagado; PA = período alagado. 
 

Na Figura 3 estão apresentadas as curvas de resposta da condutância estomática a 

temperatura, no qual pode ser observado que para as temperaturas de 27 e 42 oC a maioria das 

espécies tolerantes exibiram diminuição dos valores de gs, excetuando Na e Ma na 

temperatura de 27 oC e Ad e Bl na temperatura de 42oC. Na temperatura de 34,5 oC apenas Gs 

exibiu diferença entre os períodos. Quanto as espécies não tolerantes foi observado diferença 

em todas as temperaturas entre os períodos de alagamento (Figura 3).  

A semelhança da fotossíntese e da transpiração foi observado que os efeitos da 

elevação da temperatura foliar sobre a condutância (�gs
opt

42) foram mais evidentes nas plantas 

sob alagamento (Tabela 3).  

Tabela 3. Temperatura ótima para a condutância estomática (Tgsopt), condutância estomática na 
temperatura ótima (gsopt), mudança percentual da condutância estomática com o aumento da 
temperatura ótima até 42 oC (�gsopt

42) e coeficiente de determinação (r2) referente a Figura 3 em dez 
espécies arbóreas crescendo em áreas alagadas na Amazônia Central. 

Espécies Tgsopt (oC) gsopt �gs
opt

42 
(PNA / PA) 

r2 
(PNA / PA) 

Na 29,51 (+4,3%) 0,295 (-8,3%) -50,8% / -67,6% 0,995 / 0,993 
Ma 31,21 (+5,6%)* 0,157 (-4,1%) -54,3% / -80,6% 0,996 / 0.993 
Ad 30,57 (+5,7%)*** 0,257 (-18%) -67,8% / -88,1% 0,989 / 0,995 
Bl 28,76 (+11,4%)*** 0,121 (-21%)* -58,5% / -72,1% 0.992 / 0,997 
Cr 30,61 (+3,1%) 0,892 (-35,3%)* -32,1% / -62,5%  0,989 / 0,997 
Gs 29,03 (+5,5%) 0,307 (-30,9%)* -61,5% / -82,0%  0,997 / 0.993 
Pe 31,15 (+2,4%) 0,216 (-27,3%) -83,4% / -93,1% 0.991 / 0.989 
Cc 30,16 (+7,8%)** 0,416 (-88%)*** -75,5% / -86,8 0,99 / 0,965 
Vg 29,00 (+17,3%)*** 0,179 (-73,7%)*** -79,4% / -82,2% 0,987 / 0,992 
Vj 29,93 (+9,2%)** 0,151 (-66,7%)** -65,8% / -76,3% 0,985 / 0,868 

Média de dez repetições por espécie no período não alagado e porcentagens entre parêntesis referentes as mudanças promovidas pelo 
alagamento (positiva ou negativa relativas aos valores obtidos no período não alagado) nos valores Tgsopt e gsopt. As diferenças significativas 
(P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores obtidos no período não alagado estão indicados por *, ** e *** pelo teste t de Student para 
os dados paramétricos e pelo teste U de Mann-Whitney para os dados considerados não paramétricos, respectivamente. PNA = período não 
alagado; PA = período alagado. 
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Figura 1. Curvas de resposta da fotossíntese (Pn) a temperatura foliar (T) em dez espécies arbóreas tropicais (a-
j) em dois períodos de alagamento. Diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores 
obtidos no período não alagado estão indicadas por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados 
considerados como paramétricos e teste U de Mann-Whitney para os dados considerados como não 
paramétricos. 
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Figura 2. Curvas de resposta da transpiração (E) a temperatura foliar (T) em dez espécies arbóreas tropicais (a-j) 
em dois períodos de alagamento. Diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas aos valores 
obtidos no período não alagado estão indicadas por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados 
considerados como paramétricos e teste U de Mann-Whitney para os dados considerados como não 
paramétricos. 
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Figura 3. Curvas de resposta da condutância estomática (E) a temperatura foliar (T) em dez espécies arbóreas 
tropicais (a-j) em dois períodos de alagamento. Diferenças significativas (P<0,05, P<0,01 e P<0,001) relativas 
aos valores obtidos no período não alagado estão indicadas por *, ** e *** pelo teste t de Student para os dados 
considerados como paramétricos e teste U de Mann-Whitney para os dados considerados como não 
paramétricos. 
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Discussão 

 

Nas regiões tropicais as temperaturas poderão aumentar de 2 a 5˚ C com o 

aquecimento global (Cramer et al. 2004, Zhang et al 2001), sendo esperado que as 

temperaturas nos trópicos aumentem menos que nas regiões temperadas e árticas. Contudo, 

plantas crescendo em regiões tropicais tendem a apresentar mais sensibilidade ao aumento da 

temperatura que plantas de regiões temperadas, considerado que as plantas de regiões 

temperadas estão mais adaptadas a grande amplitude de temperatura quando comparada com 

espécies tropicais o que indica que os impactos negativos do aquecimento global sobre as 

florestas tropicais podem ser maiores que em regiões temperadas (Cunningham and Read, 

2002; 2003).  

Plantas crescendo sob condições que promovam um aumento da temperatura foliar 

(e.g. alta irradiância, baixa umidade relativa do ar, altas temperaturas, deficiência hídrica) em 

geral tendem a apresentar um aumento na temperatura ótima para a fotossíntese (TPnopt) 

comparada com as mesmas plantas sob condições ideais (Battaglia et al., 1996; Cunningham 

and Read, 2002; Tribuzi, 2005; Kattge and Knor, 2007; Niu et al., 2007). Nesse estudo, o 

valor de TPnopt aumentou em média (considerando todas as espécies) 1,63 oC ( espécies 

adaptadas ~ 1,16 oC; espécies não adaptadas ~ 2,72 oC) devido ao alagamento (Tabela 1). 

Esse aumento em TPnopt foi acompanhado por um aumento médio de 2,16 oC na temperatura 

ótima para a condutância estomática (Tgsopt) (Tabela 2). O aumento nos valores de TPnopt e 

Tgsopt sob alagamento pode ser uma resposta de aclimatação do aparato fotossintético ao 

aumento da temperatura foliar ocasionado pela diminuição da capacidade de dissipação do 

calor latente pela transpiração, já que no período alagado a transpiração diminuiu em média 

35,6% (plantas adaptadas ~ -20,5% e plantas não adaptadas ~ -70,7%) (ver Tabela 2). Por sua 

vez, um dos fatores mais determinantes para a diminuição da transpiração das plantas sob 

alagamento deve ter sido a diminuição da condutância estomática ocasionado pelo 

fechamento dos estômatos (ver Figura 3 e Tabela 3) sendo esta diminuição uma das primeiras 

respostas da planta ao alagamento tanto em espécies tolerantes quanto em espécies não 

tolerantes a hipoxia (Lavinsky et al., 2007; Lopez and Kursar 1999; Davanso et al, 2002; 

Mielke et al., 2003; 2005). Pequenas taxas de transpiração podem significar uma diferença de 

alguns graus na temperatura foliar que em condições de alta temperatura do ar pode significar 

a diferença entre a sobrevivência e o colapso fisiológico / morte dos tecidos.  

A fotossíntese na temperatura ótima (Pnopt) diminuiu como conseqüência dos efeitos 

do alagamento. Essa diminuição pode ser atribuída tanto ao fechamento estomático quanto a 



 90 

fatores não estomáticos (Pezeshki 2001). Contudo, a limitação estomática provavelmente seja 

o fator mais decisivo para a redução da fotossíntese (Koslowski 1997). Nesse estudo pode ser 

observado que as espécies não tolerantes exibiram a maior redução de Pnopt e que por sua vez 

também apresentaram as maiores reduções de gsopt, indicando a forte relação entre Pnopt e gsopt 

(Mielke et al., 2003; Li et al., 2007).  

A resposta da fotossíntese ao aumento da temperatura é parabólica aumentando até a 

temperatura ótima e decrescendo a medida que a temperatura aumenta a valores extremos 

(Figura 1). Comportamento semelhante tem sido observado em diversos trabalhos (Tribuzi, 

2005; Niu et al. 2007; Pimentel et al., 2007; Alonso et al., 2008). Analisando-se os efeitos do 

aumento da temperatura sobre a capacidade das plantas em assimilar carbono foi observado 

que a fotossíntese líquida diminuiu em média 44,4% no período não alagado e 67% no 

período alagado quando comparadas a fotossíntese na temperatura ótima e na temperatura de 

42oC, indicando que o aumento na temperatura afetou pelo menos uma das etapas do processo 

fotossintético (Figura 1 e na Tabela 1). Dentre os efeitos causados pelo aumento da 

temperatura na diminuição da fotossíntese das plantas podemos citar: o aumento da 

respiração, a diminuição da estabilidade das membranas, danos causados no aparato 

fotoquímico, aumento da fotorrespiração, a desestruturação / inativação de enzimas 

envolvidas na fixação e redução do CO2, a diminuição da difusão do CO2 no mesófilo foliar, o 

aumento da resistência estomática, um acúmulo de carboidratos e uma diminuição do fator 

especificidade da Rubisco (Baldocchi and Amthor, 2001; Medlyn et al., 2002 a, b; Pons and 

Welschen, 2003; Bernachi et al., 2001; Sage and Kubien, 2007; Schrader et al., 2007). 

Adicionalmente, Fuller (2006) estudando folhas expostas ao sol verificou que a baixa ativação 

da Rubisco sob alta temperatura causada por uma inativação mais rápida da Rubisco e por 

uma reativação mais lenta da enzima termosensitiva que a Rubisco ativase conduz a uma 

limitação da fotossíntese, enquanto que a cadeia transportadora de elétrons ainda pode 

continuar funcionando, indicando que a etapa bioquímica da fotossíntese é mais sensível ao 

aumento da temperatura que a etapa fotoquímica da fotossíntese. Nesse estudo verificou-se 

que a diminuição da fotossíntese com o aumento da temperatura a partir de TPnopt foi 

acompanhada pela diminuição da condutância estomática, sugerindo que parte da redução da 

Pn até a temperatura de 42 oC pode ser em parte explicada pela redução nos valores de gs (ver 

Figuras 1 e 3). Resultados semelhantes foram observados por Pons e Welschen (2003) 

estudando Eperua glandiflora e Chang e Lin (2007) estudando Litchi chinensis que 

concluíram que a diminuição da abertura estomática com o aumento da temperatura foliar 

contribuiu para a diminuição da fotossíntese.  
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A temperatura foliar das plantas no campo pode exceder em 10 oC a temperatura do ar 

(Moore et al., 1998; Haldimann et al., 2005, Tribuzi, 2005). Sendo assim, a transpiração 

exerce um papel determinante para a manutenção da temperatura foliar em níveis adequados 

para a fotossíntese. As altas taxas de transpiração podem ser efetivas na prevenção de altas 

temperaturas foliares quando estas estão expostas à alta irradiância, considerando que grande 

parte dessa energia pode ser dissipada na forma de calor latente (Nobel, 1991; Bazzaz, 1996). 

Segundo Gates (1964) uma taxa de transpiração de 1,84 mmol m-2 s-1 pode promover uma 

diminuição da temperatura foliar em até 5oC. Nesse estudo, pode-se verificar que o 

alagamento promoveu uma diminuição mais intensa da transpiração da TEopt até TE de 42oC, 

quando comparada com as plantas no período seco. Esses resultados sugerem que a 

diminuição da capacidade da planta em manter a temperatura foliar em níveis adequados para 

os processos fotossintéticos como conseqüência da diminuição da capacidade de troca de 

calor entre a folha e o ambiente podem ter contribuído para a diminuição da fotossíntese no 

período alagado. Nesse sentido, as plantas crescendo em áreas alagáveis estariam bem mais 

suscetíveis ao aumento da temperatura do ar causado pelo aquecimento global que plantas sob 

condições ideais, pois a semelhança de plantas sob condições de baixa disponibilidade hídrica 

(Liberato et al., 2006) a diminuição da transpiração em plantas alagadas permitiriam um 

aumento mais rápido temperatura foliar a temperaturas críticas, prejudicando o aparato 

enzimático da etapa bioquímica da fotossíntese e conseqüentemente diminuindo mais 

acentuadamente a capacidade dessas plantas em assimilar carbono.  

Os resultados de �Pnopt
42, �Eopt

42 e �gs
opt

42 também demonstraram que os efeitos ao 

aumento da temperatura sobre as trocas gasosas está mais relacionado com a espécie do que 

com a estratégia de tolerância ao alagamento (ver Tabelas 1, 2 e 3). Por exemplo, Ad exibiu 

maiores reduções de fotossíntese com o aumento da temperatura que as espécies de Vismia 

(Tabela 1) e Ad e Pe exibiram maior diminuição da transpiração e da condutância com o 

aumento da temperatura que Cc, Vg e Vj (Tabelas 2 e 3). Nesse sentido, alguns trabalhos têm 

demonstrado que características relacionadas a morfologia foliar (e.g. tamanho, coloração, 

presença de estruturas como tricomas, espessura e composição da cutícula foliar, tamanho e 

densidade dos estômatos) e a tolerância a altas temperaturas devem ser consideradas quanto a 

resposta das mesmas ao aumento da temperatura (Sharkey 2005; Wahid et al., 2007; Nicotra 

et al., 2008). Adicionalmente, as diferenças entre as espécies foram consideradas por Niu et 

al. (2007) como o ponto chave das controvérsias quanto aos efeitos do aquecimento global 

sobre as trocas gasosas foliares. Os resultados neste estudo também sugerem que o aumento 

da temperatura poderá promover mudanças na distribuição e composição de espécies que 
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habitam áreas alagáveis, pois plantas tolerantes ao alagamento poderão sair do sistema por 

não conseguirem superar as condições desfavoráveis causadas pelo efeito conjunto do 

alagamento com o aumento da temperatura.  

 

Conclusão 

 

O alagamento promoveu mudanças na temperatura ótima para as trocas gasosas das 

espécies, indicando um mecanismo de aclimatação das plantas sob alagamento quanto a 

resposta ao aumento da temperatura. A resposta estomática demonstrou ser determinante no 

que tange as mudanças na fotossíntese e na transpiração. Sob altas temperaturas, as plantas 

tendem a apresentar o fechamento estomático, diminuindo significativamente a capacidade de 

assimilação de carbono e a transpiração. Essa diminuição da fotossíntese e da transpiração foi 

agravada no período alagado, pois a hipoxia / anoxia é uma condição que por si só promove a 

diminuição da condutância estomática e conseqüentemente das trocas gasosas. Em adição a 

limitação da entrada de CO2 no mesofilo foliar promovido pelo alagamento, a perda de 

capacidade de resfriamento foliar permeada pela transpiração pode agravar a diminuição da 

fotossíntese. 
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Capítulo IV. Uma análise comparativa de três modelos de fotossíntese em 

resposta a irradiância em espécies arbóreas tropicais crescendo em áreas 

alagadas na Amazônia Central7 
 

Introdução 

 

As florestas tropicais desempenham importante papel na manutenção dos fluxos 

regionais e globais de CO2 podendo contribuir com até 50% da produtividade primária global 

(Grace et al. 2001). Assim, vários estudos têm sido realizados com o intuito de quantificar a 

assimilação e a emissão de CO2 em diferentes tipos de florestas e nas diferentes espécies que 

compõem esses ecossistemas florestais (Zhan et al. 2003; Oren et al. 2006; Stoy et al. 2006; 

Mercado et al. 2006).  

Estudos recentes têm sugerido que as florestas tropicais maduras podem estar agindo 

como drenos de carbono. Outros trabalhos, envolvendo modelagem terrestre, têm sugerido 

que a floresta Amazônica não perturbada pode ser um forte dreno de CO2, em especial, 

quando as condições climáticas são favoráveis, ou pode contribuir para emissão de carbono 

em períodos climáticos desfavoráveis (e.g. períodos severos de El Niño) (Tian et al. 1998). 

Assim, o impacto das mudanças climáticas na floresta Amazônica tem sido um motivo de 

grandes controvérsias, com estimativas variando de uma massiva assimilação até uma 

massiva emissão de carbono pelas florestas (Fearnside 2005).  

Uma das alternativas para se compreender o balanço dos fluxos de CO2 na floresta têm 

sido os estudos de modelagem (Zhan et al. 2003; Oren et al. 2006; Stoy et al. 2006; Mercado 

et al. 2006). Os modelos de fotossíntese têm desempenhado um papel chave nas estimativas 

de produção primária da vegetação sob diferentes condições e tem sido utilizado na 

modelagem de ecossistemas (Zhan et al. 2003; Gao et al. 2004; Stoy et al. 2006). Nesse 

cenário, modelos mecanísticos de fotossíntese como o modelo bioquímico desenvolvido por 

Farquhar et al. (1980), para plantas C3 tem sido preferidos e largamente utilizados por muitos 

cientistas para estudar os mecanismos da fotossíntese (Peri et al. 2005). Contudo, esses 

modelos são, em geral, derivados do conhecimento de relações quantitativas de diversos tipos 

de moléculas envolvidas nos processos bioquímicos da fotossíntese, requerendo a calibração 

extensiva de grande número de parâmetros bem como uma parametrização complexa (Cannell 

and Thornley 1998). Além disso, o detalhamento dos processos bioquímicos requeridos nos 

                                                 
7 Escrito conforme as normas da revista Trees 
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modelos mecanísticos nem sempre são vantajosas quando comparadas com modelos 

empíricos utilizados para quantificar a fotossíntese de uma simples folha (Gao et al. 2004). 

Devido a complexidade dos modelos mecanísticos (modelos bioquímicos), os modelos 

empíricos têm sido usados para obter informações a partir das curvas de resposta da 

fotossíntese a irradiância em plantas sob diferentes condições (Sullivan et al. 1996; 

Eschenbach et al. 1998; Mielke et al. 2003; Morais 2003).  

Como resultado da utilização de diferentes modelos empíricos na literatura, têm sido 

observadas grandes diferenças na estimativa de parâmetros importantes como a fotossíntese 

líquida máxima (Pnmax), a respiração no escuro (Rd) e o rendimento quântico aparente (�) e 

essas diferenças tem promovido erros significativos na interpretação de cunho biológico dos 

dados. Contudo, apesar das diferenças entre os modelos usados na literatura, a comparação 

das características e do comportamento entre os modelos empíricos no que tange a estimativa 

de parâmetros fotossintéticos e precisão no ajuste tem recebido pouca atenção no ambiente 

científico. 

Portanto, o objetivo deste estudo foi investigar as diferenças na estimativa dos 

principais parâmetros fotossintéticos obtidos da curva de resposta da fotossíntese a 

irradiância, a saber, Pnmax, Rd e � a partir de três modelos empíricos tradicionais (hipérbole 

não retangular, hipérbole retangular e exponencial) e analisar a precisão dos modelos no 

ajuste dos dados observados obtidos de dez espécies arbóreas tropicais no período alagado e 

não alagado em área de hidroelétrica na Amazônia central. 

 

Material e métodos 

 

Área de estudo e espécies estudadas 

 

O estudo foi conduzido em áreas alagadas pelo rio Uatumã, a montante e a juzante da 

barragem da Usina Hidrelétrica (UHE) de Balbina, Presidente Figueiredo-AM (01o 55'S e 59o 

28' W). Segundo a classificação de Koppen, o clima da região é do tipo Amw designativo de 

clima tropical chuvoso quente e úmido, com chuvas predominantemente de verão e alta 

umidade relativa do ar. As espécies estudadas foram: Alchornea discolor (Ad), Brosimum 

lactescens (Bl), Cassia reticulata (Cr), Genipa spruceana (Gs) Macrolobium angustifolium 

(Ma), Nectandra amazonum (Na), Parinari excelsa (Pe); Cecropia concolor (Cc), Vismia 

guianensis (Vg) e Vismia japurensis (Vj), sendo as três últimas não tolerantes ao alagamento 

(alta taxa de mortalidade sob hipoxia).  
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Determinação das curvas de resposta da fotossíntese a irradiância 

 

As curvas de resposta da fotossíntese a irradiância (Pn-I) (“curvas de luz) foram 

realizadas em folhas sadias e completamente expandidas de dez plantas por espécie (dez 

espécies) por período (períodos não alagado e alagado), gerando em um total de 200 curvas 

(Pn-I). As mensurações foram realizadas entre 7:30 e 16:30 h utilizando-se Analisador de gás 

infra-vermelho (IRGA) modelo LI-6400 (Li-cor, USA) equipado com uma fonte de luz 

artificial 6400-02B Red Blue. As curvas Pn-I foram mensuradas usando-se a rotina das 

“curvas de luz” do software OPEN 3.4 modificada para gravar os dados de fotossíntese em 11 

níveis de irradiância (PPFD: 0, 25, 50, 75, 100, 250, 500, 750, 1000, 1500, 2000 µmol quanta 

m-2 s-1) em ordem decrescente. O tempo mínimo de adaptação permitida para a realização da 

leitura em cada nível de luz (PPFD) foi de 120 s e o tempo máximo para a gravação de cada 

leitura foi de 300 s com valores máximos de coeficiente de variação (C.V.) de 1%. O Li-cor 

6400 foi ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol s-1, concentração de CO2 

(proveniente da mistura do CO2 proveniente de um cilindro com o CO2 atmosférico) e H2O 

dentro da câmara de medição em torno de 380 µmol mol-1 e 21 ± 3 mmol mol-1, 

respectivamente, e temperatura do bloco de 31 ± 1oC. Antes da determinação das curvas de 

luz as folhas eram submetidas a uma irradiância de 1000 µmol (quanta) m-2 s-1 durante um 

período de 5 a 10 min para a adaptação da folha a câmara de medição e só depois de adaptada 

as determinações das curvas Pn-I foram realizadas.  

 

Descrição dos modelos 

 

Os três modelos testados foram: (1) A hipérbole não retangular (Marshall and Biscoe 

1980), (2) a hipérbole retangular (Thornley 1976) e (3) o exponencial (Iqbal et al. 1997) (ver 

Tabela 1). 

 

Tabela 1. Descricão dos Modelos  

Descrição Modelos 

Hipérbole não retangular (NRH, 1) Pn = {[(�I + Pnmax + Rd) – ((�I + Pnmax + Rd)
2 – 4�I�(Pnmax + Rd))

0.5]/2�} - Rd 

Hipérbole retangular (RH, 2) Pn = �I(Pnmax + Rd)/ [�I + (Pnmax + Rd)] - Rd 

Exponencial (EXP, 3) Pn = (Pnmax + Rd) {1-exp[-�I/( Pnmax + Rd)]} - Rd 
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Nos modelos I é a irradiância (PPFD); Pn é a fotossíntese líquida (µmol CO2 m-2 s-1); 

Pnmax é a fotossíntese líquida máxima; Rd é a respiração no escuro (µmol CO2 m-2 s-1) 

correspondente ao valor de Pn quando I = 0 µmol CO2 m-2 s-1; � é a comvexidade 

(adimensional); e � é o rendimento quântico aparente da fotossíntese (mol CO2 mol quanta-1).  

A hipérbole não retangular (NRH) foi ajustada de acordo com o modelo 1 (ver tabela 

1). Para evitar a correlação entre � e � durante o ajuste da curva, � foi primeiramente 

calculado a partir do coeficiente angular da regressão linear referente a porção inicial da curva 

Pn-I, incluindo o ponto 0 (Rd) da curva (PPFD entre 0-100 µmol m-2 s-1). O resultado do efeito 

kok nas estimativas de � foi analisado nesse estudo. Nos modelos RH e EXP os valores de � 

foram estimados pelos modelos. 

Nesse estudo foram analisadas duas situações: na primeira todos os parâmetros 

fotossintéticos foram estimados pelo modelo, a saber, Rd, Pnmax e � ou � (dependendo do 

modelo usado); na segunda situação o valor de Rd medido pelo equipamento (IRGA) foi 

adicionado no modelo e somente Pnmax e � ou � foram estimados pelo modelo. O valor medido 

(ou observado) de � foi considerado como sendo o coeficiente angular da regressão linear 

referente a porção inicial da curva de resposta de Pn a I (PPFD) entre 0-100 µmol m-2 s-1; o 

valor observado de Rd foi considerado como o valor do fluxo de CO2 quando PPFD = 0 µmol 

m-2 s-1; e o valor medido de Pnmax foi considerado como a média dos valores de Pn quando 

PPFD � 1500 µmol m-2 s-1.  

 

Análise estatística 

 

Cada modelo foi ajustado para cada uma das 200 curvas Pn-I usando o algoritimo de 

Levemberg-Marquardt com base na rotina do programa Statistica, versão Windows 6.0 

(StatSoft Inc., 2003 East 14th Street, Tulsa, OK, USA). Os valores de entrada de Pnmax, Rd, � e 

� foram considerados como 10 µmol CO2 m-2 s-1, 0,1 µmol CO2 m-2 s-1, 0,01 mol CO2 mol-1 

fótons and 0,1, respectivamente, de acordo com a coerência dos valores preditos. Em alguns 

casos os valores de entrada de Pnmax, Rd, � e � foram modificados.  

Para cada modelo, o melhor ajuste foi verificado plotando a média das curvas 

modeladas para cada uma das dez curvas medidas para cada espécie em cada período, pela 

análise de resíduos, o coeficiente de determinação (r2), o erro comum de estimativa (Aud) e a 

raiz quadrada da média da soma dos erros ao quadrado (RMSE). O coeficiente r2 foi usado 

para avaliar a quantidade de variação explicada pela regressão, e é usada com freqüência na 

seleção da melhor regressão. Adicionalmente, devido ao coeficiente r2 proporcionar pesos 
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grandes aos valores observados que apresentem magnitudes grandes, foi usado também o erro 

comum de estimativa (Aud% = 	 (|(predito-observado)|/medido)*100/n)), para verificar o 

melhor ajuste. Como uma estatística alternativa para confirmar o melhor ajuste dos modelos 

foi apresentada à raiz quadrada da média da soma dos erros ao quadrado (RMSE) calculado 

como 
	Erro2/n. 

 

Resultados  

 

Comparação do ajuste das curvas Pn-I e das estimativas de Pnmax, Rd, � e � pelos modelos  

 

Todos os três modelos estudados foram considerados adequados (P < 0,013 para as 

espécies nos dois períodos) e apresentaram altos coeficientes de determinação (r2 > 0,94) para 

todas as espécies nos períodos não alagado (PNA) e alagado (PA) (Tabela 2). Comparando a 

qualidade de ajuste entre os modelos, foi observado que o modelo da hipérbole retangular 

(RH) apresentou, em geral, o melhor ajuste como demonstrado pelos baixos valores do erro 

comum de estimativa (Aud%) e raiz quadrada do erro médio (RMSE) para todas as espécies 

estudadas (Tabela 2). Por outro lado, o modelo da hipérbole não retangular (NRH) mostrou o 

pior ajuste quando comparado com os modelos RH e exponencial (EXP). 

Os três modelos exibiram uma distribuição ao acaso dos resíduos em torno dos valores 

preditos para todas as espécies nos dois períodos (Fig. 1). O modelo RH apresentou os 

menores valores de resíduos em todos os níveis de PPFD quando comparado com os modelos 

NRH e EXP (Fig. 1). Em geral, os modelos NRH e EXP apresentaram subestimativa nos 

valores de Pn em PPFD = 0, 25, 500, 750 e 1000 �mol m-2 s-1 uma superestimativa nos valores 

de Pn em PPFD = 50, 75, 100, 250, 1500 e 2000 �mol m-2 s-1 (Fig. 1). 

Nas Figuras 2.a-b, 2.c-d e 2.e-f estão plotados os valores preditos de fotossíntese 

líquida máxima (Pnmax), respiração no escuro (Rd) e rendimento quântico aparente (�) 

estimados pelos modelos, respectivamente, em relação aos respectivos valores medidos para 

200 plantas de dez espécies nos dois períodos de alagamento (alagado e não alagado). A 

melhor estimativa de Pnmax foi exibida pelo modelo EXP enquanto os modelos das hipérboles 

apresentaram superestimativa de Pnmax (Fig. 2a-b; Tabela 3). O modelo NHR exibiu valores 

preditos de Pnmax que variaram de 33,7 a 80,5% (PNA) e de 7,3 a 62,4% (PA) maiores que os 

valores medidos de Pnmax e o modelo RH apresentou valores de Pnmax que variaram de 11 a 

31,1% (PNA) e de 5,2 a 36,9% (PA) maiores que o valor de Pnmax medidos nas espécies 

estudadas (Tabela 3). Por outro lado, o modelo EXP apresentou boa estimativa dos valores de 
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Pnmax em todas as espécies. Em adição, o modelo EXP apresentou a melhor correlação entre 

os valores medidos e estimados de Pnmax enquanto NHR apresentou o pior. Para Rd foi 

observado que o modelo RH apresentou boa estimativa, exibindo superestimativa média de 

5,8% (PNA) e 9,9% (PA) quando considerada todas as espécies (Tabela 4). Por outro lado, os 

modelos NRH e EXP exibiram clara tendência em subestimar os valores de Rd. Foi observado 

também que em todos os modelos foram encontrados valores negativos de Rd estimados, 

indicando problemas quanto a interpretação desses dados (Fig. 2c-d). 

Comparando as estimativas de � pela regressão linear foi observado que os valores de 

� estimados a partir das regressões em que os pontos da região onde ocorre o efeito kok foram 

excluídos (PPFD < 20 �mol m-2 s-1) diminuíram em média 7,6% (PNA) e 8,9% (PA) 

comparado com os valores de � medidos (considerando todos os pontos - PPFD ~ 0-100 �mol 

m-2 s-1) (Tabela 5). Adicionalmente, foi verificado que o valor de � estimado pelo modelo RH 

foi em média 43,8 (PNA) e 70,0% (PA) maiores que os valores de � medido enquanto que os 

valores de � estimados pelo modelo EXP apresentaram substimativa de 1,2% para o período 

não alagado e uma superestimativa de 13,8% para o período alagado comparado com os 

valores de � medidos, considerando todas as espécies (Tabela 5) 
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Tabela 2. Índices estatísticos para acessar o desempenho quantitativo dos modelos da hipérbole não retangular (NRH), hipérbole retangular (RH) e 
exponencial (EXP) utilizados para descrever a resposta da fotossíntese ao aumento da irradiância, quando a respiração no escuro (Rd) foi estimada pelos 
modelos, em dez espécies tropicais no período não alagado (PNA) e no período alagado (PA).  

Hipérbole não retangular Hipérbole retangular Exponencial 
Não alagado (PNA) Alagado (PA) Não alagado (PNA) Alagado (PA) Não alagado (PNA) Alagado (PA) 

 
Espécies 

r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE 
N. amazonum 0,993 27,8 0,496 0,994 22,9 0,450 0,999 5,3 0,166 0,999 5,5 0,175 0,997 12,8 0,343 0,997 9,4 0,313 
M.angustifolium 0,990 20,4 0,456 0,992 14,9 0,354 1,000 4,7 0,099 0,998 6,3 0,168 0,993 11,4 0,368 0,996 5,9 0,246 
A. discolor 0,990 31,3 0,595 0,990 20,9 0,482 0,999 3,9 0,153 0,999 4,9 0,110 0,993 20,9 0,487 0,993 15,5 0,396 
B. lactescens 0,975 28,3 0,605 0,984 21,6 0,440 0,994 9,7 0,300 0,998 4,4 0,136 0,977 24,4 0,578 0,988 16,5 0,392 
C. reticulata 0,997 33,7 0,623 0,996 17,8 0,661 0,999 15,4 0,284 1,000 5,5 0,184 0,999 5,0 0,246 0,999 4,5 0,270 
G. spruceana 0,995 19,3 0,402 0,994 16,1 0,353 0,999 6,4 0,203 0,998 6,2 0,184 0,998 8,8 0,246 0,998 6,9 0,220 
P. excelsa 0,992 19,4 0,377 0,995 12,0 0,268 1,000 3,4 0,075 0,996 9,9 0,241 0,996 10,7 0,280 0,998 3,3 0,164 
C. concolor 0,996 26,9 0,541 0,975 17,8 0,211 0,999 8,3 0,249 0,999 4,2 0,051 0,999 8,4 0,244 0,982 12,0 0,177 
V. guianensis 0,987 17,1 0,523 0,972 16,1 0,128 0,999 4,4 0,133 0,989 10,2 0,081 0,990 10,3 0,456 0,983 8,1 0,099 
V. japurensis 0,981 31,4 0,587 0,971 16,7 0,150 0,996 7,8 0,257 0,999 5,3 0,032 0,984 24,7 0,545 0,987 9,5 0,100 
Média  0,990 25,6 0,520 0,986 17,7 0,350 0,998 6,9 0,192 0,998 6,2 0,136 0,993 13,8 0,379 0,992 9,2 0,238 
Coeficiente de determinação (r2); erro comum de estimativa (Aud(%)); raiz quadrada da média da soma dos erros ao quadrado (RMSE).  
 
 
Tabela 3. Valores medidos e estimados da fotossíntese máxima (Pnmax) pelos três modelos quando a respiração no escuro (Rd) foi estimada pelos 
modelos, em dez espécies tropicais no período não alagado e no período alagado. 

Medido Hipérbole não retangular Hipérbole retangular Exponencial 
Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado 

Épecies 

Média (min-max) Média (min-max) % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 

N. amazonum 15,1 (11,6-19,3) 14,2 (11,7-17,1) 38,5 0,888 36,1 0,766 16,4 0,995 16,2 0,998 -2,0 0,996 -1,9 0,994 
M.angustifolium 11,9 (9,3-15,6) 10,4 (7,5-13,0) 33,7 0,987 29,7 0,508 11,9 0,997 12,2 0,996 -3,5 0,998 -2,3 0,995 
A. discolor 14,4 (10,1-18,2) 11,6 (6,5-16,9) 70,9 0,473 62,4 0,671 25,8 0,778 22,4 0,940 1,5 0,920 -0,1 0,982 
B. lactescens 10,4 (7,2-13,4) 9,2 (5,9-10,9) 80,5 0,414 55,1 0,641 11,0 0,971 14,2 0,967 -3,2 0,995 -2,0 0,983 
C. reticulata 27,3 (24,8-30,1) 26,6 (21,3-32,4) 43,3 0,754 49,5 0,525 31,1 0,877 36,9 0,945 3,1 0,974 5,2 0,982 
G. spruceana 14,4 (12,0-16,5) 12,0 (10,5-15,3) 34,4 0,982 31,0 0,978 17,1 0,975 15,3 0,997 -1,5 0,993 -1,6 0,996 
P. excelsa 11,1 (9,6-14,3) 9,6 (7,1-12,9) 37,5 0,889 24,6 0,952 14,0 0,985 13,3 0,992 -2,4 0,994 -2,0 0,990 
C. concolor 22,8 (17,2-27,7) 3,0 (0,1-9,3) 45,4 0,779 29,5 0,949 27,4 0,898 7,6 0,998 1,9 0,970 -6,8 0,998 
V. guianensis 11,6 (7,7-16,1) 1,5 (0,8-2,5) 43,2 0,671 20,7 0,818 16,3 0,861 10,0 0,972 -0,5 0,860 -2,7 0,977 
V. japurensis 11,1 (7,8-13,1) 2,1 (0,0-4,9) 59,0 0,639 7,3 0,988 16,6 0,876 5,2 0,998 -1,4 0,907 -4,9 0,999 
Todas as espécies  15,0 (7,2-30,1) 10,0 (0,0-32,4) 48,3 0,861 41,0 0,958 20,8 0,980 20,9 0,986 -0,2 0,992 -0,1 0,997 

Média (min-max) de dez repetições por espécie nos períodos não alagado e alagado. As porcentagens (%) representam as mudanças (positivo ou 
negativo relativo ao valor medido) que ocorreu em Pnmax estimado pelos modelos NRH, RH e EXP. r2 é o coeficiente de determinação. 
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Tabela 4. Valores medidos e estimados da respiração no escuro (Rd) pelos três modelos em dez espécies tropicais nos dois períodos  
Medido Hipérbole não retangular Hipérbole retangular Exponencial 

Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado 
Espécies 

Média (min-max) Média (min-max) % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 

N. amazonum 1,44 (0,77-2,51) 1,37 (0,95-2,79) -62,6 0,916 -60,5 0,955 16,2 0,890 18,4 0,893 -27,3 0,852 -23,8 0,872 
M.angustifolium 0,61 (0,43-0,88) 0,80 (0,43-1,04) -128,9 0,412 -85,2 0,829 26,1 0,882 25,7 0,780 -56,1 0,240 -26,3 0,783 
A. discolor 1,73 (0,86-2,27) 1,84 (1,19-2,69) -60,2 0,891 -50,2 0,878 -9,0 0,680 -6,1 0,815 -37,9 0,777 -32,8 0,794 
B. lactescens 0,74 (0,45-1,17) 0,83 (0,54-1,17) -150,3 0,328 -104,7 0,655 -36,5 0,339 -20,5 0,509 -122,3 0,219 -74,8 0,513 
C. reticulata 1,63 (0,79-2,18) 2,04 (1,32-2,67) -67,4 0,903 -48,5 0,823 16,9 0,904 12,6 0,540 -21,6 0,880 -13,8 0,613 
G. spruceana 1,00 (0,59-1,45) 0,78 (0,61-1,06) -75,2 0,869 -86,5 0,761 29,1 0,969 32,4 0,833 -26,3 0,939 -22,4 0,685 
P. excelsa 0,56 (0,30-1,03) 0,72 (0,47-1,43) -130,3 0,759 -67,6 0,252 20,4 0,810 42,8 0,714 -64,7 0,731 -9,0 0,393 
C. concolor 1,50 (0,99-2,49) 0,97 (0,40-1,69) -68,6 0,612 -38,4 0,682 15,7 0,601 1,7 0,921 -26,3 0,561 -13,8 0,805 
V. guianensis 1,08 (0,77-1,48) 0,88 (0,45-1,20) -77,1 0,488 -25,0 0,963 10,0 0,664 5,5 0,907 -39,1 0,518 -2,6 0,972 
V. japurensis 1,21 (0,70-2,04) 0,68 (0,40-1,00) -92,1 0,802 -45,8 0,637 -26,7 0,706 3,4 0,963 -71,6 0,730 -8,7 0,851 
Todas as espécies  1,15 (0,30-2,51) 1,09 (0,40-2,79) -81,7 0,770 -58,3 0,692 5,8 0,749 9,9 0,839 -43,1 0,707 -23,0 0,741 

Média (min-max) de dez repetições por espécie nos períodos não alagado e alagado. As porcentagens (%) representam as mudanças (positivo ou negativo relativo ao 
valor medido) que ocorreu em Rd estimado pelos modelos NRH, RH e EXP. r2 é o coeficiente de determinação. 
 
Tabela 5. Valores medidos (incluindo os pontos da região do efeito kok) e estimado do rendimento quântico aparente (�) a partir da inclinação inicial 
excluindo os pontos do efeito kok, e � estimado pelos modelos RH e EXP quando a respiração no escuro (Rd) foi estimada pelos modelos, em dez 
espécies tropicais nos dois períodos. 

Medido � estimado excluindo o efeito kok Hipérbole retangular Exponencial 
Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado 

 
Espécies 

Média (min-max) Média (min-max) % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 

N. amazonum 0,054 (0,047-0,061) 0,052 (0,047-0,054) -6,0 0,952 -6,0 0,916 53,8 0,209 57,8 0,166 2,8 0,247 5,9 0,218 
M.angustifolium 0,048 (0,043-0,053) 0,046 (0,038-0,053) -6,5 0,918 -8,3 0,988 61,9 0,009 79,5 0,670 6,4 0,001 19,7 0,652 
A. discolor 0,047 (0,036-0,055) 0,041 (0,030-0,052) -9,6 0,952 -12,0 0,930 31,6 0,885 37,0 0,773 -9,5 0,862 -9,5 0,735 
B. lactescens 0,043 (0,033-0,054) 0,036 (0,027-0,045) -9,4 0,974 -12,3 0,926 24,6 0,034 36,2 0,818 -24,7 0,178 -13,8 0,793 
C. reticulata 0,058 (0,053-0,068) 0,052 (0,045-0,059) -7,0 0,626 -3,9 0,948 35,8 0,638 30,4 0,509 2,7 0,451 1,4 0,554 
G. spruceana 0,049 (0,043-0,067) 0,044 (0,038-0,048) -5,3 0,982 -6,7 0,884 56,5 0,946 65,1 0,580 6,0 0,952 12,9 0,201 
P. excelsa 0,041 (0,034-0,052) 0,041 (0,026-0,057) -7,5 0,989 -4,6 0,975 54,4 0,832 79,4 0,808 1,2 0,786 20,6 0,713 
C. concolor 0,056 (0,047-0,066) 0,020 (0,007-0,041) -6,6 0,457 -15,6 0,993 38,2 0,317 117,5 0,774 0,4 0,304 38,7 0,762 
V. guianensis 0,049 (0,038-0,057) 0,017 (0,012-0,021) -7,4 0,902 -13,9 0,781 56,5 0,637 184,2 0,013 2,9 0,509 73,5 0,125 
V. japurensis 0,041 (0,033-0,049) 0,018 (0,005-0,034) -12,2 0,882 -22,6 0,994 21,7 0,665 147,5 0,753 -15,2 0,567 51,2 0,794 
Todas as espécies 0,049 (0,033-0,068) 0,037 (0,005-0,059) -7,6 0,923 -8,9 0,986 43,8 0,572 70,0 0,607 -1,2 0,647 13,8 0,680 

Média (min-max) de dez repetições por espécie nos períodos não alagado e alagado. As porcentagens (%) representam as mudanças (positivo ou negativo relativo ao 
valor medido) que ocorreu em � estimado excluindo o efeito kok e estimado pelos modelos RH e EXP. r2 é o coeficiente de determinação. 
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Figura 1. Valores do resíduo (medido menos predito) de dados de fotossíntese (Pn) obtidos após o ajuste dos 
modelos da hipérbole não retangular (branco), da hipérbole retangular (preto) e da exponencial (cinza) aos dados 
das curvas de resposta da fotossíntese a irradiância quando a respiração no escuro (Rd) foi estimada pelos 
modelos em dez espécies tropicais nos períodos não alagado e alagado.  
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Figura 2. Valores estimados e medidos da fotossíntese líquida máxima (Pnmax, A-B), 
respiração no escuro (Rd, C-D) estimado pelo modelo e rendimento quântico aparente (�, E-F) 
em dez espécies arbóreas tropicais nos períodos não alagado (A, C, E) e alagado (B, D, F). 
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Comparação do ajuste das curvas Pn-I e das estimativas de Pnmax, � e � pelos modelos quando 

Rd medidos foi mantido fixo, como valor medido  

 

Quando os dados de Rd observados foram inseridos no modelo para estimar Pnmax e �, 

foi observado que, em geral, a precisão dos três modelos diminuiu comparada com a situação 

em que o valor de Rd foi estimado, como demonstrado pela diminuição nos valores de r2 e 

pelo aumento nos valores de RMSE (comparar os valores da Tabela 2 com os valores da 

Tabela 6). Contudo, os modelos foram adequados (P < 0,01 para as espécies nos dois 

períodos) a semelhança dos modelos em que Rd foi estimado.   

A análise dos resíduos mostrou valores de resíduos mais elevados quando Rd 

observado foi adicionado nas regressões quando comparado com os resíduos apresentados 

pelos modelos no qual Rd foi estimado, especialmente no modelo NRH (Fig. 3). O modelo 

RH continuou mostrando baixos valores de resíduos em todos os niveis de PPFD que os 

modelos NRH e EXP (Fig. 3). A distribuição dos resíduos mostrou que quando os valores de 

Rd observados foram inseridos nos modelos, NRH e EXP exibiram superistimativa nos 

valores de Pn em PPFD = 25 �mol m-2 s-1 enquanto nas situações em que Rd foi estimada 

pelos modelos os valores de Pn em PPFD = 25 �mol m-2 s-1 apresentaram subestimativa 

(Comparar Fig. 3 com Fig. 1).  

Quanto aos parâmetros observados foi observada uma melhor estimativa dos valores 

de Pnmax pelo modelo NRH quando o valor de Rd observado foi inserido no modelo 

(Comparar valores da Tabela 7 com Tabela 3). Em RH e EXP foram observadas diferenças 

suaves, no qual o modelo EXP mostrou estimativas mais realísticas de Pnmax comparado com 

os dois modelos hiperbólicos. Para � , foi observado que RH e EXP exibiram melhor 

correlação linear entre os valores medidos e estimados, com altos valores de r2 quando o valor 

medido de Rd foi inserido no modelo (Tabela 8). Em adição, o modelo EXP apresentou 

estimativas mais realísticas de � comparado com o modelo RH. Para � no modelo NRH foi 

observado uma subestimativa em média de 7,0% (PNA) e 4.5% (PA) quando o valor 

observado de Rd foi adicionado nos modelos, considerando todas as espécies (Tabela 9).  
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Tabela 6. Índices estatísticos para acessar o desempenho quantitativo dos modelos da hipérbole não retangular (NRH), hipérbole retangular (RH) e 
exponencial (EXP) utilizados para descrever a resposta da fotossíntese ao aumento da irradiância, quando a respiração no escuro (Rd) medida foi 
adicionado nos modelos, em dez espécies tropicais no período não alagado (PNA) e no período alagado (PA).  

Hipérbole não retangular Hipérbole retangular Exponencial 
Não alagado (PNA) Alagado (PA) Não alagado (PNA) Não alagado (PNA) Alagado (PA) Não alagado (PNA) 

 
Espécies 

Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE r2 Aud(%) RMSE RMSE 
N. amazonum 0,987 40,8 0,705 0,988 35,6 0,641 0,999 12,3 0,189 0,999 12,1 0,202 0,996 15,2 0,387 0,996 12,2 0,344 
M.angustifolium 0,981 15,0 0,622 0,984 15,9 0,510 0,999 3,6 0,114 0,998 5,8 0,186 0,992 6,2 0,397 0,996 4,6 0,260 
A. discolor 0,977 55,6 0,878 0,976 40,7 0,740 0,999 10,6 0,176 0,999 8,0 0,136 0,989 35,6 0,621 0,988 25,7 0,520 
B. lactescens 0,954 23,8 0,824 0,967 27,3 0,641 0,993 5,2 0,315 0,998 5,0 0,149 0,968 15,9 0,681 0,982 17,3 0,475 
C. reticulata 0,993 52,5 0,924 0,993 27,2 0,908 0,999 4,3 0,310 1,000 6,9 0,223 0,999 21,0 0,310 0,999 7,4 0,309 
G. spruceana 0,990 19,9 0,586 0,988 16,5 0,515 0,998 9,0 0,232 0,998 6,4 0,206 0,998 5,8 0,277 0,997 5,3 0,244 
P. excelsa 0,984 15,9 0,545 0,990 13,9 0,377 1,000 2,7 0,087 0,995 9,8 0,267 0,994 7,2 0,320 0,998 2,4 0,166 
C. concolor 0,992 41,1 0,837 0,952 34,9 0,293 0,999 3,8 0,264 0,999 4,0 0,051 0,999 17,7 0,331 0,980 14,7 0,188 
V. guianensis 0,976 21,7 0,697 0,959 27,2 0,155 0,999 4,6 0,137 0,988 10,3 0,082 0,988 9,9 0,491 0,983 7,7 0,099 
V. japurensis 0,962 46,9 0,830 0,944 36,6 0,208 0,996 11,0 0,281 0,999 5,4 0,033 0,976 31,1 0,663 0,986 11,0 0,103 
Média 0,979 33,3 0,745 0,974 27,6 0,499 0,998 6,7 0,210 0,997 7,4 0,153 0,990 16,5 0,448 0,991 10,8 0,271 
Coeficiente de determinação (r2); erro comum de estimativa (Aud(%)); raiz quadrada da média da soma dos erros ao quadrado (RMSE).  
 
Tabela 7. Fotossíntese máxima (Pnmax) estimado pelos três modelos quando a respiração no escuro (Rd) medido foi 
adicionada aos modelos em dez espécies tropicais no período não alagado e no período alagado. 

Hipérbole não retangular Hipérbole retangular Exponencial 
Não alagado  Alagado Não alagado  Não alagado  Alagado Não alagado  

 
Espécies 

% r2 % r2 % r2 % r2 % r2 % r2 

N. amazonum 22,0 0,962 20,4 0,930 17,2 0,994 17,0 0,998 -2,8 0,993 -2,6 0,983 
M.angustifolium 17,0 0,993 13,4 0,869 12,4 0,997 12,5 0,993 -4,2 0,997 -3,1 0,984 
A. discolor 42,5 0,622 32,2 0,912 23,1 0,886 21,3 0,951 -1,1 0,960 -2,5 0,985 
B. lactescens 26,9 0,915 26,5 0,816 9,1 0,951 12,5 0,983 -7,6 0,954 -5,3 0,990 
C. reticulata 32,1 0,805 37,5 0,711 32,3 0,833 38,0 0,968 2,5 0,957 4,5 0,992 
G. spruceana 21,1 0,989 17,9 0,992 18,2 0,973 16,3 0,996 -1,9 0,991 -2,2 0,997 
P. excelsa 19,7 0,964 12,8 0,967 14,4 0,984 14,3 0,990 -3,3 0,991 -2,2 0,988 
C. concolor 32,2 0,814 33,2 0,977 28,3 0,902 7,6 0,997 1,2 0,968 -7,7 0,997 
V. guianensis 20,9 0,824 7,4 0,842 16,5 0,852 10,3 0,970 -1,7 0,849 -3,0 0,977 
V. japurensis 32,1 0,416 27,8 0,935 12,9 0,967 5,3 0,998 -6,0 0,990 -5,2 0,999 
Todas as espécies 27,7 0,945 34,3 0,972 20,8 0,985 21,2 0,986 -1,6 0,993 -1,1 0,997 
* Ver média (min-max) dos valores medidos de Pnmax na Tabela 3 
** As porcentagens (%) representam as mudanças (positivo ou negativo relativo ao valor medido) que ocorreu em Pnmax estimado 
pelos modelos NRH, RH e EXP. r2 é o coeficiente de determinação. 

 



 109 

Tabela 8. Rendimento quântico aparente (�) estimado pelos modelos RH e EXP quando a 
respiração no escuro (Rd) medido foi adicionada aos modelos em dez espécies tropicais no 
período não alagado e no período alagado. 

Hipérbole rectangular Exponencial 
Não alagado  Alagado  Não alagado  Alagado  

 
Espécies 

% r2 % r2 % r2 % r2 

N. amazonum 45,6 0,314 47,9 0,256 11,8 0,380 13,8 0,273 
M.angustifolium 53,8 0,042 67,1 0,630 16,9 0,055 26,0 0,678 
A. discolor 33,5 0,884 42,3 0,706 2,8 0,892 9,4 0,741 
B. lactescens 39,7 0,415 45,9 0,793 4,4 0,389 9,6 0,771 
C. reticulata 30,7 0,881 25,4 0,696 7,0 0,834 4,6 0,706 
G. spruceana 45,5 0,940 53,2 0,591 12,5 0,940 17,4 0,666 
P. excelsa 48,4 0,917 61,8 0,903 13,0 0,927 23,6 0,913 
C. concolor 33,1 0,578 114,7 0,820 6,3 0,633 53,0 0,907 
V. guianensis 52,4 0,848 169,1 0,003 15,8 0,859 77,2 0,109 
V. japurensis 37,0 0,828 142,6 0,874 2,3 0,744 59,1 0,928 
Todas as espécies 41,7 0,696 64,7 0,653 9,4 0,773 23,6 0,808 
* Ver média (min-max) dos valores medidos de � na Tabela 5 
** As porcentagens (%) representam as mudanças (positivo ou negativo relativo ao valor medido) que 
ocorreu em � estimado pelos modelos RH e EXP. r2 é o coeficiente de determinação. 

 

Tabela 9. Convexidade (�) medido e estimada pela NRH quando a respiração no escuro (Rd) 
medido foi adicionada aos modelos em dez espécies tropicais no período não alagado e no 
período alagado. 

Valor medido � quando Rd foi adicionado 
Não alagado  Alagado Não alagado  Alagado 

 
Espécies 

Média (min-max) Média (min-max) % r2 % r2 

N. amazonum 0,862 (0,824-0,909) 0,869 (0,815-0,897) 5,4 0,783 5,1 0,903 
M.angustifolium 0,867 (0,827-0,906) 0,890 (0,719-0,948) 5,9 0,973 5,2 0,960 
A. discolor 0,813 (0,713-0,922) 0,816 (0,652-0,897) 7,1 0,947 9,2 0,302 
B. lactescens 0,761 (0,610-0,903) 0,792 (0,578-0,893) 15,3 0,717 12,1 0,515 
C. reticulata 0,865 (0,839-0,883) 0,860 (0,799-0,901) 3,2 0,720 3,1 0,994 
G. spruceana 0,872 (0,856-0,887) 0,881 (0,864-0,918) 4,5 0,660 4,6 0,820 
P. excelsa 0,857 (0,831-0,888) 0,904 (0,860-0,992) 6,2 0,897 4,1 0,971 
C. concolor 0,858 (0,822-0,889) 0,908 (0,776-0,999) 3,9 0,679 1,5 0,611 
V. guianensis 0,858 (0,769-0,954) 0,950 (0,811-0,994) 6,9 0,894 2,9 0,917 
V. japurensis 0,767 (0,610-0,852) 0,966 (0,906-0,990) 13,5 0,864 3,3 0,105 
Todas as espécies 0,838 (0,610-0,954) 0,884 (0,578-0,999) 7,0 0,7334 4,5 0,724 
Média (min-max) de dez repetições por espécie nos períodos não alagado e alagado. As porcentagens 
(%) representam as mudanças (positivo ou negativo relativo ao valor medido) que ocorreu em � 
estimado pelo modelo NRH quando Rd medido foi adicionado ao modelo r2 é o coeficiente de 
determinação. 
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Figura 3. Valores do resíduo (medido menos predito) de dados de fotossíntese (Pn) obtidos após o ajuste dos 
modelos da hipérbole não retangular (branco), da hipérbole retangular (preto) e da exponencial (cinza) aos dados 
das curvas de resposta da fotossíntese a irradiância quando os valores medidos de respiração no escuro (Rd) 
foram incluídos nos modelos, em dez espécies tropicais nos períodos não alagado e alagado. *O valor do resíduo 
de Pn foi 0 em PPFD = 0 �mol m-2 s-1

 (Rd). 
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Figura 4. Valores estimados e medidos da fotossíntese líquida máxima (Pnmax, A-B), 
rendimento quântico aparente (�, E-F) e convexidade (�) em dez espécies arbóreas tropicais 
nos períodos não alagado (A, C, E) e alagado (B, D, F). 
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Discussão 

 

Nesse estudo todos os três modelos foram quantitativamente adequados (P < 0,013) para 

predizer o comportamento da fotossíntese em resposta a irradiância para cada espécie em cada 

período de alagamento. Resultados similares foram encontrados por Gomes et al. (2006) que 

verificou que os modelos NHR, RH e EXP foram quantitativamente adequados para a cultura do 

coqueiro. Para avaliar o melhor desempenho quantitativo entre os três modelos estudados foram 

observados os valores de r2, Aud% e RMSE. Os maiores valores de r2 e os menores valores de 

Aud% e RMSE encontrados para o modelo RH indicam que este apresentou melhor precisão e 

desempenho quantitativo quando comparado com os demais modelos na maioria das espécies nos 

dois períodos estudados. Alguns estudos têm usado o valor do teste F para comparar a 

variabilidade dos valores preditos com a variabilidade dos valores medidos no qual o menor valor 

absoluto de F indica o melhor desempenho quantitativo (Pachesky et al. 1996; Gomes et al. 

2006). Usando o teste F Gomes et al. (2006) concluiram que o modelo EXP apresentou o melhor 

desempenho quando comparado com as duas hipérboles.  

A análise dos resíduos deu suporte aos resultados mostrados pelos valores de Aud% e 

RMSE, indicando que o modelo RH apresentou o melhor ajuste comparado com os modelos EXP 

e NRH. Por outro lado, o modelo NHR mostrou que os maiores resíduos em torno dos valores 

preditos de Pn, excetuando C. concolor no período não alagado (Fig. 1). Para C. reticulata (PNA e 

PA) e C. concolor (PNA), os altos valores de resíduo podem estar relacionado com os altos 

valores de Pn que estas espécies exibiram. É interessante observar que em alguns PPFD em 

algumas espécies o comportamento da distribuição dos resíduos para o modelo RH foi diferente 

do encontrado para NHR e EXP, já que, onde o modelo RH mostrou valores superestimados do 

resíduo, NHR e EXP mostraram valores subestimado de resíduo e vice-versa (ver N. amazonum, 

G. spruceana, Fig 1).   

A estimativa de Pnmax variou dependendo do modelo utilizado. As melhores estimativas 

foram exibidas pelo modelo EXP enquanto NRH e RH apresentaram valores superestimados de 

Pnmax. Resultado similar foi encontrado por Gomes et al. (2006) que concluíram que os valores de 

Pnmax foram mais realísticos quando estimados pelo modelo EXP. A boa capacidade do modelo 

EXP para estimar Pnmax sugere que esse modelo empírico pode ser usado como um submodelo 

nos cálculos de predição em modelos de produtividade e modelos ambientais de balanço de CO2.  
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A estimativa mais realística de Rd foi exibida pelo modelo RH, enquanto os modelos EXP 

e NRH apresentaram tendência de subestimar Rd. A subestimativa de Rd pode ser intensa como 

observado nesse estudo para algumas plantas e, além disso, pode acarretar na estimativa de 

valores biológicamente impossíveis de se interpretar (ver Fig. 2c-d) no qual a estimativa de Rd 

alcançou valores negativos (nos modelos, Rd deve apresentar valor positivo). Resultado 

semelhante foi verificado por Vervuren et al. (1999) que observaram valores de Rd negativos para 

algumas espécies, sugerindo que nesses casos que a estimativa foi irreal. Esse fato pode ser 

problemático para a interpretação e a compreensão do balanço de CO2 em plantas e em tipos de 

vegetação.  

O cálculo de � variou entre os três modelos estudados. Primeiramente foi analisado o 

efeito da região kok na estimativa de �. O valor de � é estimado a partir do coeficiente angular da 

regressão linear exibida pela porção inicial da curva Pn – I, onde a fotossíntese líquida apresenta 

resposta linear ao aumento da irradiância. Nesse estudo foi observado que a exclusão dos pontos 

da região onde ocorre o efeito kok (Sharp et al. 1984) promoveu diminuição média de 7,6 (PNA) 

e 8,9% (PA) de � comparado com o valor de � calculado incluindo todos os pontos da região 

onde ocorre o efeito kok (e.g. PPFD = 0 µmol m-2 s-1). Resultados semelhantes foram observados 

por Clearwater et al. (1999) e Gonçalves and Santos Junior (2005 a) que encontraram diferenças 

em torno de 10 e 12,5%, respectivamente. De acordo com Leverenz (1987) essa diferença ocorre 

devido ao aumento da respiração mitocôndrial em baixos níveis de irradiância (PPFD < 20 µmol 

m-2 s-1). A inclusão dos pontos da região onde ocorre o efeito kok é responsável por aumentar o 

coeficiente angular da regressão linear da região inicial da curva, aumentando conseqüentemente 

os valores de �.  

Quando � foi estimado pelo modelo RH observou-se superestimativa comparada com os 

valores de � medidos (PPFD ~ 0-100 µmol m-2 s-1). Essa superestimativa tem sido demonstrada 

em diversos trabalhos (Mielke et al. 2003; Gomes et al. 2006). Adicionalmente, Hootsman and 

Vermaat (1991) encontraram bom ajuste para o modelo RH, contudo, com base nas 

superestimativa dos parâmetros fotossintéticos de Pnmax e � as como observado por Vervuren et 

al. (1999) e Iwakuma and Yasuno (1983), a aplicação ou utilização do modelo RH foi 

considerada não apropriada por estes autores. Os resultados também sugerem que os modelos RH 

e EXP apresentaram alta superestimativa para baixos valores de �. A correlação linear entre o 

valor de � estimado pelos modelos RH e EXP considerando todas as espécies foi alto (r2 > 0,92, 
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dado não mostrado) comparado com a relação entre o valor de � medido e o valor de � estimado 

pelo modelo RH (r2 > 0,57) e pelo modelo  EXP (r2 > 0,647) (ver Tabela 4), indicando que os 

princípios para o calculo de � pelos RH e EXP são semelhantes. 

Teoricamente, o máximo valor que � pode alcançar é 0,125 mol mol-1, referente a 8 mols 

de fótons que são requeridos para reduzir 1 mol de CO2 na ausência de fotorrespiração (Singsaas 

et al. 2001). Contudo, devido a fotofosforilação e a outros processos, o máximo valor de � fica 

em torno de 0,112 para a maioria das plantas C3 (Long et al. 1993). Comparando os valores de �, 

foi observado que aos valores estimados pelo modelo RH ficaram mais próximos do valor 

máximo teórico que � pode alcançar. Os resultados de � encontrados por vários pesquisadores 

dentro de um contexto amplo de experimentos com diferentes espécies e sob condições diversas 

tem sido de 30-85% menor que o valor de 0,125 (Clearwater et al. 1999, Marenco et al. 2001a, b; 

Singsaas et al. 2001; Santos Junior 2003; Gonçalves et al. 2005a, b). Os baixos valores de � 

podem ser resultantes dos fatores ambientais desfavoráveis (e.g. deficiência hídrica, hipoxia, alta 

irradiância) e/ou devido a processos fisiológicos que competem com a redução de CO2 como: a 

fotoinibição que provoca danos no aparato fotossintético (Groom and Baker 1992; Gonçalves et 

al. 2005 a), a fotorrespiração, (Sharkey 1988; Peterson 1990; Singsaas et al. 2001) e 

competidores alternativos como o NO-
3 a redução de oxigênio fora dos processos 

fotorrespiratórios (formação de espécies reativas de oxigênio) (Edwards and Walker 1983; 

Robinson 1988; Cornic and Briantais 1991).  

Assim, no que diz respeito a estimativa de �, todos os modelos se mostraram adequados. 

Contudo, deve ser evitada a comparação de valores de � estimadas por modelos diferentes, ou 

seja, quando os pesquisadores forem comparar os valores de � encontrados em seus trabalhos 

com o encontrado por outro autor devem prestar atenção se os valores de � foram estimados da 

mesma forma e pelo mesmo modelo.  

Para evitar problemas na estimativa de Rd (ver discussão acima), os valores observados 

(ou medidos) de Rd foram adicionados aos modelos e somente os parâmetros Pnmax e � ou � foram 

estimados pelos modelos. Essa solução foi utilizada em alguns trabalhos para evitar problemas de 

subestimativa de Rd, no qual muitas vezes poderia acarretar na estimativa de valores irreais de Rd 

(Clearwater et al. 1999; Vervuren et al. 1999; Gonçalves et al. 2005a, b). Quando o valor de Rd 

medido pelo IRGA foi incluído nos modelos, em geral, as regressões perderam precisão quanto 

ao ajuste da resposta de Pn a irradiância, comparada com a situação em que Rd foi estimada pelos 
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modelos, como demonstrado pela diminuição dos valores de r2 e pelo aumento nos valores de 

Aud% (excetuando RH no período não alagado) e RMSE. A perda de precisão foi mais evidente 

no modelo NRH que nos modelos EXP e RH. Esse resultado foi confirmado pela análise de 

resíduos no qual o modelo NRH apresentou um maior aumento dos valores de resíduo quando 

comparado com o aumento nos valores dos resíduos nos modelos RH e EXP. Isso indica que o 

uso do modelo NRH pode apresentar muito mais erros na modelagem da resposta da fotossíntese 

ao aumento da irradiância que os modelos RH e EXP. Adicionalmente, ficou claro que apesar do 

modelo NRH ser frequentemente usado, e preferido pelos cientistas, para as espécies estudadas 

nesse trabalho, este apresentou o pior desempenho quantitativo e o pior ajuste comparado com os 

modelos RH e EXP.  

Quanto a estimativa de Pnmax quando Rd observado foi acrescentado aos modelos, o 

modelo EXP continuou apresentando a melhor estimativa comparada com as duas hipérboles, 

sugerindo que o modelo EXP é o mais adequado para se estimar Pnmax em ambas as situações. Em 

relação a estimativa de �, o modelo EXP também apresentou melhor estimative quando 

comparado como o modelo RH. Esses resultados sugerem que o grande problema com modelo 

EXP está relacionado com a estimativa de Rd, pois quanto a estimativa de Pnmax e �, o modelo 

EXP apresentou ótima estimativa.  

Quanto a convexidade (�) os valores estimados foram em média iguais a 0,838 (PNA) e 

0,884 (PA) nos dois períodos de alagamento (Tabela 9). Quando o valor de Rd medido foi 

adicionado nos modelos, a estimativa de � apresentou um aumento médio de 7,0 e 4,5% nos 

períodos não alagado e alagado, respectivamente. Os valores de � encontrados nesse estudo 

foram maiores que os valores de � observados por Thomas and Bazzaz (1999), estudando 

espécies dipterocarpas (valores de � variaram de 0,20 a 0,80). Por outro lado, Santos Junior 

(2003) e Gonçalves et al. (2005a), encontraram valores de � que variaram de 0,85 a 0,97 em 

espécies arbóreas da floresta Amazônica. Baixos e altos valores de � estão relacionados com uma 

transição gradual e abrupta da curva de luz, respectivamente, entre a região onde a irradiância é 

limitante a região onde a irradiância está em níveis saturante (Thornley 1998). A convexidade 

tem sido relacionada com a saturação da irradiância nos cloroplastos, e com fatores como 

intensidade de luz, condições de estresse, concentração de pigmentos e morfologia foliar 

(Leverens 1987; Hirose and Werger 1987; Evans 1993; Ogren 1993; Kull and Niinementes 1998; 

Werner et al. 2001).  
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Conclusões 

 

Nesse estudo os três modelos foram quantitativamente adequados quanto ao ajuste dos 

dados observados de fotossíntese em resposta a irradiância para as dez espécies, nos períodos 

alagado e não alagado. Contudo, RH e EXP foram mais adequados que NRH, tanto na situação 

em que Rd foi estimado pelo modelo como na situação em que o valor de Rd observado foi 

adicionado ao modelo. Quanto às estimativas dos parâmetros consideráveis variações entre os 

valores de Pnmax, Rd e � estimados foram observadas pelos três modelos. Essas diferenças devem 

ser consideradas na interpretação e na comparação com dados de trabalhos que utilizam modelos 

distintos. Quanto às estimativas de fotossíntese, as duas hipérboles apresentaram superestimativa 

nos valores de Pnmax enquanto que EXP apresentou valores mais realísticos. Quanto à estimativa 

de Rd, RH apresentou as melhores estimativas (valores mais próximos dos valores observados) 

comparado com NRH e EXP. Contudo, todos os modelos apresentaram problemas quanto a 

estimativa de alguns valores de Rd, porque em algumas plantas, os valores de Rd estimados foram 

biologicamente impossíveis de serem explicados. Para evitar essa situação, em especial nos 

modelos NRH e EXP, a solução é adicionar o valor e Rd observado como termo da regressão. 

Quando Rd foi adicionado, EXP apresentou uma estiva mais realistica de Pnmax e � comparado 

com RH, e NRH continuou apresentando alta superestiativa de Pnmax.  

Assim, conclui-se que: a) é recomendado adicionar o termo Rd observado nas regressões a 

fim de se evitar problemas com estimativas irreais de Rd; b) O modelo NRH apesar de ser 

frequentemente utilizado, apresenta menor precisão no ajuste da curva de resposta da fotossíntese 

a irradiância e problemas de superestimativa de Pnmax comparado com os modelos RH e EXP; c) 

o modelo RH apresentou melhor precisão no ajuste da curva de resposta da fotossíntese a 

irradiância podendo ser utilizado para ajustar as curvas de luz. Contudo, o modelo RH apresenta 

probremas quanto à superestimativa de Pnmax e �; d) O modelo EXP apresentou a melhor 

estimativa de Pnmax e � e apesar de apresentar menor precisão no ajuste das curvas de luz quando 

comparado com o modelo RH, pode ser recomendado para acessar informações de parâmetros 

fotossintéticos estimados a partir das curvas de resposta da fotossíntese a irradiância em folhas de 

espécies tropicais crescendo em áreas alagadas na Amazônia Central. 
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CONCLUSÃO GERAL 

 

Nas espécies estudadas foram observadas diferentes respostas entre os dois grupos de 

tolerância ao alagamento. Quanto as estratégia de sobrevivência o grupo de espécies tolerantes 

composta por Nectandra amazonum (Na), Macrolobium angustifolium (Ma), Alchornea discolor 

(Ad), Brosimum lactescens (Bl), Cassia reticulata (Cr), Genipa spruceana (Gs) e Parinari 

excelsa (Pe) exibiu taxas de sobrevivência superior a 90% enquanto o grupo de espécies não 

tolerantes ao alagamento composta por Cecropia concolor (Cc), Vismia guianensis (Vg) e Vismia 

japurensis (Vj) exibiu taxas que variaram de 20 a 0%. Quanto ao comportamento ecofisiológico 

dos dois grupos foi demonstrado que o alagamento induziu a redução da fotossíntese e da 

transpiração em espécies tolerantes e não tolerantes a hipoxia, sendo que nas espécies não 

tolerantes a redução foi mais intensa variando de 80,9 a 88% para Pnmax e 70,1 a 82,4% para 

E2000. Essa diminuição de Pnmax e E2000 nas espécies não tolerantes pode ser atribuída em grande 

parte ao fechamento estomático, como demonstrado com a redução de 65,7 a 89,5% nos valores 

de gs2000. Adicionalmente, possíveis danos causados no aparato fotoquímico, como apresentado 

pela diminuição de α também podem ter contribuído para a redução da fotossíntese. Já as 

espécies tolerantes as mudanças nas trocas gasosas e nas características fotossintéticas foram 

mais brandas. Por meio do estudo mais detalhado dos processos fotossintéticos foi demonstrado 

também que nas espécies não tolerantes a diminuição da fotossíntese foi ocasionada não apenas 

pela diminuição de gs, mas também pela diminuição nas concentrações de pigmentos 

cloroplastídicos em torno de 26 a 35% nos valores de Chl a+b e 17-31% nos valores de Cx+c. 

Além disso, o alagamento também induziu forte diminuição nos índice de desempenho (PIABS) 

das espécies não tolerantes que variou de 60 a 71%. Essas mudanças fisiológicas foram 

acompanhadas pela epinastia, clorose e senescência precoce. Quanto as espécies tolerantes foi 

verificado a existência de dois grupos, a saber, um grupo que perde folhas e um grupo que não 

perdem folhas no período alagado. Os efeitos do alagamento foram claros nas espécies tolerantes 

que perdem folhas no período alagado (A. discolor e G. spruceana) no qual o alagamento induziu 

a diminuição nas concentrações de pigmentos e na eficiência da captura e do uso da energia 

luminosa nos processos fotossintéticos. As espécies tolerantes incluindo G. spruceana e A. 

discolor, apresentaram estratégias que envolveram uma regulação nas reações de transferência de 

elétrons e no desempenho fotossintético. Quanto ao status nutricional, o alagamento induziu 
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diminuição nas concentrações de N, P e Cu e aumento nas concentrações de Fe, Mn, Zn e Na nas 

espécies durante o período alagado em ambos os grupos, estando estas diferenças mais 

fortemente relacionadas com a espécie do que com a estratégia de tolerância. Por sua vez, a 

diminuição de PIABS pode estar associada a diminuição das concentrações de N, P e Cu pois a 

deficiência desses nutrientes podem ter acarretado na diminuição de clorofilas, da plastocianina e 

de proteínas importantes da etapa fotoquímica e bioquímica da fotossíntese. Assim, quanto ao 

comportamento ecofisiológico dos dois grupos de tolerância a hipoxia, foi demonstrado que as 

espécies tolerantes conseguem ajustar seu metabolismo para sobreviver ao período de alagamento 

e ao mesmo tempo não exibirem mudanças drásticas nas trocas gasosas, nas concentrações de 

pigmentos e no índice de desempenho, Por outro lado, as espécies não tolerantes apesar de 

apresentarem em um primeiro momento uma regulação do seu metabolismo tendem a ser 

incapazes de ajustar seu metabolismo a condição de hipoxia que dependendo da duração do 

período de inundação (em geral um tempo curto) pode provocar redução drástica nos valores de 

trocas gasosas e no índice de desempenho que por fim culmina com a morte das plantas como 

observada no campo.  

Quando os efeitos da temperatura foram associados ao efeito o alagamento os resultados 

demonstraram que as espécies exibiram regulação quanto a temperatura ótima para as trocas 

gasosas das espécies, indicando um mecanismo de aclimatação das plantas sob alagamento 

quanto a resposta ao aumento da temperatura. Sob altas temperaturas, as espécies apresentaram 

fechamento estomático, diminuindo significativamente a capacidade de assimilação de carbono e 

a transpiração. Essa diminuição da fotossíntese e da transpiração foi agravada no período alagado 

em especial nas espécies não tolerantes (Cc, Vg e Vj), já que a hipoxia / anoxia por si só reduz 

drasticamente os valores de gs nessas espécies. Em adição a limitação da entrada de CO2 no 

mesofilo foliar promovido pelo alagamento e a perda de capacidade de resfriamento foliar 

permeada pela transpiração pode agravar a diminuição da fotossíntese já que as plantas ficam 

mais suscetíveis a altas temperaturas foliares e consequentemente sujeita a uma condição de 

trabalho menos favorável do aparato enzimático. 

Quanto a técnica da fluorescência da clorofila a foi demonstrado que ela pode ser de 

grande valia para detectar e mapear as mudanças promovidas pelo alagamento no aparato 

fotossintético de espécies tolerantes e não tolerantes a hipoxia crescendo em áreas alagadas. 

Assim, com a utilização de ferramentas de acesso rápido, prático e não destrutivos será possível o 
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aumento da amostragem de parâmetros fisiológicos de plantas crescendo em ambientes alagados 

sendo possível a partir desses dados consubstanciar os projetos de modelagem ambiental que 

prevêem os impactos e as mudanças ocasionadas pelos alagamento provenientes da construção de 

hidrelétricas e dos alagamento induzidos pelas mudanças no clima. Além disso, estas ferramentas 

podem ser úteis na seleção de espécies adequadas para os projetos de reflorestamento de áreas ao 

redor de barragens de UHE e de matas ciliares.  

Por fim, quanto aos estudos de modelagem da fotossíntese, este trabalho demonstrou que 

há diferenças significativas entre os modelos da hipérbole não retangular (NRH), hipérbole 

retangular (RH) e exponencial (EXP) quanto a estimativa de Pnmax, Rd e de �. e que as diferenças 

entre eles devem ser consideradas. As melhores estimativas foram obtidas quando o parâmetro Rd 

medido diretamente pelo IRGA foi adicionado ao modelo e somente Pnmax e �. Nesse estudo, o 

modelo EXP apresentou a melhor estimativa de Pnmax e � e apesar de apresentar menor precisão 

no ajuste das curvas de luz comparado com o modelo RH, sendo assim recomendado para acessar 

informações de parâmetros fotossintéticos estimados a partir das curvas de resposta da 

fotossíntese a irradiância em folhas de espécies tropicais crescendo em áreas alagadas na 

Amazônia Central. 
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