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Tar - Temperatura do ar; 
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TRA – Teor relativo de água; 

TRA A – Teor relativo de água no apoplasto; 

TRA
0 

– Teor relativo de água no ponto de perda de turgescência; 

TPU - Taxa de utilização da triose-fosfato; 

Vcmax - Velocidade máxima de carboxilação da Rubisco; 

α - Rendimento quântico de transporte de elétrons; 

Γ - Ponto de compensação de CO2; 

Γ* - Ponto de compensação de CO2, na ausência de respiração mitocondrial; 

Φ - Eficiência quântica aparente; 

Φ PSII – Rendimento quântico do fotossistema II; 

Φ NO – Extinção fotoquímica da fluorescência; 

Φ NPQ – Extinção não fotoquímica da fluorescência;  

Ψω – Potencial hídrico foliar; 

Ψp – Potencial de pressão 

Ψωam - Potencial hídrico foliar na antemanhã; 

Ψωmd - Potencial hídrico foliar ao meio dia; 

Ψπ - Potencial osmótico;  

Ψπ
100

 - Potencial osmótico em turgescência plena;  

Ψπ
0
 - Potencial osmótico em turgescência nula; 

ε – Módulo global de elasticidade da parede celular; 
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RESUMO 

 
Dalmolin, A.C. Relações hídricas, trocas gasosas e anatomia foliar de Vochysia 

divergens Pohl., espécie invasora no Pantanal Mato-Grossense. Cuiabá, 2013, 

93f. Tese (Doutorado em Física Ambiental) – Instituto de Física, Universidade 

Federal de Mato Grosso.  

 

Considerada uma das maiores planícies alagáveis do planeta, o Pantanal Mato-

Grossense encontra-se sujeito a alterações pluviométricas características de áreas 

úmidas, com períodos de inundação e seca que se moldam como filtros para o 

estabelecimento e desenvolvimento das espécies vegetais que ali co-existem  e são 

características dos biomas adjacentes. Há uma crescente preocupação em relação ao 

estabelecimento e dominância de Vochysia divergens Pohl. no Pantanal por parte dos 

cientistas, uma vez que a espécie diminui a biodiversidade das áreas que ocupa, 

modifica a química do solo, bem como promove a ocupação de áreas utilizadas para 

agropecuária, base da economia local. Estudos ecológicos têm demonstrado que as 

áreas ocupadas por V. divergens expandem-se em períodos mais úmidos e tem sua 

retração estabelecida em períodos mais secos, diante disto, no presente trabalho 

investigou-se a hipótese de que a espécie teria suas taxas metabólicas reduzidas na 

estação seca, o que contribuiria para retração de suas populações. Para tanto foi 

avaliado relações hídricas (Ψω e Curva PV), trocas gasosas (curvas AxCc, AxDFFA) 

e fluorescência da clorofila), bem como da estrutura foliar (anatomia foliar, 

concentração de pigmentos fotossintéticos e partição de N) de cinco indivíduos 

jovens de V. divergens na inundação e seca do Pantanal. O período de déficit hídrico 

contribuiu para diminuição significativa dos valores de Ψω, e mostrou um efeito 

acentuado sobre os parâmetros bioquímicos, com a diminuição de Vcmax e Jmax, sendo 

o efeito mais drástico observado sobre a etapa fotoquímica, evidenciado pelos 

parâmetros de fluorescência da clorofila, com diminuição na ΦPSII, e aumento de F0 

e ΦNPQ.  Apesar dos danos bioquímicos e fotoquímicos não foram observadas 

mudanças no intercambio gasoso, sendo que esta manutenção pode ser atribuída ao 

aumento do módulo volumétrico de elasticidade da parede celular. A manutenção de 

valores positivos da taxa fotossintética líquida potencial, apesar da limitação 

bioquímica e fotoquímica observada, e valores de potencial hídrico não críticos, 
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indicam que a espécie apresenta plasticidade, e encontra-se adaptada ao período de 

déficit hídrico o que sugere que a diminuição dos parâmetros fisiológicos de 

indivíduos jovens não são determinantes para retração da espécie.  

Palavras- chave: cambará, estresse hídrico, parâmetros fisiológicos, ajustamento 

elástico, plasticidade.  
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ABSTRACT 

Dalmolin, A.C. Water relationship, gas exchange and leaf anatomy of Vochysia 

divergens Pohl., invasive species in the Pantanal Mato-Grossense. Cuiabá, 2013, 

93f. Thesis (Doctorate in Environmental Physic); Institute of Physic, Federal 

University of Mato Grosso. 

Considered one of the major floodplains of the planet, the Pantanal of Mato Grosso is 

subject to changes in rainfall that are characteristic of wetlands with periods of 

flooding and drought. Characteristic rainfall function as filters for the establishment 

and development of the species that co-exist there and are characteristic of the 

adjacent biomes. There is growing concern regarding the establishment and 

dominance of V. divergens Pohl. in the wetland by scientists as this species decreases 

the biodiversity of occupied areas, modifies the chemistry of the soil and tends to 

encroach on areas used for agriculture, the basis of the local economy. Ecological 

studies have shown that the areas occupied by V. divergens expand in more humid 

conditions and retract in drier periods. The present study investigated the hypothesis 

that V. divergens reduce their metabolic rates in the dry season, which would 

contribute to a decrease in their population. To determine the effects flooding and 

drought on metabolic rate we evaluated water relationship (Ψω and PV curve), gas 

exchange (AxCC and AxDFFA curves) and chlorophyll fluorescence parameters, as 

well as leaf structure ( anatomy of photosynthetic pigment concentration and N 

partitioning) of five young individuals of V. divergens in Pantanal during flood and 

drought periods. The period of drought contributed to reduction of the values of Ψω, 

and showed marked effects on biochemical parameters with a decrease in Vcmax and 

Jmax being the most severe effects observed on the photochemistry, evidenced by 

chlorophyll fluorescence parameters with a decrease in ΦPSII , and increase in F0 

and ΦNPQ . However, the biochemical and photochemical damage were not severe 

enough to cause changes in the gas exchange rates. These rates were maintained due 

to: the increased bulk modulus of elasticity of the cell wall,. The maintenance of 

positive values of potential net photosynthetic rate, despite biochemical and 

photochemical limitations, and non-critical values of water potential indicate that the 

species has plasticity and is adapted to the period of drought. These results suggest 
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that the decrease in physiological parameters of young individuals are not decisive 

for the species decline. 

Key-words: cambará, water stress, physiological parameters, adjustment elastic,  

plasticity. 
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INTRODUÇÃO 

1.1 PROBLEMÁTICA 

 
As oscilações pluviométricas que ocorrem no Pantanal ao longo dos anos, 

promovendo períodos de grandes cheias e secas intensas, acabam estabelecendo 

filtros para o estabelecimento e desenvolvimento para as espécies vegetais que ali co-

existem. Estas espécies, sobretudo quando perenes, devem necessariamente se 

moldar a tais condições contrastantes, sob o risco de não se adaptarem 

ecologicamente às condições ambientais, o que fatalmente levaria à sua extinção no 

local.  

Uma das principais preocupações dos cientistas no que diz respeito à 

manutenção e preservação das áreas úmidas é o fato de que estas áreas são ambientes 

propícios para o estabelecimento de espécies invasoras, e que de alguma forma 

alteram a dinâmica do ecossistema. No Pantanal Mato-Grossense a preocupação com 

espécies invasoras também existe, uma vez que a fitofisionomia deste bioma é 

formada basicamente por espécies dos biomas adjascentes. Dentre as várias espécies 

que se apresentam bem adaptadas à condição de inundação e de seca extrema está a 

Vochysia divergens Phol., conhecida localmente como cambará. Estudos de ecologia 

populacional de V. divergens apontam que a mesma apresenta uma grande 

capacidade de colonização formando florestas monodominantes cuja expansão 

ocorre em períodos de maiores pulsos de inundação, enquanto que em períodos mais 

secos, ocorre o retrocesso das mesmas, isto porque a espécie teria baixa tolerância ao 

estresse da seca. Além de promover alterações na dinâmica populacional da área, a 

espécie tem ao longo dos anos alterado a química do solo das áreas que ocupa, bem 

como a dinâmica hidrológica.  

1.2 JUSTIFICATIVA 

Considerando a crescente preocupação com o avanço da população de V. 

divergens, que apresenta impacto tanto sobre a biodiversidade, uma vez que ocasiona 

a diminuição da diversidade de plantas, quanto à economia da região, por ocupar 

espaços anteriormente ocupados para pecuária, trabalhos que visem compreender 

como períodos de inundação e seca afetam a produtividade das plantas bem como 
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seu balanço hídrico são de grande relevância, uma vez que fornecem indicadores 

para compreensão do avanço e retrocesso destas populações.  

Alguns estudos ecofisiológicos já foram desenvolvidos no intuito de 

compreender o grau de ajuste da espécie à disponibilidade hídrica do ambiente 

(Ariera e Nunes da Cunha, 2006; Dalmolin et al., 2012; Dalmagro et al., 2013; 

Dalmolin et al., 2013). Esses estudos focaram principalmente no efeito da inundação 

sobre o desempenho fotossintético da espécie e apontam que, quando em estado de 

plântula, há um severo efeito da inundação sobre a fisiologia da mesma, já quando 

analisadas plantas jovens, estas não apresentam seu metabolismo afetado de forma 

severa pela inundação. Entretanto, não é claro ainda se há alterações ocasionadas 

pela escassez de água e como estas alterações contribuem para a adaptação da 

espécie diante de um filtro tão severo quanto às variações sazonais e inter-anuais do 

estresse hídrico, observado no Pantanal.  

Por outro lado, tendo em conta que um dos sítios experimentais do Programa 

de Pós-Graduação em Física Ambiental está inserido dentro de uma floresta 

monodominante de V. divergens e que estudos nestas áreas pretendem modelar a 

produção primária do ecossistema, o presente trabalho fornece subsídios para 

modelagens mais fidedignas a serem realizadas por trabalhos futuros, uma vez que a 

acurácia das predições de produção primária requerem uma detalhada abordagem das 

diferentes limitações impostas à fotossíntese foliar, resultado em parte das diferentes 

condições ambientais.  

1.3 HIPÓTESE 

Tendo em vista que V. divergens é uma espécie que se apresenta bem 

adaptada a ambientes úmidos e que, em anos mais secos, há retração das áreas 

ocupadas por florestas monodominantes desta espécie, o presente trabalho pauta-se 

sobre a hipótese de que, durante períodos de estresse hídrico causado pela escassez 

de água, V. divergens apresenta redução de seu potencial hídrico, intercambio 

gasoso, conteúdo de pigmentos bem como alteração na partição de N quando 

comparado ao apresentado pela espécie durante o período de inundação, buscando 

assim explicar em parte a retração das florestas em períodos secos.   

 



3 
 

1.4 OBJETIVOS 

 Com base no exposto acima, o presente trabalho tem como objetivo geral 

identificar quais são os efeitos ocasionados pela inundação e pela seca sobre a 

performance fisiológica de V. divergens e quais as possíveis adaptações da mesma 

para suportar estes filtros ambientais.   

Para atender o objetivo geral exposto acima os objetivos específicos foram: 

 a) Avaliar o potencial hídrico e taxas de intercambio gasoso nas diferentes 

condições de disponibilidade hídrica observadas no Pantanal; 

b) Verificar os padrões de resposta a diferentes concentrações de CO2 (curvas 

AxCc) e irradiação (curvas AxDFFA) em função da inundação e seca; 

c) Analisar os padrões de resposta dos parâmetros de fluorescência a 

diferentes condições de disponibilidade hídrica; 

d) Caracterizar a partição de N foliar nos diferentes períodos de 

disponibilidade hídrica;  

e) Identificar possíveis adaptações anatômicas foliares em função do pulso de 

inundação do Pantanal.  

2 REVISÃO BIBLOGRÁFICA 

2.1 O PANTANAL - RELAÇÃO ENTRE ÁREAS ÚMIDAS E 

ESPÉCIES INVASORAS  

O Pantanal brasileiro consiste em uma planície alagável localizada no centro 

da América do Sul, ocupa aproximadamente 38% da Bacia do Rio Paraguai, com 

uma extensão em território brasileiro de 138.183 km², podendo ser considerada a 

maior planície alagável do planeta, ocupando parte do território brasileiro, boliviano 

e paraguaio (JUNK e NUNES DA CUNHA, 2005; ALHO, 2008). Assim como as 

demais planícies de inundação, é uma região complexa, que apresenta um 

funcionamento dinâmico característico, com condições hidrológicas específicas 

apresentando um período de chuvas e inundação ocorrendo normalmente de outubro 

a abril, e um período de vazante e seca de maio a setembro (ALHO, 2008; 

REBELLATO e NUNES DA CUNHA, 2005).  
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O processo de inundação da área ocorre em virtude do transbordamento do 

leito dos rios que banham a região Pantaneira, que associado a altos índices 

pluviométricos acaba promovendo a inundação de cerca e 80% das áreas do 

Pantanal, transformando este ambiente, tanto no que se refere à disponibilidade de 

água quanto à disponibilidade de nutrientes, uma vez que há aporte de material 

orgânico e de nutrientes de origem alóctone devido ao pulso de inundação 

(BARELLA et al., 2001; JUNK et al., 2006; ALHO E SABINO, 2012).  

A flora da região é amplamente influenciada pelas províncias fitogeográficas 

adjacentes como o Cerrado, as florestas estacionais, Chaco, Floresta Amazônica e 

Mata Atlântica. Aproximadamente 2.000 espécies vegetais já foram descritas para 

todo o Pantanal (Pott et al., 2011; Alho e Sabino, 2012), destas 976 espécies lenhosas 

são encontradas no Pantanal Mato-Grossense e apenas 355 são tolerantes a 

inundação, não sendo nenhuma espécie endêmica deste bioma (JUNK et al., 2006; 

JUNK et al., 2013).  

A interação complexa entre o pulso de inundação e sua duração, o tipo de 

solo e a microtopografia acabam determinando a distribuição da vegetação nas áreas 

de Pantanal (ZEILHOFER e SCHESSL, 2000; NUNES DA CUNHA e JUNK, 

2001). A inundação sazonal é apontada como o fenômeno ecológico mais importante 

do Pantanal, por promover a seleção natural das espécies tolerantes a essa condição 

(Alho, 2008), entretanto a caracterização das plantas lenhosas, de acordo com as 

preferências de habitat mostra claramente um forte impacto da estação seca 

pronunciada sobre a vegetação (JUNK et al., 2006).  

A capacidade de adaptar-se a condições ambientais tão contrastantes permitiu 

que ao longo dos últimos anos fosse observada a formação de áreas de 

monodominancia de algumas espécies dentro do Pantanal (DAMASCENO-JUNIOR 

et al., 2005; JUNK et al., 2006). Por espécies monodominantes entendem-se aquelas 

que ocupam mais de 50% de uma determinada área (CONNEL e LOWMAN, 1989). 

Pelo fato de no Pantanal não serem observadas espécies endêmicas, as espécies 

monodominantes passaram a ser tratadas como espécies invasoras de habitats, sendo 

definidas como aquelas espécies ou estirpes que aumentam rapidamente a sua 

distribuição espacial expandindo-se sobre as demais populações (Richardson et al., 
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2000; Zedler, et al., 2004), não sendo necessariamente representada por espécies 

exóticas (JOSE et al., 2009) 

A invasão é considerada atualmente uma das maiores ameaças para a 

diversidade biológica das zonas úmidas, uma vez que depois de estabelecidas, a 

proliferação das espécies pode alterar os padrões de armazenamento de carbono, a 

dinâmica de ciclagem de nutrientes (Evans et al., 2001), bem como o carregamento 

de sedimentos para os canais dos rios que formam as áreas alagadas (RYAN e 

GRANT, 1991; AL-CHOKHACHY, 2013).  

Especial atenção tem sido dada a monodominância de V. divergens no 

Pantanal, uma vez que a espécie exerce um papel chave na região por indicar 

mudanças no regime hidrológico, quando do espalhamento e avanço sobre áreas de 

pastagens em períodos de maior inundação e retração de suas populações nos 

períodos de seca (Nunes da Cunha e Junk, 2004; Arieira e Nunes da Cunha, 2006), 

impossibilitando a utilização de áreas de pastagem para agropecuária, uma das 

principais fontes de renda da população pantaneira.  Em estudos recentes, os 

pesquisadores têm mostrado que o desenvolvimento das florestas monodominantes 

de V. divergens não apresentam efeito somente sobre a diversidade de espécies mas 

que a mesma promove alterações na composição química dos solos do Pantanal, 

como demonstrado por Vourlitis et al., (2011), bem como sobre dinâmica  do 

processo de evapotranspiração das áreas que ocupa (SANCHES et al., 2011).  

2.2  ESTRESSE HÍDRICO - INUNDAÇÃO E DÉFICIT HÍDRICO 

Diferentes abordagens têm sido utilizadas quando se trata de estresse, 

existindo uma premissa implícita de que há um estímulo agindo sobre um sistema 

biológico e reações subsequentes desse sistema (Rapport et al.,1985), assim qualquer 

fator que interrompe, restrinja ou acelera os processos normais de uma planta ou de 

suas partes caracteriza-se como um fator de estresse, podendo a planta apresentar-se 

resistente ou não a este fator (PALARDY et al., 1997).  No entanto, se os limites da 

tolerância são excedidos e a capacidade adaptativa é suplantada o resultado são 

danos permanentes ou frequentemente a morte (PAHLICH, 1993; SILVA et al., 

2011). O estresse abiótico, é caracterizado como o principal limitador do crescimento 
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de plantas (Oukarrouma et al., 2007),  uma vez que causa danos a uma ampla gama 

de processos fisiológicos, bioquímicos e moleculares (ASHARAF e HARRIS, 2013).  

A inundação promove alterações químicas, físicas e biológicas no solo, 

alterando não só as condições de crescimento das plantas, mas também promovendo 

alterações na morfologia e anatomia das mesmas (KOZLOWSKI, 1997; PEZESHKI 

et al., 2001; WALDHOFF e PAROLIN, 2010). Este processo torna o solo hipóxico 

ou anóxico e nestas condições é bastante comum à redução na permeabilidade e 

condutividade hidráulica das raízes, devido a desestruturação das aquaporinas em 

função da mudança de pH do citossol (EPSTEIN E BLOOM, 2005; GASPAR, 

2011). Com a redução da condutividade hidráulica da raiz pela desestruturação das 

aquaporinas uma menor quantidade de água pode ser transpirada pelas plantas, caso a 

demanda evaporativa exceda a quantidade de água que pode ser reposta, os 

estômatos se fecham respondendo ao estresse hídrico por falta de água, neste caso o 

fechamento estomático será mediado pela síntese e/ou acumulo de ácido abscísico 

(CHAVES et al., 2009; DALMOLIN et al., 2012).  

Por outro lado o estresse hídrico é apontado como o principal redutor da 

capacidade fotossintética (Flexas e Medrano, 2002) uma vez que tem efeito sobre 

vários componentes estomáticos e não estomáticos, incluindo pigmentos 

fotossintéticos, o sistema de transporte de elétrons e as vias de redução de CO2 

(ARAUS et al., 2002; RAHANAMA et al., 2010).  

Sob condições de baixa disponibilidade de água, o fechamento estomático, 

promovido por altos níveis de ABA, constitui uma das primeiras estratégias 

utilizadas pelas plantas para diminuir a taxa de transpiração e manter a turgescência 

celular (MELCHER et al., 2009). Este fechamento estomático promove uma redução 

da condutância estomática e limita a assimilação de CO2 (SAIBO et al., 2009, 

ASHARAF et al., 2013).  Sob severo estresse hídrico, ocorre à desidratação das 

células do mesofilo e uma inibição da base metabólica do processo de fotossíntese 

(DAMAYANTHI et al., 2010; ANJUN et al., 2011). 

Segundo Flexas et al., 2002 cinco sub-processos da etapa fotossintética são 

severamente comprometidos quando da submissão de um vegetal a condição de 

estresse hídrico, ficando comprometidas a capacidade de regeneração da ribulose 

1,5-bifosfato, síntese de ATP, fotoquímica da fotossíntese indicada pelos parâmetros 
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de fluorescência da clorofila, atividade da ribulose 1,5-bifosfato 

carboxilase/oxigenase e permanente estado de fotoinibição 

A inibição dos processos metabólicos ocorre em função de reduções 

significativas no conteúdo relativo de água, potencial hídrico, potencial osmótico, 

potencial de pressao e taxa de transpiração, principais atributos das relações hídricas 

das plantas que são significativamente afetados sob déficit hídrico, devido à 

diminuição do abastecimento de água (KIRKHAM, 2005).  

Alterações também podem ser observadas na estrutura do mesofilo em função 

do suprimento hídrico. Geralmente, a deficiência hídrica promove uma redução na 

espessura do mesofilo e da lâmina foliar, que pode ser decorrente de uma redução no 

número de estratos celulares ou de uma redução dos espaços intercelulares 

(CHARTZOULAKIS et al., 2002). 

2.3 AVALIAÇÃO DO DESEMPENHO FISIOLÓGICO DE 

PLANTAS LENHOSAS 

O modelo proposto por Farquhar, von Caemmerer & Berry (FvCB) (1980), 

modificado posteriormente por Sharkey (1985),  tem sido amplamente utilizado para 

avaliar  o efeito das condições ambientais sobre a inibição da base metabólica 

(SHARKEY et al., 2007; BERNACCHI et al., 2013; DALMAGRO et al., 2013). 

Este modelo segue a função de resposta de Michaelis Menten e reflete a resposta da 

assimilação líquida de CO2 (A) em função da pressão parcial e CO2 no cloroplasto 

(Cc) (Curva AxCc) (WARREN, 2007; FLEXAS et al., 2008). Segundo o modelo, a 

taxa de fotossíntese (A) é limitada em um primeiro momento pelo evento de 

carboxilação catalisado pela Rubisco, assumindo uma fonte de saturação de 

substrato, ribulose 1,5-bisfosfato (RuBP) e baixas concentrações de CO2 

(SHARKEY et al., 2007; BERNACCHI et al., 2013; DALMAGRO et al., 2013).  

Uma segunda limitação é imposta pela taxa de regeneração da RuBP, e ocorre 

em concentrações maiores de CO2. Estando a regeneração da RuBP diretamente 

relacionada a taxa de transporte de elétrons (J) para formação de ATP e NADPH na 

etapa fotoquímica da fotossíntese, a limitação nesta etapa ocorre pela taxa de 

transporte de elétrons (LAMBERS et al., 2008; BERNACCHI et al., 2013).  

Mais tarde, uma terceira limitação foi identificada, e refere-se à taxa de 

fosfato inorgânico que é liberado nas reações da etapa bioquímica da fotossíntese, 
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denominada limitação de A pela utilização da triose-fosfato (TPU) ou pelo fosfato 

inorgânico (Pi) (SHARKEY, 1985). Nesta etapa as reações bioquímicas produzem 

trioses fosfatadas em quantidade superior à capacidade de troca por Pi no cloroplasto, 

limitando a atividade fotossintética (von CAEMMERER, 2000; DALMAGRO et al., 

2013; BERNACCHI et al., 2013).  

Associadas às curvas AxCc curvas de resposta à luz (AxDFFA) são 

frequentemente utilizadas para medir e descrever a aclimatação do aparelho 

fotossintético a uma gama de diferentes intensidades de luz, utilizando medidas de 

trocas gasosas, e assim como nas curvas AxCc permite com que sejam feitas 

inferências sobre a limitação da fotossíntese em função das condições ambientais. 

Fases distintas podem ser observadas nas curvas AxDFFA, a primeira fase, ou porção 

linear, é caracterizada abaixo do ponto de compensação de luz, ponto este que se 

refere ao momento onde a taxa de fotossíntese (A) se iguala a taxa de respiração e 

fotorrespiração, esta fase é limitada pela baixa radiação. A segunda limitação 

observada é imposta pela etapa bioquímica da fotossíntese, e ocorre com o aumento 

gradual da DFFA, o declive inicial da curva AxDFFA, denominado rendimento 

quântico aparente (Φ), descreve a eficiência com que a luz é utilizada na fixação do 

carbono, em condições de extremo estresse a diminuição do rendimento quântico 

aparente pode ser utilizada como indicativo de alterações na atividade do PSII 

(KRAUSE e WEIS, 1991). A segunda parte da curva denominada zona de 

convexidade (θ) corresponde a porção não-linear acima do declive inicial e abaixo do 

ponto de saturação de luz. A terceira porção da curva corresponde à região onde há 

altos níveis de DFFA e a fotossíntese passa a ser limitada taxa de carboxilação 

(RABINOWITCH, 1951; DALMAGRO et al., 2013).  

Embora as modelagens de trocas gasosas propostas sejam importantes para 

determinar as taxas fotossintéticas, podem não ser suficientes para avaliar os efeitos 

deletérios nos cloroplastos ocasionados pelo estresse abiótico (Durães, 2003; Silva et 

al., 2006), uma vez que é conhecido que um decréscimo acentuado no conteúdo de 

pigmentos fotossintéticos é comumente observado em plantas submetidas ao estresse 

hídrico (Din et al., 2011; Asharaf e Harris, 2013) devido a acelerada degradação das 

moléculas de clorofila (HARPAZ-SAAD et al., 2007). Esse fato associado à 

deterioração das membranas dos tilacoides (Anjun et al., 2011, Kannan et al., 2011) 
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contribuem também com a  redução na capacidade fotossintética, em virtude da 

redução na eficiência de absorção de luz nos fotossistemas I e II (ZHANG et al., 

2011; ASHARAF e HARRIS, 2013).  

 Mostra-se como alternativa às medidas de trocas gasosas, a avaliação da 

eficiência fotoquímica da fotossíntese, obtida por meio de medidas da fluorescência 

da clorofila a. (MAXWELL e JOHNSON, 2000). Sob condições extremas de 

estresse ambiental os eventos que ocorrem nas membranas dos tilacóides podem ser 

afetados, o que acaba interferindo na eficiência da fotossíntese, inativando o 

fotossistema II (P680) e a cadeia de transporte de elétrons, comprometendo a 

produção de ATP e NADPH+H (KRAUSE e WEISS, 1991; COSTA et al., 2003; 

SILVA et al., 2006). A técnica de fluorescência permite a manipulação do aparato 

fotossintético por meio da aplicação de três intensidades de luz, uma fonte de luz 

fraca (aproximadamente 0,15 mol de fótons m
-2

 s
-1

) que induz a emissão de 

fluorescência sem induzir a fotossíntese, determinando a proporção de centros de 

reação que estão fechados, sendo a fluorescência emitida denominada fluorescência 

mínima (F0). A segunda fonte de luz faz referencia a um pulso de saturação (>10.000 

mol fótons m
-2

 s
-1

, com duração entre 0,4 e 0,8 s), utilizado para fechar todos os 

centros de reação do PSII, indicando a completa redução da quinona A (QA), 

resultando na emissão máxima de fluorescencia (Fm). A terceira fonte de luz, 

denominada luz actinica, é utilizada para induzir a fotossíntese, podendo variar até 

2000 mol fótons m
-2

 s
-1

). A partir dos valores mínimos e máximos de fluorescência 

pode ser avaliado o rendimento quântico do PSII (KRAUSE e WEIS, 1991; 

KRAMER et al., 2004; RALPH e GADEMANN, 2005). A eficiência máxima do 

PSII requer folhas adaptadas ao escuro, enquanto a eficiência efetiva do PSII requer 

folhas adaptadas à luz (GENTY et al., 1989).  

Medidas de fluorescência da clorofila a tem sido utilizadas juntamente com 

curvas de resposta a luz buscando investigar, entre outras variáveis, o rendimento 

quântico do PSII (ΦPSII) em função da irradiância (RALPH e GADEMANN, 2005). 

Esta técnica permite mudar a intensidade da luz actinica a cada mudança na 

densidade de fluxo de fótons fotossintetiamente ativos (DFFA). A ΦPSII e transporte 

de elétrons (ETR) analisados por meio das curvas indicam o estado atual da 

fotossíntese (Ralph e Gademann, 2005), sendo que o valor da irradiância de 
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saturação mínima está diretamente ligado aos fatores de extinção da energia, ou seja, 

a eficiência ou rendimento do fotossistema II (ΦPSII), a dissipação térmica de 

energia de excitação na forma de calor, ou extinção não-fotoquímica (ΦNPQ), ou 

ainda a perdas de energia ocasionadas por fluorescência, taxa basal de decaimento 

não radioativos, formação de clorofila em estado tripleto, denominadas extinção 

fotoquímica (ΦNO) (HENLEY, 1993; KRAMER et al., 2004). 

Entre os mecanismos para evitar danos ao aparato fotossintético o 

ajustamento osmótico mostra-se como uma estratégia para evitar a seca e minimizar 

os danos (Chaves et al., 2003), uma vez que neste processo ocorre o acúmulo de íons 

inorgânicos e solutos de baixo peso molecular que reduzem o potencial osmótico dos 

tecidos e minimizam a perda de água (Guerfel et al., 2009), fazendo com que a 

atividade metabólica do tecido seja sustentada (YAZAKI et al., 2010).  

As curvas pressão-volume (PV) consistem um método indireto para 

investigação de possível ajustamento osmótico por plantas submetidas ao estresse 

hídrico (WHITE et al., 2000; WARREN et al., 2007). A análise das curvas PV 

fornece parâmetros de extrema relevância para compreensão das relações hídricas 

foliares, como potencial osmótico (Ψπ), teor relativo de água no apoplasto no ponto 

de perda de turgescência (TRA
0
), módulo global ou volumétrico da elasticidade da 

parede celular (ε) (TURNER, 1981; TYREE e HAMMEL, 1972), obtidos por meio 

de equações derivadas da relação entre a pressão aplicada sobre a folha e o conteúdo 

relativo de água da mesma. Esta relação a principio é curvilinear, devido à soma do 

potencial de soluto (Ψπ) e potencial de pressão (Ψp). Quando a porção linear é 

alcançada a pressão de turgescência das células é zero, e o valor do potencial hídrico 

(Ψω) iguala-se ao (Ψπ) (MELKONIAN et al.,1982). ε indica a elasticidade da parede 

celular e refere-se às alterações no coeficiente de proporcionalidade entre o volume 

da célula e sua pressão de turgescência (COSGROVE,1988), sendo esses parâmetros 

que permitem caracterizar plantas com capacidade de prosperar em ambientes 

contrastantes, bem como avaliar o efeito das condições ambientais sobre as relações 

hídricas foliares (SOBRADO, 2009).  

As características morfo-anatômicas dos tecidos foliares também são 

importantes indicadores da adaptação das espécies a mudanças na disponibilidade de 

água (HERRERA et al., 2009). Em geral, plantas de áreas sujeitas à inundação 
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apresentam folhas cuja estrutura é xeromórfica (Waldhoff, 2003), com lâmina foliar 

espessa, textura coriácea, cutícula, hipoderme, parênquima paliçádico e 

esclerênquimas bem desenvolvidos, semelhantes a folhas de plantas de regiões 

áridas. Características xeromórficas auxiliam o abastecimento de água para a copa 

das árvores durante a fase aquática, período em que há uma redução do 

funcionamento da raiz devido ao encharcamento e submersão (WALDHOFF e 

PAROLIN, 2010). Por outro lado, atuam como uma adaptação aos períodos de seca 

que ocorrem na fase terrestre de regiões inundadas, pois reduzem a perda de água, o 

excesso de luz e a ação dos herbívoros (WALDHOFF e PAROLIN, 2010; RASHIDI 

et al., 2012). Alterações na espessura da folha, número de camadas celulares e 

quantidade de esclerênquima promovem alterações na área foliar específica (AFE) 

que influencia a condutância do mesófilo e consequentemente a taxa fotossintética 

(NIINEMETS et al., 2009).  

Associada a alterações anatômicas foliares, a densidade de venação (Dv), 

definida pela relação comprimento de veias por unidade de área (Uhl e Mosbrugger, 

1999), são determinantes para manutenção das taxas fotossintéticas (Brodribb et al., 

2007), uma vez que as limitações estomáticas são governadas pela capacidade da 

planta em manter os tecidos foliares hidratados durante as trocas gasosas. Assim 

sendo, folhas que se desenvolvem em condições de estresse hídrico usualmente 

apresentam maior densidade de venação, permitindo melhor irrigação do tecido 

mesofílico (HERBIG e KULL, 1991; BOEGER et al., 2009).  
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

3.1 LOCAL DE ESTUDO 

 O presente trabalho foi conduzido na Base Avançada de Pesquisas do 

Pantanal – Baía das Pedras, pertencente a Universidade Federal de Mato Grosso na 

Reserva Particular do Patrimônio Natural (RPPN) do Serviço Social do Comércio 

(SESC-Pantanal), situada no município de Barão de Melgaço (16º39‟S; 56º47‟O), 

distante cerca de 160 km de Cuiabá, sendo as coletas realizadas em campanhas de 

campo que ocorreram em março de 2012 e agosto de 2012.  

 O clima da região é Aw segundo a classificação de Köppen, e o solo 

classificado como Planossolo Háplico Alítico Gleissólico (COUTO et al., 2008).  

 A área encontra-se inserida dentro da porção do Pantanal que abrange parte 

do Estado de Mato Grosso. Assim sendo, está sujeita ao pulso de inundação 

característico do Pantanal, contrastando períodos de seca e cheia. A topografia da 

várzea é praticamente plana, causando grandes inundações durante a estação chuvosa 

(Couto et al., 2008), que normalmente ocorre entre dezembro e maio,  enquanto que 

no período de seca podem ocorrer períodos de até 4 meses onde não há qualquer 

precipitação, entre junho e setembro. Durante o período de cheia a lâmina de água 

sobre o solo pode atingir ate 2 m de altura (NUNES DA CUNHA e JUNK, 2004). 
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Figura 1- Localização da área de estudos na RPPN Sesc Pantanal. Quadro superior à 

direita período de inundação, com árvores alagadas, quadro inferior período de seca. 

 

 O monitoramento do microclima local foi realizado por meio de uma torre 

micrometeorológica instalada a aproximadamente 200 m do local de estudo, mantida 

pelo Programa de Pós-Graduação em Física Ambiental. Para caracterização do solo 

foram colhidas amostras em três diferentes pontos a uma profundidade de 20 cm, nos 

dois momentos em que  foram realizadas as coletas de campo. A análise química do 

solo foi realizada pelo Laboratório de Análises Plante Certo®. Os dados de 

concentração de O2 no solo foram cedidos por pesquisadores do INAU – Instituto 

Nacional de Áreas Umidas, e medidos utilizando um sensor de oxigênio (Apogee, 

modelo SB 200).  

3.2 DESCRIÇÃO DA ESPÉCIE 

A espécie V divregens foi descrita por Johann Baptist Emanuel Pohl em 1831 

e compreende indivíduos de porte arbóreo, cuja altura pode atingir 28 m. Suas folhas 

podem ter de 8 a 12 cm de comprimento e de 3 a 4 cm de largura, sendo longas, 

pecioladas, glabras na superfície adaxial e opacas na superfície abaxial, dotada de 

copa frondosa e pouco densa (LORENZI, 2002).  

A fenologia da espécie na área de Pantanal é influenciada pelo pulso de 

inundação, com a emergência de novas folhas ocorrendo no final da fase de cheia 

Inundado 

Seco 
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(abril a junho) coincidindo com o período quando ocorre maior abscisão de folhas. A 

floração tem início quando começa a ocorrer a diminuição da lâmina d‟água. As 

inflorescências são formadas por inúmeras flores de coloração amarela, a produção 

de sementes atinge seu pico máximo no período de seca (agosto-setembro) com a 

germinação ocorrendo com as primeiras chuvas que caem no Pantanal (setembro-

outrubro) (NUNES DA CUNHA e JUNK, 2004) 

Encontra-se distribuída nos Estados de Goiás, Mato Grosso e Mato Grosso do 

Sul, particularmente no Pantanal Mato-Grossense formando nestas localidades 

estandes monodominantes. Apesar de ser uma espécie abundante no Pantanal, 

também pode ser encontrada ocupando áreas mais úmidas do Cerrado 

(DALMAGRO et al., 2013). 

3.3 DESENHO EXPERIMENTAL 

As medidas do presente trabalho foram realizadas em 5 indivíduos jovens de 

V. divergens escolhidos aleatoriamente. Estes indivíduos apresentaram altura de 3-5 

m e estavam livres de infestações de pragas.  

Considerando que a espécie não apresenta a emissão de novas folhas no 

período em que se encontra sobre regime de inundação (Nunes da Cunha e Junk, 

2004; Dalmolin et al., 2012, Dalmagro et al., 2013), e que tanto aquelas que surgem 

no período seco quanto no início das chuvas têm um tempo de expansão de 

aproximadamente 40 dias e um tempo de vida foliar de 8 meses (Dalmolin, dados 

não publicados) as folhas sobre as quais realizou-se as medidas durante o período 

inundado foram aquelas nascidas ao final da estação seca do ano anterior (agosto-

setembro) que desenvolveram-se durante o período de alagamento, e permaneceram 

aderidas à planta durante o período de inundação, enquanto que as folhas medidas 

durante o período seco foram aquelas que nasceram logo após a vazante do ano da 

pesquisa e desenvolveram-se no período de seca (abril-maio).  

Em campanhas de campo realizadas em março de 2012 e agosto de 2012, 

períodos estes que configuram como de inundação e seca do Pantanal, foram 

realizadas em campo medidas do potencial hídrico foliar instantâneo (Ψω), 

intercambio gasoso, parâmetros de fluorescescia da clorofila, curvas AxCc, curvas 

AxDFFA, e em laboratório foi determinada a àrea foliar especifica (AFE), 
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concentração de pigmentos (clorofilas a e b e carotenoides), concentração e partição 

de N, bem como realizadas medidas de potencial hídrico para confecção de curvas 

PV.  

3.4 RELAÇÕES HÍDRICAS 

3.4.1 Potencial Hídrico 

 O potencial hídrico foliar (Ψω) foi determinado em folhas individuais 

pertencentes ao terceiro par de folhas totalmente expandidas do ápice para a base, 

sendo as medidas realizadas em dois horários. A medida do potencial hídrico foliar 

da antemanhã (Ψam) foi realizada entre 04:30 hs e 05:30 hs local, ou ate o momento 

em que os primeiros raios de sol começassem a surgir, e a medida do Ψω no 

momento de maior demanda evaporativa da atmosfera foi realizada entre 12:00 e 

13:00hs local. Para tanto foi empregada uma bomba de pressão tipo Scholander 

(Scholander et al., 1965) de fabrição do Laboratório de Ecofisiologia Vegetal, 

FAMEVZ-UFMT. Imediatamente após a coleta das folhas, fez-se um corte na base 

do pecíolo da mesma com auxílio de uma lâmina de inox para retirar possíveis 

fragmentos de tecido que impedissem a saída da seiva xilemática e facilitar a 

observação da exudação da mesma, em seguida a folha foi inserida na câmara da 

bomba deixando-se a base do pecíolo aparente. Para observação da saída da seiva 

xilemática utilizou-se lupa. A leitura da pressão exercida dentro da câmara da 

bomba, foi feita em manômetro com resolução de 0,02 kgf/cm², sendo os valores de 

leitura posteriormente convertidos em MPa. Para melhor vedação foi utilizada fita do 

tipo veda-rosca ao redor do pecíolo da folha. Manteve-se na câmara de pressão um 

fluxo contínuo de nitrogênio até o momento em que se observou a saída da seiva 

xilemática.  

3.4.2 Curva pressão-volume (PV) 

Para obtenção das curvas de pressão-volume (PV), no último dia de 

campanha de campo ramos das plantas onde foram realizadas as medias de 

intercâmbio gasoso foram coletados, colocados em um vasilhame com água e o 

conjunto foi envolto com saco de plástico preto, sendo transportado até o Laboratório 

de Ecofisiologia Vegetal. Posteriormente as folhas foram retiradas e colocadas para 
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hidratar em uma câmara úmida, por 6 horas, sob vacuo. A condição de vácuo foi 

estabelecida no inicio do processo de embebição a fim de se evitar a embolia. A 

câmara úmida foi montada a partir da utilização de um dessecador contendo água 

suficiente para total imersão do pecíolo das folhas, sem atingir a lâmina foliar, sendo 

conectada a abertura da tampa do dessecador a um sistema gerador de vácuo. 

 Logo em seguida as folhas foram pesadas rapidamente em balança de 

precisão (Shimatzu, Modelo AY220) e realizada a medição do seu Ψω. Após essa 

leitura, procedeu-se à sobrepressurização com acréscimo da pressão interna de 0,2 a 

0,3 MPa, sendo novamente a folha retirada da bomba de Scholander para ser pesada. 

Esse procedimento de sobrepressurização e pesagem prosseguiu até o momento em 

que se observou que o incremento de pressão não mais produziu qualquer exsudação 

da seiva xilemática. Em seguida, as folhas foram colocadas para secar em estufa com 

ventilação forçada a 75ºC, até peso constante para determinação da matéria seca. O 

ajuste das curvas PV foi realizado segundo Schulte e Hinckley (1985), na Figura 2 é 

apresentado um modelo hipotético de curva PV onde são apontadas a primeira e 

segunda região da curva da qual derivou-se os parâmetros potêncial osmótico em 

turgescência plena (Ψπ
100

), potencial osmótico em turgescência nula (Ψπ
0
), módulo 

global da elasticidade da parede celular (ε), teor relativo de água no ponto de perda 

de turgescência (TRA
0
) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

1/ Ψπ
 100

 

1/ Ψπ
 0
 

Ponto de perda  

de turgor (PPT)  

Ψp = 0 

ε  

 Ψω =Ψπ + Ψp 

 

TRA a 

Ψω = Ψπ 

TRA 

Figura 2- Modelo de curva PV indicando a relação entre o inverso do potencial hídrico 

(1/Ψ) e o conteúdo relativo de água (TRA).  

Fonte: Imagem adaptada de Sanders et al., 2012.  
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O peso da folha completamente turgida (PT) foi estimado a partir da relação 

linear entre a massa fresca (PF) e o potencial hídrico acima do ponto de perda de 

turgor (primeiros pontos obtidos para construção da curva PV). A partir dos valores 

do peso da folha completamente turgida (PT) e do peso da folha seca (PS) foi 

possível a determinação do teor relativo de água na folha (TRA) conforme a equação 

1:  

 

    
     

     
                   1 

 

O potencial osmótico em turgescência nula incipiente (Ψπ
0
) e o potencial 

osmótico em turgescência plena (Ψπ
100

)  foram estimados com base nos coeficientes 

da regressão linear da segunda região da curva, conforme as equações 2 e 3:  

 

    
  

         
             2 

 

      
  

         
       3 

 

Para equação 2,  a2 e b2 são os coeficientes da regressão linear entre TRA e 

pressão exercida em cada ponto da segunda porção da curva. Para a equação 3 foi 

considerado que o TRA no ponto de turgescência plena é igual a 100%.  

O módulo volumétrico da elasticidade (ε) foi estimado para os pontos de 

maior turgescência (primeira porção da curva PV), segundo a equação 4:  

 

  
          

    
     ̅̅ ̅̅ ̅̅             4 

 

 Sendo ε dependente do coeficiente angular da equação de regressão linear 

obtida entre TRA e o potencial de pressão (ΔΨp/ΔTRA) e o teor relativo de água no 
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apoplasto (TRAA). TRAA é resultado da extrapolação da relação TRA e -1/Ψω nos 

pontos de menor turgescência.  

 O grau de ajuste dos dados ao modelo foi avaliado por meio dos valores de 

erro absoluto e da soma dos quadrados dos erros.  

  

3.5 AVALIAÇÃO DO DESEMPENHO FOTOSSINTÉTICO 

3.5.1 Curvas de resposta da fotossíntese a diferentes concentrações de CO2 

(Curva AxCc) 

 As respostas da taxa de assimilação líquida de carbono (A) à pressão parcial 

de CO2 (curva AxCc) foram determinadas utilizando-se o sistema portátil de medição 

de fotossíntese, modelo LI-6400XT (LI-COR, Lincoln, NE, EUA), sob DFFA de 

1000 μmol m
-2

s
-1

, valor este saturante, mas não fotoinibitório, ajustado a uma 

temperatura de 28ºC e umidade entre 60 e 65%. Após um período não inferior a 10 

minutos de aclimatação da folha a estas condições o analisador de gases foi ajustado 

para variar a concentração de CO2 na câmara na seguinte ordem: 400, 300, 250, 200, 

150, 100, 50, 400, 400, 450, 500, 600, 700, 800, 1000 e 1200 μmol mol
-1

, sendo os 

valores de fotossíntese gravados somente quando o coeficiente de variação se 

apresentasse menor que 0,3%.  

 Optou-se pela utilização da curva AxCc no lugar das curvas AxCi pelo fato 

destas últimas tenderem a subestimar os valores de Vcmax uma vez que desconsideram 

as limitações pela condutância mesofílica ( m) (MANTER e KERRIGAN, 2004;  

DALMAGRO et al., 2013). 

O modelo proposto por Farquhar et al., (1980) foi empregado para estimativa 

dos parâmetros das curvas AxCc. Este modelo expressa a dependência da taxa líquida 

da assimilação de carbono A μmol m
-2

s
-1

 em função da pressão parcial de CO2 nos 

sítios de carboxilação (Cc, Pa).  

Segundo este modelo, a taxa fotossintética líquida é dada pelo menor valor 

que se pode obter devido às limitações impostas pela atividade da ribulose bifosfato 

carboxylase/oxigenase (Rubisco) (  ), pela taxa de regeneração de ribulose-1,5- 

bifosfato (RuBP) (  ) e utilização das trioses fosfato  (  ) sendo    a taxa de 

respiração no claro.  
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  min{  ,      }                                                                           5 
1 

 

A limitação fotossintética pela Rubisco é expressa por:  

 

                            ⁄  ⁄                                                  6    2, 

 Onde       representa a velocidade máxima de atividade da Rubisco;    a pressão 

parcial de CO2 no cloroplasto;   a pressão parcial de O2 no cloroplasto;  Γ* é o 

ponto de compensação de CO2 na ausência de respiração mitocondrial,  Kc e Ko são 

os coeficientes de Michaelis-Menten da atividade da Rubisco para o CO2 e O2, 

respectivamente.  

A limitação fotossintética pela taxa de regeneração de ribulose-1,5- bifosfato 

(RuBP) é expressa por: 

 

                                                                                            7  

 

 

 

 

Onde   representa a taxa potencial de transporte de elétrons. Esta variável 

encontra-se relacionada com      por meio de uma equação empírica proposta por 

Farquhar e Wong (1984): 

 

                                                                8 

Em que      representa a densidade de fluxo fotossinteticamente ativo; θ a 

convexidade da curva de resposta à luz, (valor fixo de 0,90), α o rendimento quântico 

de transporte de elétrons, sendo o valor deste 0,3 mol elétrons mol
-1

 (Long et al., 

1993) e       a taxa de transporte de elétrons na luz saturada.  

A limitação fotossintética pela utilização da triose fosfato pode ser expressa 

por:  

                                                                                                                     9 

Sendo a TPU a taxa de utilização da triose fosfato.  
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  Os valores de Cc foram obtidos a partir da Equação 10, sendo que a 

condutância mesofílica (gm) foi uma variável ajustada durante o processo iterativo de 

estimativa dos parâmetros das três componentes das curvas A/Cc:  

                                                                                                           10 

A correção da temperatura da folha para 25ºC foi relizada segundo Harley et 

al., (1992) e Sharkey et al., (2007). 

O ponto de compensação de CO2 (Γ) foi estimado segundo a equação 11 

 

                                                         11 

 

A partir das curvas AxCc foram estimados os valores de Amax, Vcmax e Jmax por 

base de área. Considerou-se como Amax o valor máximo de fotossíntese observado 

quando da modelagem da curva AxCc. A transformação por base de massa foi 

realizada multiplicando-se Amax, Vcmax e Jmax pela respectiva AFE (ver item 3.6.1). 

Foram estimados também a partir das curvas AxCc os valores de taxa fotossintética 

líquida (A) e condutância estomática (gs). Para tanto, foram tomados como referência 

os valores obtidos a uma concentração de CO2 de 400 mol m
-2

s
-1

 e uma DFFA de 

1000mol m
-2

s
-1

. Neste mesmo ponto foi avaliada a relação Ci/Ca e a eficiência 

intrínseca no uso da água (EIUA) obtida por meio da relação entre A e gs.  

3.5.2 Curvas de resposta da fotossíntese a diferentes densidades de fluxo de 

fótons fotossinteticamente ativos (Curva AxDDFA)  

 Para construção das curvas AxDDFA foram utilizadas as mesmas folhas onde 

foram realizadas as medidas para construção das curvas AxCc, aclimatadas a uma 

concentração de CO2 de 400 μmol mol
–1

 e mantida à temperatura de 28ºC e umidade 

relativa de 60%. Após um período não inferior a 10 minutos de aclimatação, variou-

se a DFFA entre 0 e 2000 μmol  m
-2 

s
-1

, 
 
em ordem decrescente 2000,1500, 1250, 

1000, 800, 500, 250, 100, 50, 25, e 0 μmol m
-2 

s
-1

. Os valores de A foram registrados 

após o coeficiente de variação apresentar-se menor ou igual a 0,3%, para cada 

variação de DFFA.  

 O ajuste das curvas AxDFFA foi realizado por meio do modelo da hipérbole 

não retangular, através de uma planilha desenvolvida em Excell por Lobo et al., 
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(2013), que verificaram ser esse o modelo que melhor se ajusta para a espécie em 

questão.  

 

  
              √                            

  
        12 

Onde: A corresponde taxa fotossintética líquida [μmol m
-2 

s
-1

].   ao rendimento 

quântico aparente (adimensional),      = densidade de fluxo de fótons 

fotossinteticamente ativos [μmol m
-2 

s
-1

],       a taxa fotossintética bruta em 

condições de saturação de luz [μmol m
-2 

s
-1

],   ao convexidade da curva 

(adimensional),    a taxa de respiração no escuro [μmol m
-2 

s
-1

].  

 A partir do ajuste das curvas AxDFFA foram analisados os seguintes 

parâmetros: eficiência quântica aparente (Φ), taxa máxima de fotossíntese bruta em 

luz saturante (Asat), taxa de respiração no escuro (Re) a convexidade da curva ( ), a 

densidade de fluxo fotossinteticamente ativo saturante (DFFAsat), bem como o ponto 

de compensação de luz (PCL). Considerou-se como DFFAsat aquele que quando 

somado a 50mol m
-2

 s-
1
 não fez variar significativamente a taxa fotossintética 

líquida, sendo esta ultima obtida segundo a resolução instrumental de acordo com 

Lobo et al., 2013.  

3.5.3 Fluorescência da clorofila 

 Curvas de resposta à luz dos parâmetros de fluorescência foram realizadas 

com um fluorômeto de pulso modulado, modelo LI-6400-40 (LI-COR, Lincoln, NE, 

EUA), acoplado ao sistema portátil de medição de fotossíntese LI-6400XT (LI-COR, 

Lincoln, NE, EUA), ajustado a uma temperatura de 28ºC e umidade de 65%.  Folhas 

das cinco plantas nas duas estações analisadas foram marcadas e empacotadas com 

papel alumínio, permanecendo por uma noite nesta condição. Nas folhas adaptadas 

ao escuro, entre 04:30 h e 05:30 h local, foram obtidos os valores de fluorescência 

mínima (F0) e fluorescência máxima (Fm) através da aplicação de um pulso de 

saturação de 0,8 s (DFFA =6.600 mol m
-2

 s
-1

). Quando o sinal de fluorescência 

aproximou-se do estado estacionário (Fs) em luz actinica, um pulso semelhante foi 

aplicado para se obter um valor máximo de fluorescência na luz (Fm') . A 
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fluorescência mínima na luz (F0') foi medida em cada DFFA (ver item 3.5.2) pela 

aplicação de um pulso de 5 s de luz vermelha distante.   

 O qL que indica o estado redox do aceptor primário de elétrons quinona A 

(QA) no fotossistema II (PSII) foi calculado de acordo com Kramer et al., (2004) e 

Maxwell e Johson (2000): 

 

     
 
   

  
    

 
    

 

  
                                  13 

 

O rendimento dos três processos concorrentes da transferência da energia da 

clorofila no PSII - o rendimento fotoquímico do PSII (ΦPSII) (denominado extinção 

fotoquímica) a extinção não-fotoquímica (ΦNPQ) e a extinção por outras perdas de 

energia (ΦNO) (fluorescência, taxa basal de decaimentos não-radioativos e formação 

de tripletos de Chl) também foram calculados segundo Kramer et al. (2004): 
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Onde NPQ representa a extinção não fotoquímica de energia em cada DFFA, 

monitorada a constante de velocidade aparente para a perda de calor a partir do PSII:  
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3.6 ATRIBUTOS FOLIARES 

Após a tomada de medidas para avaliação dos parâmetros de trocas gasosas, 

as folhas foram coletadas e acondicionadas em sacos plásticos pretos contendo 

algodão embebido em água, e armazenadas em caixa térmica com gelo envolto em 
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jornal, sendo transportadas nesta condição até o Laboratório de Ecofisiologia 

Vegetal, onde foi realizada a determinação da área foliar específica, da concentração 

de nutrientes, dos pigmentos fotossintéticos, bem como os estudos de anatomia 

foliar.  

3.6.1 Área foliar específica 

A área foliar da matéria fresca foi determinada utilizando-se um medidor 

portátil de área foliar, modelo CI-202 (CID, Inc., Camas,WA, EUA). Após aferida a 

área foram retirados das folhas 6 discos foliares de 0,5 cm² para determinação de 

pigmentos fotossintéticos e realização de cortes anatômicos. O restante da folha foi 

acondicionado em saco de papel e levado à estufa de ventilação forçada a 70ºC até 

que fosse atingido peso constante, sendo posteriormente pesado em balança analítica 

(Shimatzu, Modelo AY220), para obtenção do peso da matéria seca da folha. A área 

foliar específica, AFE, foi obtida pela razão entre a área foliar fresca e o peso seco da 

folha.  

3.6.2 Extração de pigmentos fotossintéticos 

A extração de pigmentos foi realizada seguindo a metodologia proposta por 

Porra et al., (1989) utilizando solvente orgânico dimetil sulfóxido (DMSO) saturado 

com carbonato de cálcio (5%). Para tanto, 3 discos foliares com área igual a 0,5 cm², 

provenientes das folhas em que foram realizadas as medidas de trocas gasosas e de 

área foliar, foram imersos em 3 mL de DMSO. A solução extratora juntamente com 

o material vegetal foram acondicionados em tubos de ensaio recobertos por papel 

alumínio a fim de se evitar a degradação dos pigmentos pela ação da luz durante o 

processo de extração. O material permaneceu em repouso, para permitir a máxima 

extração, por um período de 6 horas em temperatura ambiente. Esse tempo máximo 

para extração foi determinado em ensaio prévio. Após este período procedeu-se à 

leitura da absorbância das amostras e do branco em espectrofotômetro UV-Visible 

(VARIAN, Cary 50), com resolução de 0,5 nm no espectro de 190 a 1100 nm, em 

sala escura, nos comprimentos de onda de 480 nm, 649 nm e 665 nm.  

 Para estimar a concentração das clorofilas e dos carotenóides, a partir dos 

valores de absorbância, foram utilizadas as equações propostas por Welburnn (1994):  
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3.6.3 Determinação da concentração de nitrogênio 

Após a determinação da AFE o material seco foi triturado, sendo a 

determinação da concentração de nitrogênio realizada pelo Laboratório de Análise 

Plante Certo® (Cuiabá-MT) segundo metodologia da Embrapa (2009). A eficiência 

no uso do nitrogênio (EUN) foi obtida a partir da relação entre Amax e a concentração 

de N foliar.  

3.6.4 Partição do nitrogênio 

 A partir dos parâmetros Vcmax e Jmax obtidos por meio das curvas AxCc (item 

3.5.2) foram estimadas as frações de N destinadas para a Rubisco (Pr), proteínas da 

cadeia de transporte de elétrons (Pb) e pigmentos envolvidos na captura de luz (Pl) de 

acordo com metodologia proposta por Niinemets e Tenhunem (1997):  

 

   
     

                   ⁄      
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Sendo 6,25 g Rubisco (g N em Rubisco)
-1

 o fator de conversão de N em proteína; 

20,5 mol CO2 (g Rubisco)
-1 

s
-1 

a atividade específica da Rubisco; AFE a área foliar 

específica (m
-2

 kg
-1

) e Nm o teor de N total por base de massa de folha (g kg
-1

) 

 

   
    

                       ⁄
       23 

 

Sendo 8,06 mol citocromo f (g N em componentes de transporte de elétrons)
-1 

um 

fator de conversão; e 156 mol elétrons (mol citocromo f)
-1

 s
-1

 o fator de atividade do 

transporte de elétrons por unidade de citocromo f. 
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      Sendo Cm a concentração de clorofilas totais, e CB a média ponderada da 

quantidade de clorofila por quantidade de nitrogênio que está presente nos 

fotossistemas (PSII e PSI) e nas antenas do PSII (LHCII). A concentração de cada 

complexo enzimático por unidade de área e a proporção de cada complexo 

enzimático em relação à concentração total foram calculadas de acordo com 

Hikosaka e Terashima (1995).  

A partir dos valores de Pr e Pb foi possível determinar a fração de N em componentes 

estruturais (Ps) conforme a equação 24 

                      25 

3.6.5 Anatomia foliar 

 As amostras para estudos anatômicos foram fixadas em solução de F.A.A 

(1:1:1 v/v/v - formaldeído, ácido acético, etanol a 70%) por um período de 72 horas 

(KRAUS et al., 1998). Decorrido esse período, as mesmas foram armazenadas em 

solução de álcool 70%, sendo posteriormente desidratadas em série etanólica, 

seguida de pré-infiltração em historresin e álcool a 96% (1:1 v/v) por 48 horas e 

incluídas em resina e historresin (95% +5%) por 48 horas, para confecção dos 

blocos. Para cada amostra foram obtidas secções transversais com espessura de 5 

mm, em micrótomo rotativo (Marca Leica, Modelo RR2250) e coradas com azul de 

metileno, diluído em água destilada (1:1 p/v).  

 Imagens das lâminas foram obtidas com auxílio de microscópio óptico com 

câmara acoplada, modelo Leica DM500 (Leica Microsystems, Wetzlar, Germany), 

em aumento de 10 X por meio do programa LasCore v3.8  (Leica Microsystems, 

Wetzlar, Germany) que permitiu também a tomada das medidas de espessura foliar, 

bem como dos tecidos constituintes do limbo – epiderme superior, parênquima 

paliçádico, parênquima lacunoso e epiderme inferior.   

3.6.6 Densidade estomática e densidade de venação 

Para determinação da densidade estomática (DE), que corresponde a medida 

do número de estômatos por área de folha; do tamanho dos estômatos e da densidade 
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de venação (Dv), que corresponde o comprimento de veias por área de folha, as 

amostras foram imersas em uma solução de hidróxido de sódio (5%) por um período 

de 2 horas, e posteriormente em solução de hipoclorito de sódio (5%), permanecendo 

nesta até a sua total clarificação. A imersão em hidróxido de sódio promove a 

remoção da camada cerosa da folha, bem como a dissociação de tecidos, permitindo 

assim que seja retirada intacta a porção da epiderme da folha utilizada para 

determinação da DE, além do que permite a tomada de imagens do sistema de 

venação da folha.   

 As amostras para determinação da DE e Dv foram coradas solução de com 

azul de metileno e fucsina diluídos em água destilada (1:1 p/v) e fixadas em lâmina 

histológica com auxílio de gelatina incolor preparada com formol, que auxilia na 

manutenção das lâminas. As imagens foram obtidas com auxílio do microscópio 

ótico, em aumento de 40 X, por meio do programa de processamento das imagens 

LasCore v3.8  (Leica Microsystems, Wetzlar, Germany) sendo um aplicativo deste 

mesmo programa utilizado para tomada das medidas do comprimento de veias.  

A contagem de estômatos, as medidas do diâmetro polar e do diâmetro 

equatorial foram realizadas com o emprego do programa AnatiQuanti, desenvolvido 

pela Universidade Federal de Viçosa e as medidas para determinação da densidade 

de venação utilizando o programa LasCore v3.8  (Leica Microsystems, Wetzlar, 

Germany). 

3.7 ANÁLISE ESTATÍSTICA  

 As curvas PV foram ajustadas ao modelo de Schulte e Hickley (1985) através 

de uma rotina desenvolvida em planilha do microsoft Excell, sendo o grau de ajuste 

dos dados ao modelo analisado com base no menor valor do erro absoluto e menor 

soma dos quadrados dos erros.  

 As curvas AxCc foram analisadas utilizando uma planilha desenvolvida em 

Matlab (V7.3, Matworks Inc., Natick, MA, EUA) disponibilizada por Su et al. 

(2009), sendo os parâmetros Vcmax, Jmax, TPU, Rd e  m, estimados por meio de um 

algoritmo genético, que permite o ajuste de forma aleatória esses parâmetros a uma 

curva inteira, sendo o melhor ajuste identificado pelo menor valor de soma do 

quadrado dos erros, minimizando erros subjetivos que possam ocorrer quando essas 
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estimativas são feitas por funções ajustadas individualmente para estimar cada 

parâmetro (DALMAGRO et al., 2013).   

 Utilizando-se uma rotina implementada em planilha de Excel desenvolvida 

por Lobo et al., (2013), foi realizada a análise das curvas AxDFFA. O grau de ajuste 

dos dados ao modelo foi avaliado com base no menor valor observado para soma do 

quadrado dos erros e maior valor de R².  

Os parâmetros derivados das curvas PV, curvas AxCc e curvas AxDFFA assim 

como os atributos de morfologia foliar foram analisados por meio de análise de 

variância (ANOVA) e teste F (α = 0,05%). A análise do potencial hídrico instantâneo 

foi realizada empregando-se uma ANOVA de dois fatores, uma vez que para esta 

variável foi analisado o efeito do horário no qual foi realizada a medida (antemanhã e 

meio dia) e o efeito da sazonalidade. Todas as análises foram realizadas utilizando o 

programa estatístico NCSS. 

4 RESULTADOS 

4.1 DESCRIÇÃO DO MICROCLIMA E DO SOLO 

 A análise das variáveis micrometeorológicas evidencia o fato de que o 

período de estudo foi marcado pela sazonalidade característica do Pantanal. A 

temperatura média no ano de 2012 foi de 26,12ºC, aumentando de um mínimo de 

23,18ºC em julho para 28,82ºC em setembro, mês no qual foi observada a maior 

temperatura. Acompanhando a temperatura, os menores valores de déficit de pressão 

de vapor atmosférico (DPV) foram observado para o mês de junho, aumentando de 

0,49 kPa em junho para 1,26 kPa no mês de setembro onde foram observados os 

maiores picos (Figura 3A). 

 A precipitação total foi de 1637,9 mm, sendo que a precipitação acumulada 

entre janeiro a maio corresponde a 47% do total acumulado (Figura 3B). Esse 

período é caracterizado como de inundação do Pantanal (REBELATTO e NUNES 

DA CUNHA, 2005; ALHO e SABINO, 2012). A grande incidência de chuvas nesse 

período, associada às águas provenientes do transbordamento do rio Cuiabá, 

promoveram o encharcamento do solo e a diminuição da concentração de O2 no 

mesmo, sendo observados valores de concentração de O2 no solo próximos à zero de 
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janeiro a março e em dezembro. A concentração de O2 volta a ser positiva conforme 

o Pantanal entra no período de vazante, apresentando valores máximos nos meses de 

julho a setembro, período em que não foi observada a incidência de chuvas no 

Pantanal (Figura 3B).  

 Segundo Parolin et al. 2010 a depleção de oxigenio na zona da raiz é 

acompanhada por um aumento dos níveis de CO2, a decomposição anaeróbia da 

matéria orgânica, o aumento da solubilidade de substancias minerais, bem como 

redução do potencial redox do solo. A redução do potencial redox promove uma 

maior demanda de oxigênio dentro do solo e, portanto, o esforço adicional sobre as 

raízes, além de promover alterções na disponibilidade e/ou concentração de vários 

nutrientes que são essenciais para o funcionamento da planta, bem como a produção 

de componentes fitotóxicos (PEZESHKI et al., 2001). 
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Figura 3 - Temperatura do ar (linhas pontilhadas círculos abertos) e déficit de 

pressão de vapor atmosférico (linhas pontilhadas, círculos fechados), Precipitação – 

PPT-(barras sombreadas), e concentração de O2 no solo (linhas sólidas, círculos 

fechados) para o local de estudo no período de janeiro a dezembro de 2012. Medias ± 

desvio padrão.  

 

Não foram observadas diferenças significativas com relação aos componentes 

da química do solo, com exceção para Mg
2+ 

que apresentou maiores concentrações 

no período inundado quando comparado ao seco (Tabela 1). 
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Tabela 1- Propriedades químicas do solo na localidade Baía das Pedras – Pantanal, 

Poconé. Resultados da ANOVA incluindo o F-estatístico, fator (períodos) e graus de 

liberdade do erro (subscrito associado com o F-estatístico) e p-valor. Médias (± erro 

padrão n=3/estação) 

*Matéria orgânica no solo 

Variável Período Inundado Período Seco F1,4 p 

MO* (g/kg) 18,3 ± 0,49  21,0 ± 0,76  1,31 >0,05 

pH 5,0 ± 0,03  5,1 ± 0,03  4,5 >0,05 

P (g/g) 2,3 ± 0,33  1,6 ± 0,59  1,74 >0,05 

K
+
 (g/g) 71,3 ± 4,03  73,3 ± 2,41  0,01 >0,05 

Ca
2+  

(cmolc/dm
3
)
 

3,5 ± 0,15  3,5 ± 0,10  0,00 >0,05 

Mg
2+ 

(cmolc/dm
3
) 1,8± 0,08  1,4± 0,05  26,38 <0,01 

Al
3+ 

(cmolc/dm
3
) 1,5 ± 0,28  1,6± 0,15  0,41 >0,05 

H
+ 

(cmolc/dm
3
) 4,7 ± 0,54  5,0 ± 0,15  0,1 >0,05 

 

4.2 RELAÇÕES HÍDRICAS 

4.2.1 Potencial hídrico (Ψω) 

 O Ψω foliar foi fortemente influenciado pelo horário (F1,8 =86,9; p < 0,001), 

bem como pela sazonalidade (F1,8 =234; p < 0,001). Em ambos os períodos, maiores 

valores de Ψω foram observados no horário da antemanhã, correspondendo a -0,07 

(± 0,003) MPa no período inundado e -0,51 (± 0,03) MPa no período seco. Ao meio 

dia como era esperado foram observados menores valores de Ψω, correspondendo a -

0,97 (± 0,027) MPa para o período inundado e -1,47 (± 0,05) MPa no período seco 

(Figura 4). A magnitude de variação entre Ψωam e Ψωmd foi mais acentuada durante o 

período de inundação (ΔΨω = -1,04 MPa)  quando comparada ao período de seca 

(ΔΨω = -0,96 MPa).  
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Figura 4- Potencial hídrico instantâneo na antemanhã (am) e meio dia  (md) para 

plantas de V. divergens no período inundado e seco do Pantanal no ano de 2012. São 

apresentados os resultados de F-estatístico e probabilidade a associada ao erro do 

tipo I (valor p) obtidos a partir da ANOVA de dois fatores, considerando como 

fatores os dois horários de medição (H - antemanhã e meio dia) e a sazonalidade (S - 

período inundado e período seco). *** p < 0,001. Valores médios (± erro padrão) (n 

= 5).  

 

 Os dados obtidos para a construção das curvas PV apresentaram-se bem 

ajustados ao modelo proposto por Schulte e Hinckley (1985) conforme pode ser 

observado na Figura 5 permitindo a estimativa de parâmetros como potencial 

osmótico (Ψπ) e módulo volumétrico de elasticidade da parede celular (ε) 
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Figura 5 - Curva pressão-volume (PV) para a espécie V. divergens obtida a partir da 

relação entre o inverso do potencial hídrico e o conteúdo relativo de agua (TRA) 

durante o período inudado (A) e período seco (B). São apresentados valores médios 

(± erro-padrão), bem como o valor da soma do quadrado dos erros e R² (n=5). 

 

Os parâmetros estimados a partir das curvas PV não apresentaram grandes 

variações sazonais. O teor relativo de água no ponto de turgescência nula (TRA
0
) 

apresentou valores superiores a 90% nos dois momentos, não apresentando variações 

significativas.  (Tabela 2).  

 Assim como para oTRA
0
, não foram observadas diferenças significativas para 

os valores de potencial osmótico em turgescência nula (Ψπ
0
), bem como para o 

potencial osmótico em turgescência plena (Ψπ
100

) (Tabela 2). Entretanto, os valores 

não se mantiveram estáveis entre os períodos, e apresentaram comportamento 

antagônico. O Ψπ
0 

apresentou um aumento da ordem de 4% entre os valores 

apresentados no período inundado com relação ao período seco, enquanto que o 

Ψπ
100 

apresentou uma diminuição de seus valores da ordem de 24%, sendo os 

menores valores observados para o período seco.  

 Folhas presentes na planta durante o período inundado apresentaram paredes 

celulares aproximadamente 3 vezes mais rígidas que as folhas observadas no período 

seco, sendo os valores do módulo volumétrico da elasticidade (ε) significativamente 

diferentes entre as estações (Tabela 2). 
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Tabela 2- Parâmetros derivados da curva PV. TRA
0
 (%) – teor relativo de água no 

ponto de perda de turgescência;  Ψπ
0
 – potencial osmótico em turgescência nula;  

Ψπ
100

 – potencial osmótico em turgescência plena e ε – módulo global de 

elasticidade para folhas de V. divergens em período inundado e seco do Pantanal. 

Valores médios (± erro padrão) (n=5). 

 

4.3 AVALIAÇÃO DO DESEMPENHO FOTOSSINTÉTICO 

4.3.1 Trocas gasosas 

 Os valores de A foram cerca de 1,5 mol m
-2

 s
-1

 maiores na inundação se 

comparados aos valores apresentados na seca, contudo a condição hídrica do 

ambiente (inundação ou seca) não afetou de forma significativa as taxas de 

fotossíntese líquida (A), (F1,8 = 2,19; p = 0,17) (Figura 6A). 

 Por outro lado, a redução na disponibilidade hídrica afetou significativamente 

os demais parâmetros de intercâmbio gasoso. A condutância estomática (gs) 

apresentou uma redução de aproximadamente 35% em seus valores (0,12 ± 0,01), 

sendo estes significativamente diferentes dos observados durante a inundação (0,18 ± 

0,02) (F1,8= 10,86; p = 0,01) (Figura 6B). 

 A concentração intracelular de CO2 (Ci) foi significativamente maior durante 

a inundação (269,87± 3,55 mol mol
-1

), quando comparada ao período seco (229,80 

± 5,23 mol mol
-1

) (F1,8 =8,94; p = 0,01) e, de igual forma, os valores da relação 

entre a Ci e a concentração atmosférica de CO2 (Ca), relação Ci/Ca, foram em média 

19% inferiores na seca se comparados aos valores observados durante a inundação 

(Figura 6C). Os valores de Ci/Ca observados durante a inundação (0,7 ± 0,02) estão 

dentro da proporção teórica ideal proposta por Wong et al., (1979) para plantas C3, já 

 

 

Variáveis 

 

Período Inundado 

 

Período Seco 

 

F1,8 

 

p 

 

TRA
0 

(%) 93,7 (± 1,20) 95,0 (± 0,55) 1,42 0,26 

Ψπ
0
 (MPa) -1,2 (± 0,10) -1,3 (± 0,11)     0,01 0,91 

Ψπ
100

 (MPa) -0,8 (± 0,07) -1,1 (± 0,12)    4,08 0,07 

ε (MPa)       15,8 (±4,04) 3,5 (± 0,58)    6,08 0,03 
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os valores observados durante a seca (0,5 ± 0,02) encontram-se bem abaixo do valor 

teórico ideal.  

 Com relação à taxa transpiratória uma pequena redução foi observada no 

período seco (3,36 mmol m
-2

s
-1

) quando comparado ao período inundado (2,64 mmol 

m
-2

s
-1

), contudo esses valores não foram significativamente diferentes (F1,8 = 0,76; p 

= 0,40). O valor médio da eficiência instantânea de uso da água (EIUA) durante o 

período inundado foi de 54,8 (± 3,15) mol mol
-1

 significativamente inferior ao do 

período seco, da ordem de 78,32 (± 5,34) mol mol
-1

 (Figura 6D). 
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Figura 6 – Taxa de fotossíntese líquida (A); condutância estomática (gs), relação 

Ci/Ca e eficiência intrínseca no uso de água (EIUA) em folhas de V. divergens no 

período inundado e período seco no Pantanal. São apresentados os valores de F- 

estatístico e probabilidade associada ao erro do tipo I (valor p) obtidos a partir da 

ANOVA testando o efeito da sazonalidade (S). * p < 0,05; ** p < 0,01; *** p < 

0,001. Médias (± erro padrão) (n =5). 

 

4.3.2 Variação nos parâmetros derivados das curvas de resposta da fotossíntese 

a diferentes concentrações de CO2 (curvas AxCc) 

Na Figura 7, são apresentados os dados da variação A em função de diferentes 

concentrações de CO2 ajustados ao modelo de Farquhar et al., (1980), com um 

melhor ajuste dos dados ao modelo sendo apresentado no período seco, (menor valor 
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de SQE). Nesta figura é possível identificar padrões gerais de comportamento, sendo 

que a mesma ajuda a elucidar o comportamento das variáveis derivadas das curvas 

AxCc.  

Por meio da análise dos dados, bem como análise visual do gráfico, observa-

se que em nenhum dos períodos estudados houve uma limitação da atividade 

fotossintética pela utilização da triose fosfato (TPU), este é um fato bastante comum 

em experimentos realizados em campo, segundo Adam (2000) e Pimentel et al., 

(2007).  
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Figura 7 - Resposta fotossintética (A) em função da pressão parcial de CO2 no 

cloroplasto (Cc) para folhas de V. divergens durante o período inundado e período 

seco no Pantanal Mato-Grossense. São mostradas as funções dos modelos de 

Farquhar et al., (1980) para limitações de A pela Rubisco (linhas contínuas), e pela 

regeneração da RuBP (linhas pontilhadas), bem como a soma dos quadrados dos 

erros (SQE) do modelo.  Médias (± erro padrão) (n = 5). 

 

 Um nível de saturação A mais baixo foi observado durante o período seco 

(Figura 7B), com a limitação pela atividade da Rubisco ocorrendo em valores de Cc 

inferiores a 20 Pa, enquanto no período inundado os valores de saturação de 

fotossíntese foram mais altos, com uma limitação pela atividade da Rubisco 

ocorrendo em valores de Cc maiores, aproximando-se a 60 Pa.  

 O déficit hídrico observado no período seco teve efeito significativo sobre os 

parâmetros derivados das curvas AxCc. Os parâmetros em base de área, Amax a e Jmax a, 

apresentaram valores significativamente menores durante esse período (Tabela 3). 
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Amax a apresentou uma redução 53% e Jmax a reduziu aproximadamente 47%. 

Contudo, não foram observadas diferenças significativas para Vcmax a (Tabela 3). 

Quando analisados os mesmos parâmetros por base de massa, observa-se que Amax m e 

Jmax m apresentaram reduções da ordem de 80% e 68% respectivamente. 

 O parâmetro Vcmax que não havia apresentado diferença significativa por base 

de área passa a apresentar uma redução da ordem de 62% quando analisado por base 

de massa. Como o efeito das reduções diferenciadas em Vcmax e Jmax, foi observada 

uma redução na razão Vcmax/Jmax (Tabela 3).  

 

Tabela 3 - Parâmetros de trocas gasosas derivados da curva AxCc, durante o período 

inundado e seco do Pantanal para V. divergens juntamente com valores de F- 

estatístico e probabilidade associada ao erro do tipo I (valor p) obtidos a partir da 

ANOVA. Abreviações: Amax. a e Amax. m capacidade fotossintética por unidade de área 

(mol m
-2

 s
-1

) e por unidade de massa (mol g
-1

s
-1

), respectivamente. Vcmax. a e Vcmax. 

m taxas máximas de carboxilação por unidade de área (mol m
-2

 s
-1

) e unidade de 

massa respectivamente (mol g
-1

s
-1

); Jmax. a e Jmax m. taxa máxima de transporte de 

elétrons por unidade de área (mol m
-2

 s
-1

) e unidade de massa (mol g
-1

s
-1

) 

respectivamente; e Jmax/Vcmax razão entre o máximo transporte de elétrons e máxima 

carboxilação. Valores médios (± erro padrão) (n=5).  

 Período Inundado Período Seco F1,8 p 

 

Amax. a 22,3 (± 1,33) 10,7 (± 1,59) 30,64  < 0,001 

Amax. m 0,18 (± 0,01) 0,03 (± 0,004) 97,45  < 0,001 

Vcmax. a 50,4 (± 3,65) 49,5 (± 8,05) 0,01 0,92 

Vcmax. m 0,4 (± 0,03) 0,2 (± 0,02) 49,31  < 0,001 

Jmax. a 77,9 (± 3,23) 44,3 (± 10,7) 9,00 0,01 

Jmax. m 0,6 (± 0,04) 0,1 (± 0,01) 131,45  < 0,001 

Jmax/Vcmax 1,6 (± 0,11) 0,9 ± (0,08) 28,77  < 0,001 

 

Embora tenham sido observadas diferenças nos parâmetros derivados das 

curvas AxCc, no nível de saturação de A e no ponto de limitação de A pela Rubisco, 

não foram observadas diferenças significativas nos valores do ponto de compensação 

de CO2 (Γ) (F1,8 = 3,20; p = 0,11), com este apresentando valor médio de 4,29 (± 

0,03) Pa durante a inundação e 4,49 (± 0,10) Pa na seca. Também não foi observada 

diferença significativa na taxa de respiração mitocondrial (Rd) (F1,8 = 2,42; p = 0,15),  
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sendo que as plantas submetidas à inundação apresentaram valores de Rd em média 

22% maiores do que plantas submetidas ao déficit hídrico (dados não mostrados). 

 

4.3.3 Variação nos parâmetros derivados das curvas de resposta da fotossíntese 

a diferentes densidades de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (curvas 

AxDFFA) 

De acordo com o descrito por Lobo et al., (2013), os dados da curva AxDFFA 

apresentaram-se bem ajustados ao modelo da hipérbole não retangular com valores 

de r² de 0,99 e 0,96. Diferenças marcantes podem ser observadas no formato da 

curvas AxDFFA obtidas no período de inundação quando comparadas ao período 

seco (Figura 8).  
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Figura 8 - Resposta da taxa de fotossintese líquida (A) versos densidade de fluxo 

fotossinteticamente ativo (DFFA) para folhas de V. divergens durante o período 

inundado e período seco no Pantanal Mato-Grossense. São apresentados os valores 

médios (± erro padrão) bem como os valores de R². (n = 5). 

 

No período inundado plantas de V. divergens apresentaram valor médio de 

fotossíntese na saturação de luz (Asat) de 13,09 (± 0,54) mol m
-2 

s
-1

, cerca de duas 
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vezes maior ao valor apresentado durante o período seco (7,21 ± 1,38) mol m
-2 

s
- 1

), 

sendo estes valores significativamente diferentes (Tabela 4).  

A eficiência quântica aparente (Φ) e a convexidade da curva (θ) apresentaram 

valores médios de 0,06 (± 0,005) mol mol
-1 

e 0,44 (± 0,08) para o período inundado 

e de 0,04 (± 0,009) mol mol
-1

 e 0,33 (± 0,13) para o período seco, não sendo 

observada diferença significativa para ambas as variáveis entre os períodos 

analisados (Tabela 4).  

 Assim como para Φ e θ, a taxa de respiração no escuro (Re) e a luz de 

saturação (DFFAsat) não se apresentaram significativamente diferentes. Contudo os 

valores de DFFAsat  foram ligeiramente superiores 1666,85 (± 192,9) mol m
-2 

s
-1

 no 

período seco quando comparados aos do período inundado 1491,5 (± 158,9). 

 

Tabela 4 - Parâmetros de trocas gasosas derivados da curva AxDFFA, no período 

inundado e seco do Pantanal para V. divergens juntamente com valores de F- 

estatístico e probabilidade associada ao erro do tipo I (valor p) obtidos a partir da 

ANOVA. Abreviações: Φ (mol mol
-2

) - eficiencia quântica aparente; Asat (mol m
-2

 

s
-1

)
 
 – taxa de fotossíntese na luz de saturação; θ - convexidade da curva AxDFFA; Re 

(mol m
-2 

s
-1

) – taxa de respiração na luz; PCL (mol m
-2

 s
-1

) – Ponto de 

compensação de luz; DFFAsat (mol m
-2

 s
-1

)
 
 - luz de saturação. Valores médios (± 

erro padrão) (n=5). 

 

  

Período Inundado 

 

Período Seco 

 

F1,8 

 

p 

 

Asat 13,0 (± 0,54) 7,2 (± 1,38) 19,11 0,002 

Φ 0,06 (± 0,005) 0,04 (± 0,009) 1,79 0,21 

θ 0,4 (± 0,08) 0,3 (± 0,13) 0,33 0,58 

Re 2,7 (± 0,27) 2,5 (± 0,28) 0,47 0,51 

DFFA sat 1491,5 (±158,9) 1666,8 (±192,9) 0,65 0,44 

PCL 53,8 (± 5,47) 80,1 (± 4,66) 12,17 0,008 

 

 Como observado para Asat, durante o período de estresse hídrico alterações 

significativas foram observadas no ponto de compensação de luz (PCL). Entretanto 

essas variáveis apresentaram comportamentos opostos, enquanto Asat apresentou uma 



39 
 

redução de cerca de 44% no período seco, o PCL apresentou valores 

aproximadamente 47% superiores neste mesmo período.  

4.3.4 Variação nos parâmetros de fluorescência da clorofila 

Assim como para os parâmetros derivados da curva de luz, pode ser 

observado um efeito significativo da mudança de disponibilidade de água sobre os 

parâmetros derivados das curvas de fluorescência da clorofila a. 

Com relação aos parâmetros de fluorescência no escuro, observou-se o 

aumento de 21% na fluorescência inicial (F0) no período seco (505,4 ± 16,06) 

comparado ao observado durante o período inundado (396,2 ± 12,51), sendo os 

valores observados entre as estações significativamente diferentes. O mesmo 

comportamento pode ser observado para o parâmetro Fv/Fm, cujos valores 

apresentaram redução de 12% com a menor disponibilidade de água, não chegando a 

ser estatisticamente diferentes. A diferença não significativa de Fv/Fm ocorre em 

função do aumento de 13% de Fm quando da menor disponibilidade hídrica (Tabela 

5)    

 A contribuição relativa dos mecanismos de regulação fotoquímicos (ΦNO) e 

não fotoquímicos (ΦNPQ), bem como de eficiência do PSII (ΦPSII) para processar a 

quantidade de energia absorvida foram diferentes entre os períodos analisados 

(Figura 9; Tabela 5).  

No período inundado foram observados maiores valores de ΦPSII, sendo a 

extinção de fluorescência na luz de saturação favorecida pela ΦNO, ao passo que, 

durante o período seco houve uma diminuição da ΦPSII da ordem de 29%, e a 

extinção da fluorescência passou a ocorrer com maior intensidade via ΦNPQ (Tabela 

5) que apresentou um aumento de 18%. Enquanto que no período seco são 

necessários valores de DFFA menores que 500 mol m
-2

 s
-1

 para que valores de 

ΦNO e ΦNPQ se igualem, no período inundado são necessários valores superiores 

(Figura 9). 

Maiores valores de ΦPSII foram acompanhados por maiores valores de ETR 

na inundação (Tabela 5), e menores valores de qL .A diminuição observada em qL foi 

de cerca de 28% neste período.  
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Figura 9 - Resposta da eficiência fotoquímica do fotossistema II (ΦPSII), eficiência 

não fotoquímica (ΦNPQ) e eficiencia fotoquímica (ΦNO), a diferentes densidades de 

fluxo fotossinteticamente ativo (DFFA) para folhas de V. divergens durante o 

período inundado (A) e período seco (B) no Pantanal Mato-Grossense. Símbolos: Φ 

PSII – círculos; ΦNPQ – quadrados; ΦNO – triângulos. Valores médios (± erro 

padrão) (n= 5). 

  

Tabela 5 - Parâmetros de fluorescência da clorofila, observados durante o período 

inundado e seco do Pantanal para V. divergens valores de F- estatístico e 

probabilidade associada ao erro do tipo I (valor p) obtidos a partir da ANOVA. 

Abreviações: F0 fluorescência mínima; Fm fluorescência máxima; Fv/Fm: eficiência 

quântica do fotossistema II;  ETR (mol m
-2

s
-1

) taxa máxima de transporte de 

elétrons de fluorescência; qL (1500), estado redox do aceptor primário de elétrons a 

1500 mol m
-2

s
-1 

PPFD; PSII (1500) rendimento quântico efetivo do fotossistema 

II a 1500 mol m
-2

s
-1 

PPFD; NPQ (1500), extinção não-fotoquímica a 1500 mol 

m
-2

s
-1

PPFD; NO (1500), extinção fotoquímica a 1500 mol m
-2

s
-1

PPFD; Valores 

médios (± erro padrão) (n=5) 
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Período Inundado 

 

Período Seco 

 

F1,8 

 

p 

F0 396,2 (± 12,51) 505,37 (± 16,12) 28,78 <0,001 

Fm 2104,0 (± 134,40) 2444,6 (± 42,50)  5,84 0,04 

Fv/Fm 0,81 (± 0,01) 0,79 (± 0,01) 1,41 0,26 

ETR 114,82 (± 7,45) 75,95 (± 11,18) 8,37 0,02 

qL (1500) 0,35 (± 0,02) 0,33 (± 0,34) 0,89 0,37 

PSII (1500) 0,18 (± 0,01) 0,13 (± 0,02) 6,89 0,03 

NPQ(1500) 0,65 (± 0,03) 0,76 (± 0,01) 13,19 0,03 

NO(1500)  0,18 (± 0,03) 0,11 (± 0,01) 5,35 0,04 

 

4.4 ATRIBUTOS FOLIARES 

4.4.1 Área foliar específica (AFE) e Anatomia Foliar 

 Os valores de AFE diferiram significativamente (F1,8 = 79,69; p < 0,0001) 

entre o período inundado e o seco. Plantas de V. divergens apresentaram maiores 

valores de AFE no período inundado (0,008 ± 0,004 m² g
-1

), sendo estes superiores 

cerca de duas vezes aos observados no período seco (0,003 ± 0,001 m² g
-1

) (Tabela 

6).  

 A espessura da lâmina foliar apresentou-se diferente entre os períodos 

analisados. Folhas analisadas no período seco apresentaram-se menos espessas do 

que as folhas analisadas no período inundado (Tabela 6, Figura 10). Essa menor 

espessura foliar pode ser atribuída a uma diminuição significativa na espessura do 

parênquima lacunoso observada no período seco (F1,8 = 7,53; p = 0,02). Mesmo que 

não tenham sido observadas diferenças significativas na espessura da epiderme 

superior (F1,8 = 1,91; p = 0,20) e parênquima paliçádico (F1,8 = 2,35; p = 0,16), 

observa-se que estes tecidos também são menos espessos no período seco, que 

somados,  contribuíram para a redução na espessura foliar. A presença de epiderme 

pluriestratificada pode ser observada somente no período seco (Figura 10).  

Folhas de V. divergens apresentaram-se hipoestomáticas em ambos os 

períodos, sem a presença de manchas estomáticas. No período inundado o número de 

estômatos por área de folha (508,27 ± 24,0 est/mm
-2

), não foi significativamente 
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diferente do observado no período seco (402,96 ± 99,9 est/mm
-2

) (Tabela 6). Não 

houve diferença significativa no diâmetro polar (F1,8 = 2,58; p = 0,14) bem como no 

diâmetro equatorial (F1,8 = 0,35; p= 0,56) dos estômatos entre os períodos analisados. 

Também não foi observada diferença significativa na densidade de venação entre os 

períodos analisados (Tabela 6). 

 Durante o período de seca as folhas apresentaram menor área foliar, sendo 

esta significativamente diferente da área foliar observada no período inundado 

(Tabela 6).  

 

Tabela 6 - Atributos foliares da espécie V. divergens durante o período de inundação 

e seca do Pantanal Mato-Grossense. São mostrados os resultados da ANOVA – 

valores de F-estatístico e a probabilidade associada ao erro do tipo I (valor p). 

Valores médios (± erro padrão) (n=5) 

 

 

 

 

Atributo 

 

Período Inundado 

 

Período Seco  

 

F1,8 

 

p 

Epiderme superior 

(m) 

40,5 (± 1,97) 37,5 (± 0,75) 1,91 0,20 

Parênquima paliçádico 

(m) 

122,7 (±3,88) 113,8 (± 4,26) 2,35 0,16 

Parênquima lacunoso 

(m) 

120,3 (± 3,89) 103,5 (± 4,72) 7,53 0,02 

Epiderme inferior (m) 14,4 (± 0,62) 14,1 (± 0,67) 0,13 0,72 

Espessura total (m) 296,5 (± 8,81) 266,2 (± 7,98) 6,50 0,03 

Densidade estomática  

(nº estômatos/mm²)  

508,2 (± 24,0) 402,9 (± 99,9) 1,05 0,33 

Diâmetro polar 

estômatos (m) 

31,5 (± 0,79) 32,9 (± 0,36) 2,58 0,14 

Diâmetro equatorial 

estômatos (m) 

32,9 (± 0,63) 33,3 (± 0,36) 0,35 0,56 

Densidade de venação 

(m/mm²) 

6,1 (± 0,38) 5,5 (± 0,37) 1,81 0,21 

Área foliar (cm²) 33,6 (± 0,55) 32,1 (± 11,7) 246,7  <0,0001 

Massa seca (gr) 0,39 (± 0,54) 0,32 (± 0,15) 1,54 0,24 

Área foliar específica  

(AFE) (m²g
-1

) 

0,008 (± 0,004) 0,003 (± 0,001) 69,42  <0,0001 
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4.4.2 Concentração pigmentos foliares, concentração, partição e eficiência no 

uso de nitrogênio (N) 

Assim como foram observadas mudanças na AFE com o regime hídrico, 

alterações significativas foram observadas com relação ao conteúdo de pigmentos 

A B 

C D 

E F 

Figura 10- Seção transversal da folha de V. divergens no período inundado (A) e seco (B) 

empregada para determinação da espessura dos tecidos; Seção paradérmica utilizada para 

determinação da densidade estomática (C) e (D) e densidade de venação (E) e (F) 

períodos inundado e seco respectivamente.  
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cloroplastídicos. No período inundado pode-se observar maiores concentrações de 

clorofila b (Chl b), seguida por clorofila a (Chl a) e de carotenoides (Car), já no 

período seco, essa tendência muda, ficando em primeiro lugar as maiores 

concentrações de Chl a, depois de Chl b e finalmente de Car. Contudo, de maneira 

generalizada para todos esses pigmentos, o período seco foi o que determinou a 

ocorrência dos menores valores (Tabela 7).  

 Todos os pigmentos apresentaram reduções significativas em suas 

concentrações na seca, sendo a mais significativa apresentada pela Chl b na ordem de 

84%, que somada a uma redução de 27% na concentração de Chl a acaba afetando a 

concentração de clorofilas totais, cuja redução foi de 58% na seca. Uma maior razão 

Chl a/ Chl b foi observada no período seco, onde se observa 2,78 (± 0,11) unidades 

de Chl a para cada unidade de Chl b, enquanto no período inundado essa razão 

diminui para 0,82 (± 0,03) unidades de Chl a para cada unidade de Chl b. 

 

Tabela 7 - Concentração de pigmentos fotossintéticos juntamente com valores de F- 

estatístico e probabilidade associada ao erro do tipo I (valor p) obtidos a partir da 

ANOVA. Abreviações: Chl a (mg cm
-2

) –clorofila a; Chl b (mg cm
-2

) – clorofila b; 

Car ( mg cm
-2

) – carotenoides; Chl totais (mg cm
-2

) – clorofilas totais. Valores 

médios (± erro padrão) (n= 5) 

  

Período Inundado 

 

Período Seco 

 

F1,8 

 

p 

 

Chl a 0,011 (± 0,001) 0,008 (± 0,0003) 6,77 0,03 

Chl b 0,013 (± 0,0009) 0,002 (± 0,00007) 132,5 <0,001 

Car 0,004 (± 0,0003) 0,002 (± 0,0001) 25,69 <0,001 

Chl totais 0,024 (± 0,002) 0,010 (± 0,0004) 41,25 <0,001 

Razão a/b 0,82 (± 0,03) 2,78 (± 0,11) 249,61 <0,001 

 

 

 Como esperado, foram observadas diferenças significativas na concentração 

de nitrogênio tanto por base de área (Na) quanto por base de massa (Nm) entre os dois 

períodos. Folhas analisadas no período inundado apresentaram menores 

concentrações de Na do que folhas analisadas no período seco (Tabela 8), o mesmo 

comportamento pode ser observado para Nm com valores significativamente menores 

na inundação.  
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Com relação à partição de nitrogênio a mesma apresentou-se diferenciada 

entre o período seco e inundado; A fração de nitrogênio destinada aos componentes 

de captura de luz (Pl) correspondeu a 0,64% do nitrogênio no período inundado e a 

0,41% no período seco, assim como a porção de N destinado para proteínas de 

transporte de elétrons (Pb) também foi significativamente maior no período inundado 

(3,66%) se comparado ao período seco (0,78%), ambas foram significativamente 

diferentes entre a inundação e a seca.  

A enzima Rubisco correspondeu ao segundo maior destino de N, sendo que 

na inundação representou o destino de 23,73% da partição do N, enquanto na seca 

8,71%. Entretanto, componentes estruturais (Ps) configuraram o principal destino do 

N em folhas de V. divergens em ambos os períodos, sendo que este destino alocou 

71,91% do N no período inundado e mais de 90% deste elemento no período seco 

(Tabela 8). 

 

Tabela 8 - Destino de nitrogênio no período inundado e seco do Pantanal para V. 

divergens, juntamente com valores de F- estatístico e probabilidade associada ao erro 

do tipo I (valor p) obtidos a partir da ANOVA. Nm, concentração de nitrogênio por 

unidade de massa foliar (g g
-1

), Na concentração de nitrogênio por unidade de área 

foliar (g m
-2

); Pr (%) fração de nitrogênio destinada à Rubisco; Pb (%) fração de 

nitrogênio destinada às proteínas de transporte de elétrons; Pl fração de nitrogênio 

destinada aos componentes para captura de luz; Ps (%) fração do nitrogênio destinada 

aos componentes estruturais e EUN eficiência do uso do nitrogênio na fotossíntese 

(mol g
-1 

s
-1

). Valores médios (± erro padrão) (n = 5). 
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Período Inundado 

 

Período Seco 

 

F1,8 

 

p 

 

Nm 14,3 (± 0,62) 16,8 (± 0,57) 8,14 0,021 

Na 1,79 (± 0,144) 5,18 (± 0,20) 171,28 <0,001 

Pr 23,73 (± 0,04) 8,71 (± 0,017) 11,66 0,009 

Pb 3,66 (± 0,002) 0,78 (± 0,001) 95,16 <0,001 

Pl 0,64 (± 0,0006) 0,41 (± 0,0003) 10,54 0,01 

Ps 71,95 (± 0,043) 90,08 (± 0,018) 14,98 0,004 

EUN 12,88 (± 0,09) 2,01 (± 0,30) 89,54 <0,001 

 

A eficiência no uso de nitrogênio (EUN) foi significativamente diferente entre 

os períodos analisados. Durante a inundação plantas de V. divergens apresentaram 

uma EUN cerca de seis vezes maior do que a observada na seca (Tabela 8). 

5. DISCUSSÃO 

5.1 EFEITO DA DISPONIBILIDADE HÍDRICA SOBRE TROCAS 

GASOSAS E ANATOMIA FOLIAR  

 Partindo-se do fato de que V. divergens é uma espécie que se 

apresenta bem adaptada a ambientes úmidos, e que em anos mais secos há retração 

das áreas ocupadas por florestas monodominantes desta espécie, (Nunes da Cunha e 

Junk 2004; Arieira e Nunes da Cunha, 2006), a hipótese do presente trabalho foi de 

que durante períodos de estresse hídrico causado pela escassez de água (seca), V. 

divergens apresenta redução de seu potencial hídrico, intercambio gasoso, 

concentração de pigmentos, bem como alteração na partição de N quando comparado 

ao apresentado pela espécie durante o período de inundação, buscando assim explicar 

em parte a retração das florestas em períodos secos.   

 As avaliações de Ψω revelaram que há diferenças no estado hídrico da 

folha entre os períodos estudados, bem como entre os horários analisados 

(antemanhã (Ψωam) e meio dia (Ψωmd) (Figura 4), com o maior declínio do potencial 

de água na folha ocorrendo no período seco onde se observa o declínio na 

precipitação, e aumento da DPV (Figura 3). No entanto, os valores de Ψω durante o 
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período seco foram ainda superiores àqueles considerados críticos para plantas 

lenhosas do cerrado, sendo estes últimos geralmente em torno de -3,0 MPa 

(FRANCO et al., 2005). As variações no Ψω são determinadas por meio de 

modificações nas condutividades hidráulicas e nas taxas de transpiração (Sperry et 

al., 2002; Meinzer,2003) sendo, portanto, o resultado do ajustamento das plantas às 

condições atmosféricas e à disponibilidade de água no solo.  

No período seco, pode-se observar a recuperação do estado hídrico das 

plantas quando se analisa o Ψωam. No entanto, este não se iguala ao observado 

durante o período inundado (Figura 4), indicando que a alta demanda evaporativa da 

atmosfera durante a noite no período seco dificulta a recuperação do estado hídrico 

da planta (Bucci et al.; 2005, Franco et al.; 2005), sugerindo também uma diminuição 

da condução hidráulica da planta em função de um baixo teor de água no solo 

(GUERFEL et al., 2009).  Os valores de Ψωam para V. divergens durante o período 

seco e inundado são compatíveis com os valores observados para espécies sempre 

verdes de cerrado e superiores aos observados para espécies de florestas de galeria, já 

os valores de Ψωmd são pouco superiores aos observados para as árvores de cerrado e 

encontram-se entre os valores estimados para florestas de galeria (FRANCO et al., 

2005; MIRANDA et al., 2011).  

A partir dos dados obtidos das curvas PV pode-se inferir que a V. divergens 

apresenta ajustes muito particulares que permitem a manutenção do seu estado 

hídrico durante a seca. Na verdade, não foram observadas diferenças significativas 

nos valores de  Ψπ
0
 e de Ψπ

100 
entre o período inundado e seco, portanto, não há 

evidências da necessidade de ajustamento osmótico nessas condições ambientais 

(Tabela 2). Em contra partida os valores de  da parede reduziram 

significativamente, o que indica ajustamento elástico, ou seja, maior capacidade da 

mesma em se expandir ou se contrair mantendo a pressão interna inalterada, o que é 

essencial para a manutenção dos processos de divisão celular e crescimento 

(KRAMER e BOYER, 1995; WARREN et al., 2007; MIRANDA et al., 2011). Este 

ajustamento foi identificado como um importante mecanismo para manutenção do 

turgor e tolerância a seca em espécies arbóreas (WHITE et al., 2000). É essa 

particularidade que permite à V. divergens emitir folhas mesmo no período seco do 

ano. Em trabalhos realizados anteriormente e ainda não publicados constatou-se que 
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na seca o período de emergência de uma nova folha ocorre a cada 19 dias, enquanto 

que no período inundado esse tempo é superior a 45 dias.  

 Os valores de ε observados na inundação 15,8 (±4,04) são superiores aos 

observados para plantas de Cocos nucifera (coco) (10,60) (Gomes e Prado, 2009) e  

Persea americana M. (abacate) (6,6-8,6) (Chartzoulakis et al., 2002) em condição 

de não estresse hídrico. Quando comparado a estas espécies sob condição de déficit 

hídrico, os valores de ε apresentaram mesmo comportamento observado para Persea 

americana, com reduções significativas na seca, e comportamento contrário ao de 

Cocos nucifera que apresentou um aumento nos valores de ε em condição de 

restrição hídrica. Sob condições de baixo TRA na folha, a diminuição de ε contribui 

para manutenção do turgor celular, por outro lado grandes valores de ε podem 

diminuir o potencial de água nas células, resultando em uma extração de água mais 

eficiente, sem a diminuição do TRA (GOMES e PRADO, 2009).  

Assim sendo plantas com alta elasticidade (baixo ε) podem sofrer uma perda 

relativamente elevada de água antes que se estabeleça a plasmólise, inversamente, se 

ε for elevada, a turgescência pode ser perdido com muito menor perda de água do 

tecido (KOZLOWSKI e PALARDY, 2002; DALMAGRO et al., 2013).  A redução 

em ε possibilitou a aparente manutenção do TRA
0
, indicativo de que não houve 

variação no ponto de perda de turgor devido à seca, o que confere à espécie 

habilidade para tolerar essa condição (RANNEY et al., 1991).  

 Mudanças na elasticidade do tecido usualmente ocorrem devido a 

modificações estruturais das folhas, que refletem a composição da parede celular 

(Guerfel, 2009) bem como a estrutura dos tecidos que a compõem (KOZLOWSKI e 

PALARDY, 2002). A análise de traços anatômicos foliares ajudam a esclarecer as 

diferentes estratégias empregadas por V. divergens para superar períodos de estresse 

hídrico.  

Como esperado, os resultados indicaram que a disponibilidade de água exerce 

influência sobre a estrutura da folha. Folhas presentes no período de seca 

apresentaram menor AFE do que folhas presentes no período inundado (Tabela 8). 

Frequentemente tem sido observado que a AFE é reduzida sobre condições de seca. 

Essa variação pode ser atribuída a variações na espessura da folha, bem como na sua 
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densidade (VENEKLAAS et al., 2002; BACELAR et al., 2006; GUERFEL et al., 

2009).  

Durante a seca, tanto a área foliar quanto a massa seca das folhas diminuiu 

em relação ao período inundado. Contudo, proporcionalmente a redução na área 

foliar foi maior que na massa seca, determinando que no período seco a AFE fosse 

menor que no período inundado.  

A redução da massa seca foliar pode estar diretamente ligada a menor 

espessura foliar, ocasionada pela diminuição da espessura do parênquima lacunoso. 

A diminuição da espessura do parênquima lacunoso, neste caso, pode ser atribuída à 

diminuição do volume parcial dos espaços intercelulares (Tabela 6), assim sendo 

uma menor quantidade de espaço é ocupada pelo ar e o tecido torna-se mais denso, 

tem-se, portanto, uma maior massa no mesmo volume foliar, o que acaba 

promovendo uma diminuição da AFE.  

Contudo, a redução do volume do tecido foliar, devido ao encolhimento 

celular, também é um fator a ser considerado (Sanders e Arndt 2012), mas que neste 

trabalho não foi possível mensurar. A redução dos espaços intercelulares reduz o 

volume foliar disponível onde ficam localizadas as moléculas de H2O que passam do 

estado líquido para o gasoso. Nesse caso, há redução da condutância mesofílica ao 

intercâmbio gasoso (Chartzoulakis et al., 2002; Mediavilla et al., 2001; Tezara et al., 

2011), podendo ser esse um mecanismo de resistência ao estresse hídrico. 

 Usualmente observa-se que folhas desenvolvidas durante períodos de estresse 

hídrico por seca apresentam maior densidade estomática, e estômatos de menor 

tamanho, contribuindo para um melhor controle da taxa de transpiração (Pearce et 

al., 2006, GUERFEL, 2009). Aparentemente este não é um mecanismo empregado 

por V. divergens, uma vez que não foram observadas diferenças significativas na 

densidade estomática, tamanho equatorial e polar dos estômatos (Tabela 8). As 

folhas em ambos os períodos apresentaram-se hipoestomáticas, com distribuição 

homogênea de estômatos em toda a sua superfície abaxial, sem a presença de 

manchas estomáticas.  

Folhas hipoestomáticas são características de plantas xeromórficas, permitem 

grande economia de água por reduzir a taxa transpiratória devido a menor exposição 

à luz solar direta (Esposito-Polesi, et al., 2011), bem como aproveitam a maior 
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umidade na superfície abaxial (KUNDU e TIGERSTEDT, 1998).  A grande 

densidade estomática auxilia no controle das taxas transpiratórias a partir da 

formação de arcos de transpiração mais próximos entre si, retendo assim maior 

umidade na área estomática (LARCHER, 2003). 

 Outro mecanismo frequentemente empregado pelas plantas buscando manter 

as características hidráulicas das folhas e requerimentos para uma condução mais 

eficiente de água é maior Dv, uma vez que a manutenção da taxa de assimilação 

líquida máxima está acoplada com a capacidade do sistema vascular da folha de 

fornecer água para as células fotossintéticas mesofílicas (Brodribb et al., 2005;. Sack 

e Holbrook, 2006; Brodribb et al., 2007), entretanto este não se mostrou como um 

mecanismos de adaptação da espécie, uma vez que não foram observadas diferenças 

significativas na Dv de folhas do período inundado e seco (Tabela 6).  

A análise das características morfológicas e estruturais, bem como do estado 

hídrico da planta contribuem para a interpretação da tolerância a seca apresentada 

pela espécie, uma vez que V. divergens não apresentou diferenças significativas em A 

(Figura 6A), associada a uma redução significativa em gs (Figura 6B).  

O fechamento estomático e a consequente diminuição de A é um fenômeno 

comum relatado para plantas que estão submetidas ao déficit hídrico, (Farquhar e 

Sharkey, 1982; Flexas et al., 2004) uma vez que, primeiramente por efeito da 

restrição estomática, há redução no intercâmbio tanto de vapor de água quanto do 

CO2 na folha.  Particularmente, nas condições em que este trabalho foi realizado, a 

redução em gs foi suficiente para manter os valores de A e E no período seco 

similares aos do período de inundação. Para tanto, verificou-se incremento na 

diferença de concentração de vapor de água entre a folha e o ar, com ênfase no 

aumento do DPV atmosférico; assim como na diferença de concentração do CO2 

entre a folha e o ar, com ênfase na redução de Ci (F1,8 =8,94 p=0,017), refletindo 

diretamente na menor relação Ci/Ca (Figura 6C).  

 A EIUA apresentou valores significativamente diferentes entre os períodos 

analisados (Figura 6D), esta diferença esta diretamente ligada a diminuição 

significativa de gs.  A manutenção de A associada a menores valores de gs é 

característica de plantas tolerantes a menor disponibilidade de água no solo, refletida 

pela maior EIUA (MA et al., 2004).  
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No período inundado  plantas de V. divergens apresentaram maior EUN 

quando comparadas ao período seco (Tabela 8). A EUN alta na inundação imprimiu 

um custo de manutenção da elevada EUA. Com a diminuição da disponibilidade de 

água no período seco, os valores da EUA foram mantidos, enquanto os valores de 

EUN diminuíram. Esta relação inversa entre EUN e EUA foi relatada nos trabalhos 

Xu e Baldocchi et al., (2003), Diaz-Espejo et al., (2012) estes autores sugerem a 

existência de uma compensação  entre EUN e EUA, sendo que o aumento de um em 

detrimento do outro depende de qual recurso é mais limitado.  

 Estudos sobre a causa fisiológica para variação da EUN focam sobre a 

atividade da Rubisco, uma vez que esta catalisa a etapa limitante da capacidade 

fotossintética (Farquhar et al., 1980), e é responsável por uma grande fração do N 

foliar (Evans e Seemann, 1989). Neste caso a EUN será menor se uma menor 

quantidade de N for destinada à Rubisco e/ou a Rubisco tiver uma eficiência menor 

de fixação de carbono (HIKOSAKA e HORISE, 2000).  

5.2. VARIAÇÃO DOS PARÂMETROS FOTOSSINTÉTICOS EM 

FUNÇÃO DA DISPONIBILIDADE HÍDRICA 

Os parâmetros derivados das curvas AxCc, Amax e Jmax apresentaram 

diferenças significativas tanto por base de massa quanto por base de área, enquanto 

que a Vcmax apresentou diferença somente por base de massa (Figura 7; Tabela 3). 

Durante a inundação quando as árvores apresentavam uma disponibilidade hídrica 

mais favorável, indicada por maiores potenciais de água na antemanhã (Figura 4), os 

parâmetros fotossintéticos foram maiores. 

O resultado de estudos como os de Xu e Baldocchi (2003) tem demonstrado 

que o parâmetro Amax encontra-se altamente correlacionado com Vcmax. Diante disto 

pode-se atribuir parte da redução de Amax em V. divergens à alteração nos valores de 

Vcmax. A redução de Vcmax geralmente é atribuída a uma diminuição da quantidade de 

Rubisco (Jacob et al.,1995, Nakano et al., 1997), ou ao seu baixo estado de ativação 

(SAIBO et al., 1989). Considerando que durante a inundação 23,73% da fração do N 

está sendo destinada à enzima Rubisco contra apenas 8,71% no período seco (Tabela 

8), a ideia de que esteja ocorrendo uma redução de Vcmax em função de uma 

diminuição da quantidade de Rubisco é reforçada, devido a uma menor alocação de 

recurso para esta finalidade.  
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Entretanto, considerando que o parâmetro Amax não reflete a capacidade 

fotossintética intrínseca da folha (Grassi e Magnani, 2005) correspondendo ao valor 

máximo de fotossíntese em altas concentrações de CO2, e, portanto altos valores de 

Ci, e que nestas condições a limitação da taxa fotossintética ocorre em virtude da 

regeneração da RuBP pela taxa de transporte de elétrons (Jmax) (Sharkey et al.; 2007; 

Lawlor, 2000) a limitação de Amax está mais correlacionada à redução significativa de 

Jmax do que  Vcmax.   

 A redução significativa em Jmax observada na seca (Tabela 3) pode ser 

atribuída a diversos fatores, como a concentração de pigmentos foliares, o 

investimento de N para proteínas de transporte de elétrons e a eficiência do PSII 

(PSII) (RODRÍGUEZ-CALCERRADA et al., 2008; ASHARAF e HARRIS, 

2013).  

 O decréscimo acentuado no conteúdo de pigmentos fotossintéticos é 

comumente observado em plantas submetidas ao estresse hídrico (Din et al., 2011; 

Asharaf e Harris, 2013), sendo um bom indicador de sinais de estresse oxidativo 

(BACELAR et al., 2006). Esta diminuição pode ser resultado da degradação da 

clorofila (Smirnoff, 1993) ou devido à deficiência na síntese de clorofila em conjunto 

com as alterações na estrutura da membrana do tilacóide (BRITO et al., 2003). Ao 

que tudo indica a diminuição no conteúdo de clorofila por V. divergens na seca 

(Tabela 7) ocorre mais pronunciadamente em resposta a menor síntese de pigmentos, 

uma vez que em campo não foi observado o amarelamento das folhas, sinal típico de 

clorose ocasionada por degradação de clorofila. Corroborando a este fato, a fração de 

N destinada aos componentes para captura de luz foi significativamente menor 

durante a seca (Tabela 8).   

 Entretanto, não pode ser descartada a degradação de clorofila, uma vez que na 

seca, a razão chl a/b apresentou um incremento acentuado, sugerindo que a 

degradação dos complexos de clorofila a e b não ocorreram no mesmo ritmo. É de 

conhecimento geral que, sob tensão de seca a redução da clorofila b é maior do que a 

clorofila a, assim, transforma a razão em favor de chl a (JALEEL et al., 2009; JAIN 

et al., 2010). De fato, na inundação observou-se em média 0,82 unidades de chl a por 

unidade de chl b, enquanto que na seca os valores passaram para 2,78 unidades de 

chl a por unidade de chl b. Segundo Estill et al., (1991), estas diferenças podem ser 
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devido a uma mudança de ocorrência de sistemas fotossintéticos, no sentido de uma 

razão mais baixa de PSII para PSI.  

Em detrimento a diminuição na concentração de clorofilas, um aumento na 

concentração de carotenoides era esperado, como tentativa de minimização da dos 

danos ao aparato fotossintético (Corcuera et al. 2005), entretanto este não foi um 

fenômeno observado. A redução acentuada na concentração de carotenoides vai de 

encontro a hipótese de que durante o estresse, antioxidantes hidrofílicos e xantofilas 

seriam moléculas-alvo primárias (WISE e NAYLOR, 1987).  

A razão Jmax/Vcmax fornece uma indicação da partição de nitrogênio entre os 

tilacóides (N associado aos pigmentos da etapa fotoquímica) e proteínas solúveis (N 

associado às proteínas do Ciclo de Calvin). Para V. divergens pode ser observada 

uma redução significativa na razão Jmax/Vcmax, com menores valores sendo 

observados na seca (Tabela 3). Neste caso, a redução da razão Jmax/Vcmax ocorreu 

majoritariamente devido à redução nos valores de Jmax (da ordem de 47,3%), 

associada à redução nos teores de clorofila a (da ordem de 27,3%) clorofila b (da 

ordem de 84,6%) e carotenóides (da ordem de 50,0%).  

Sabe-se que a atividade da Rubisco e a regeneração de RuBP têm diferentes 

sensibilidades de aclimatação à temperatura (Bernacchi et al., 2001; Leuning, 2002) 

e/ou ao estresse hídrico. A capacidade de regeneração da RuBP é mais sensível que a  

capacidade de carboxilação em situações de baixo potencial de água na folha, 

(MEDRANO et al., 2002). 

Na literatura há frequente relato de que plantas submetidas a estresse 

apresentam alterações em seus pontos de compensação de CO2 (Γ). Contudo, este 

comportamento não foi observado para V. divergens que manteve Γ igual a 4,29 (± 

0,03) Pa durante a inundação e 4,49 (± 0,10) Pa na seca. Este fato se reflete na 

diferença não significativa de Rd entre os períodos analisados, uma vez que maiores 

Γ, implicam em taxas respiratórias mais elevadas (SMITH et al., 1976).  

 Independente da estação os dados de AxDFFA mostraram-se bem ajustados 

ao modelo de hipérbole não retangular de resposta à luz (Figura 8). A análise dos 

parâmetros derivados destas curvas permitiu inferir que somente Asat e o PCL 

apresentaram diferenças significativas entre as estações (Tabela 4), ocorrendo uma 

diminuição em Asat na seca e aumento do PCL. Maiores valores de Asat na inundação 
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sugerem que V. divergens apresenta neste momento maior capacidade de absorção de 

luz e maior taxa de transporte de elétrons, assim como maior atividade da enzima 

Rubisco, evidenciada por maiores valores de Vcmax.  

 O PCL pode ser afetado de maneira indireta pela capacidade fotossintética 

uma vez que a redução desta promove redução em Re e assim afeta o PCL. 

(BROOKS et al., 1991;  LEWIS et al., 2000). Considerando o efeito das variáveis Re 

e Φ sobre o PCL de V. divergens, pode-se dizer que houve um padrão de resposta 

incomum daquele que seria esperado. Geralmente Asat reduz devido à redução tanto 

no turnover de proteínas quanto na atividade de transporte ativo, e sendo estes os 

processos primários que determinam as taxas respiratórias, a consequência imediata é 

também de redução nos valores de Re (AZCÓN-BIETO e OSMOND, 1983; LEWIS 

et al., 2000). Nessa situação Φ permanece o mesmo, ou tende a aumentar e a 

consequência mais comum para essas alterações é a da redução em PCL (Nemali e 

Iersel, 2004), como se observa em folhas adaptadas a sombra que apresentam taxas 

respiratórias baixas e, portanto, uma pequena fotossíntese líquida é suficiente para 

levar a zero as taxas líquidas de troca de CO2. Porém, para a espécie em estudo, 

verificou-se que Re e Φ não diferiram significativamente entre os períodos 

analisados (redução em 9,7% em Re e de 18,6% em Φ no período seco), mas o valor 

do PCL no período seco foi significativamente superior ao do inundado (da ordem de 

46,9%) (Tabela 4). O aumento do PCL pode ser atribuído ao somatório das 

diferenças em Re e Φ, ou seja, a redução em Re associada a redução de Φ promovem 

o aumento de PCL. 

O aumento no PCL de V. divergens na seca indica que um maior fluxo de 

fótons é requerido para alcançar o equilíbrio entre o O2 liberado na fotossíntese e o 

O2 absorvido pela respiração no escuro. A redução na concentração de clorofilas e 

nos valores de Jmax são um indicativo de que a etapa fotoquímica encontrava-se 

comprometida na seca. Tal comprometimento implica em uma interrupção do fluxo 

de elétrons do PSII, como conseqüência, requer-se maior quantidade de fótons para 

promover a oxidação da água e reduzir o ADP + Pi a ATP (LARCHER, 2003; 

DELATORRE et al., 2008). 

 A gs pode influenciar Φ por meio do seu efeito em Ci (BJÖRKMAN, 1987). 

Esse era um efeito esperado no presente trabalho, porém não observado, pois mesmo 
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com a redução significativa em gs e Ci os valores de Φ mantiveram-se praticamente 

iguais entre os dois períodos. Em geral, os valores de Φ observados (0,06 e 0,04) 

estiveram dentro da faixa de Φ relatados por Singsaas et al., (2001) para 40 espécies 

pesquisadas (0,027-0,082), contudo são bem menores que o máximo teórico (0,125) 

proposto por Long et al., (1993). Valores de Φ menores do que usualmente 

observado já haviam sido relatados para V. divergens por Dalmagro et al., (no prelo). 

 Não foram observadas diferenças significativas para os valores de θ nos 

períodos analisados, sendo que os valores encontrados em ambos os períodos 

encontram-se abaixo do valor médio de 0,5 relatado por Marshall e Biscoe (1980) 

como indicativo de uma baixa limitação física (condutância estomática) se 

comparada à resistência interior de difusão de CO2 para o cloroplasto (mesofilo e 

bioquímica). Gomes et al., (2006)  observaram valores próximos a 0,5 para plantas 

de coqueiro, e atribuem este valor a adaptação da espécie a ambientes de luz elevada.  

  As variáveis da fluorescência da clorofila asão dependentes do balanço entre 

a DFFA e a taxa de transporte de elétrons (KRAUSE e WEIS, 1991). Na Figura 9 

observa-se que o aumento na DFFA promove um declínio em PSII e aumento de 

ΦNPQ, enquanto ΦNO mantêm-se praticamente constante. O decréscimo em ΦPSII 

indica a menor capacidade de utilização da energia luminosa para redução do 

NADP
+
, enquanto o aumento de ΦNPQ evidencia a maior perda de energia na forma 

de calor, uma vez que a mesma não foi utilizada para redução do NADP
+
. Os valores 

de ΦNPQ respondem ao aumento do gradiente de prótons entre o lúmen e o estroma 

(MAXWELL e JOHNSON, 2000).  

 Reduções significativas em Amax, Jmax, do conteúdo total de clorofila, bem 

como o aumento no PCL são fortes indícios de que durante o período de seca folhas 

de V. divergens tem sua etapa fotoquímica afetada. O parâmetro de fluorescência 

obtidos no escuro (F0), assim como os obtidos no claro em DFFA de saturação (ETR, 

ΦPSII e ΦNPQ) confirmam essa hipótese, uma vez que foram fortemente 

influenciados pelos regimes hídricos (Tabela 5).   

 Os valores de F0 apresentaram incremento da ordem de 21% na seca, sendo 

os mesmos significativamente diferentes dos observados na inundação (Tabela 5). 

Este aumento indica danos ao centro de reação do PSII, ou a diminuição na 

capacidade de transferência da energia de excitação da antena para o centro de 
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reação, uma vez que F0 representa a fluorescência quando QA (quinona receptora 

primária de elétrons do PSII) esta totalmente oxidada e o centro de reação do PSII 

esta aberto (BAKER e ROSENQVST, 2004).  

 Em plantas crescendo em condições naturais Fv/ Fm geralmente é reduzido 

pelo déficit hídrico (TEZARA 2002; LAWLOR e CORNIC, 2002). Essa redução 

sugere que as condições microclimáticas do campo têm marcado efeito sobre a 

atividade do PSII provavelmente pelas condições de estresse hídrico estarem 

acompanhadas por altos valores de irradiância (TEZARA, 2010). De fato para V. 

divergens pode ser observada uma pequena redução nos valores de Fv/Fm na seca, 

contudo estes não foram significativamente diferentes em função de aumento 

significativo nos valores de F0 e Fm (Tabela 5). Segundo Maxwell e Johnson (2000), 

valores de Fv/Fm próximos a 0,8 indicam uma máxima eficiência no uso de energia 

no processo fotoquímico  enquanto valores abaixo de 0,75 indicam uma situação de 

estresse na qual há uma redução do potencial fotossintético da planta (MAXWELL 

& JOHNSON, 2000).  

 Embora tenha sido observada somente a tendência de redução na eficiência 

máxima do PSII, representada por Fv/Fm, verificou-se redução significativa na 

eficiência real do fotossistema II (ΦPSII) (Tabela 5), indicando que menor proporção 

da energia absorvida foi utilizada na via fotoquímica em função da redução no 

funcionamento deste fotossistema.  

Diminuições na ΦPSII, podem ser atribuídas a danos ocasionados pelo 

estresse hídrico ao centro reativo de oxigênio (CEO) que se encontra diretamente 

acoplado ao PSII (Zhang et al., 2011), promovendo a geração de espécies reativas de 

oxigênio (ROS), responsáveis pela fotoinibição e dano oxidativo (GILL e TUTEJA, 

2010; ANJUN et al., 2011). A diminuição da ΦPSII pode ainda ser atribuída à 

degradação das proteínas D1 constituintes do centro de reação do PSII (ZLATEVE et 

al., 2004). Os valores de ΦPSII observados para ambos os períodos estão abaixo aos 

observados para plantas de café (0,36-0,42) em condições ideais de cultivo.  

Mesmo com a diminuição da ΦPSII na seca, somente uma pequena redução 

foi observada em qL, (parâmetro indicativo do estado redox da QA), não sendo esta 

significativamente diferente (Tabela 5) entre os dois períodos.  
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 Uma vez que Amax foi suprimida sob condições de seca, a energia fotoquímica 

deixou de ser dissipada através da assimilação de CO2, evidenciado pelos menores 

valores de ΦPSII e ΦNO, passando a ser dissipada na forma de calor, caracterizada 

pelo aumento significativo de ΦNPQ (Tabela 5). O aumento de ΦNPQ indica que a 

cadeia de transporte de elétrons encontra-se reduzida em comparação com o estado 

normal (Cornic e Briantais, 1991), além de evidenciar que o pH do lúmen do 

tilacóide é muito ácido e que o transporte de H
+
 através da ATP sintase está 

limitando a síntese de ATP (LAWLOR e TEZARA, 2009). 

 De fato, como evidenciado pelos maiores valores de ΦNPQ, houve 

diminuição significativa na ETR na seca (Tabela 5) indicando que o fornecimento de 

energia da etapa fotoquímica da fotossíntese limita a regeneração da RuBP. 

 Apesar da menor ETR e da diminuição ΦPSII o fenômeno de fotoinibição, 

característico de plantas sobre estresse, não foi evidenciado no presente trabalho, 

uma vez que os valores de Fv/Fm foram superiores a 0,75 (Tabela 5) e não foi 

observada diferença significativa na Φ (Tabela 4).  

5.3. PARTIÇÃO DO N SEGUNDO A DISPONIBILIDADE 

HÍDRICA 

 Durante o período de déficit hídrico, as plantas de V. divergens apresentaram 

valores significativamente maiores de Nm e Na (Tabela 8). Segundo Wright et al., 

(2001) e Westoby et al., (2002), o aumento da concentração do N com a diminuição 

da precipitação é um fenômeno bastante comum.  

 A maior concentração de N na seca não determinou maior EUN nesse 

período. Tem sido frequentemente sugerido que a menor EUN observada em plantas 

lenhosas reflete baixos investimentos de N no aparato fotossintético (Wullschleger 

1993; Reich et al., 1995) possivelmente como consequência da longa expectativa de 

vida da folha e um maior investimento em compostos de nitrogênio necessários para 

a longevidade e defesa (AERTS, 1990;  HIKOSAKA et al., 1998).  

 De fato, as frações de N destinados a enzima Rubisco (Pr), a proteínas de 

transporte de elétrons (Pb), bem como os componentes de captura de luz (Pl) 

apresentaram reduções significativas na seca (Tabela 8) indicando um menor 

investimento de N no aparato fotossintético em detrimento de um grande 

investimento em estrutura (Ps).  
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Considerando que a espécie tem hábito sempre verde, que a emissão e 

expansão de folhas ocorrem de maneira mais pronunciada na seca, o maior 

investimento em Ps  neste período pode contribuir para a redução do período de 

expansão foliar tornando as folhas menos suscetíveis aos herbívoros durante sua fase 

mais vulnerável (PRICE, 1991; BRENNES-ARGUEDAS et al., 2006).  
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6 CONCLUSÃO 
 

 A V. divergens apresentou variações anatômicas, morfológicas e fisiológicas 

em função dos diferentes períodos do ano (seco e inundado). 

 O período seco apresentou maior efeito estressante sobre a espécie, em 

relação ao período inundado. Neste período houve redução na condutância 

estomática, porém ainda assim a espécie mantém inalterados os valores da taxa 

fotossintética líquida potencial e da taxa transpiratória, em relação ao período 

inundado. 

 No período seco são verificados efeitos limitantes na etapa fotoquímica da 

fotossíntese, como a redução da síntese de clorofilas a e b e de carotenoides, redução 

das proteínas de transporte de elétrons com o comprometimento do rendimento 

quântico do fotossistema II e do fluxo de elétrons entre os fotossistemas. Por outro 

lado, a etapa bioquímica também é comprometida, visto que há redução no teor e na 

atividade da Rubisco. 

 Para a manutenção do intercâmbio gasoso nas condições limitantes 

observadas no período seco, a espécie apresenta aumento do módulo volumétrico de 

elasticidade da parede celular.  

 A manutenção de valores positivos da taxa fotossintética líquida potencial, 

apesar da limitação bioquímica e fotoquímica observada, e a manutenção do 

potencial hídrico indicam que a espécie apresenta plasticidade, apresentando-se bem 

adaptada ao período de déficit hídrico e portanto a diminuição dos parâmetros 

fisiológicos de indivíduos jovens não são determinantes para retração da espécie.  
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7 SUGESTÃO DE TRABALHOS FUTUROS 

Diante dos resultados encontrados no presente trabalho sugere-se que novos 

trabalhos buscando investigar o efeito do déficit hídrico, ocasionado por inundação 

ou seca sobre plântulas sejam realizados, com intuito de avaliar se este filtro 

biológico quando atuando em diferentes estágios de desenvolvimento da plantula 

apresenta-se severo o suficiente para determinar a retração das populações de V. 

divergens.      

Trabalhos que busquem compreender o efeito dos filtros ambientais de 

inundação e seca em diferentes fases fenológicas da planta também são de suma 

importância, assim uma compreensão das alterações que são provenientes de 

mudanças na hidrologia podem ser separada de alterações ocasionadas em diferentes 

fases fenológicas.  

Sugere-se que investigações em campo sejam realizadas buscando-se avaliar 

os efeitos da diminuição do potencial oxirredutor do solo na atividade metabólica da 

planta, uma vez que poucas são as informações sobre estas relações em áreas úmidas, 

sendo as mesmas inexistentes para plantas do Pantanal.  

Tanto para trabalhos em casa de vegetação (plântulas) quanto em campo são 

necessárias investigações sobre a respiração de raiz, buscando compreender possíveis 

alterações na rota metabólica em função da diferente disponibilidade hídrica.  
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