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RESUMO 
 

DALMOLIN, A.C.; Potencial fotossintético de plantas jovens de cambará 

(Vochysia divergens Pohl) sob condições de sombra e alagamento.Cuiabá, 2009, 

61f. Dissertação (Mestrado em Física Ambiental) , Instituto de Física, Universidade 

Federal de Mato Grosso. 

  

O cambará (Vochysia divergens Pohl) se destaca no ecossistema pantaneiro como 

sendo uma espécie capaz de colonizar rapidamente amplas áreas e de formar 

comunidades monodominantes. Essa característica se reveste de elevada importância 

pelo fato de que a espécie é nativa do ecossistema amazônico e de alguma forma 

ainda não muito bem esclarecida chegou até o sistema pantaneiro. Considerando o 

fato de que esta espécie apresenta-se como espécie invasora de alto potencial 

competitivo foi desenvolvido o presente trabalho que teve como objetivo avaliar o 

potencial fotossintético de plantas jovens de cambará quando submetidas a diferentes 

regimes hídricos (inundada e irrigada) e a diferentes disponibilidades de luz (pleno 

sol e sombreada). Para tanto foram realizadas medidas de intercâmbio gasoso ao 

longo de 61 dias de submissão das plantas aos tratamentos, bem como avaliada a 

resposta fotossintética desta espécie a diferentes disponibilidades de luz (curva 

A/PAR) e concentrações de CO2 (curva A/Cc). Tanto o regime hídrico quanto a 

disponibilidade de luz afetaram as variáveis do intercâmbio gasoso e as variáveis 

obtidas a partir das curvas A/PAR e A/Cc. A forma como os tratamentos afetaram as 

variáveis foi tanto devido a um efeito estomático, com redução da gs em condições 

de inundação e sombreamento, quanto a um efeito não estomático, com efeitos na 

fase fotoquímica (φ) e na bioquímica da fotossíntese (Vcmax e TPU). 

 

Palavras chave: intercâmbio gasoso, curva A/PAR, curva A/Cc. 
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ABSTRACT 
 

DALMOLIN, A.C.; Photosynthetic potential of young plants of cambará 

(Vochysia divergens Pohl) under conditions of shade and flooding. Cuiabá, 2009, 

61f. Dissertation (Master in Physics and Environment), Institute of Physics, Federal 

University of Mato Grosso 

 

The cambará (Vochysia divergens Pohl) stands out in Pantanal ecosystem as a 

species able to colonize large areas quickly and to form monodominant communities. 

This characteristic is of great importance because the species is native to the Amazon 

ecosystem and somehow not very clear it arrived to the Pantanal. Considering the 

fact that this is an invasive species of high competitive potential, the present research 

aimed to evaluate the photosynthetic potential of this species when subjected to 

different water regimes (flooded and irrigated) and availability of light (full sun and 

shadow). Therefore, we performed measurements of gas exchange over 61 days of 

submission of plants to treatments and assessed the species photosynthetic response 

to different light intensities (A/PAR curve) and CO2 concentrations (A/Cc curve). 

Both water regime and light availability affected gas exchange variables and the 

variables obtained from the curves A/PAR and A/Cc. The way the treatment affected 

was both by stomatal effects, reducing gs under conditions of flooding and shading, 

and a non-stomatal effects, with changes on photochemical phase (φ) and on 

biochemical phase of photosynthesis (Vcmax and TPU). 

  

Keywords: gas exchange, A/PAR curve, A/Cc curve.  
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1 . INTRODUÇÃO 
 

1.1 – PROBLEMÁTICA 
 

 O cambará (Vochysia divergens Pohl) se destaca no ecossistema pantaneiro 

como sendo uma espécie capaz de colonizar rapidamente amplas áreas e de formar 

comunidades monodominantes.  

Essa característica se reveste de elevada importância pelo fato de que a espécie é 

nativa do ecossistema amazônico e de alguma forma ainda não muito bem esclarecida, 

chegou até o ecossistema pantaneiro aparentemente na década dos anos 70 quando 

ocorreu um evento de cheia muito intenso e, desde então, vem alterando a paisagem 

natural de extensas áreas, sobretudo de pastagens naturais, o que traz consigo impactos 

tanto ecológicos quanto sociais.  

A capacidade competitiva da espécie pelos recursos naturais (espaço, água, luz e 

nutrientes) é alta, aparentemente porque a quantidade de sementes produzida pelas 

plantas é intensa e sua germinação é elevada, justamente porque podem ser encontradas 

populações de plantas jovens umas ao lado das outras em extensas áreas adjacentes a 

comunidades monodominantes da espécie, além do que a sua dinâmica de crescimento 

não é afetada negativamente pela dinâmica dos pulsos de inundação no ecossistema 

pantaneiro, porque as plantas jovens podem ficar não só em situação de alagamento, 

como também submersas. Por tal razão, pode-se acompanhar ano a ano a mudança na 

paisagem de áreas imensas que sofrem a pressão dessa espécie, o que traz 

consequências ainda pouco conhecidas para a dinâmica populacional das outras espécies 

nativas. A rápida mudança na paisagem, em vista dessa situação, faz com que os 

habitantes locais tomem medidas de controle intensivas e dispendiosas para a 

manutenção de suas pastagens, sob o risco de em pouco tempo perderem essas áreas de 

produção que são substituídas pelo cambará. 



2 
 

 
 

Há, contudo, tentativas de dar ao cambará um destino mais nobre, como o da 

utilização de sua madeira na carpintaria. No próprio Pantanal, as comunidades locais 

eventualmente a utilizam para a construção de canoas, veículo de transporte 

indispensável nesse ecossistema. Entretanto, essas iniciativas ainda são incipientes e, 

como se sabe, as mudanças de hábitos da população não ocorrem espontaneamente e 

contam com a força da herança cultural que em muitos casos encerram em si 

preconceitos difíceis de serem alterados. Muitos pantaneiros consideram que o cambará 

não tem qualquer futuro promissor como madeirável, porque conhecem outras espécies 

cuja madeira, comparativamente, tem maior valor para os fins desejados. 

 
1.2 – JUSTIFICATIVA, OBJETIVO GERAL E OBJETIVOS ESPECÍFICOS E 

HIPÓTESE 
 

Considerando o fato de que o cambará se apresenta como uma espécie invasora 

de alto potencial competitivo e com a característica de alterar a paisagem natural do 

Pantanal para comunidades monodominantes, e que são escassos os trabalhos que 

busquem entender os processos ecofisiológicos que possam contribuir para esta 

monodominância foi desenvolvido a presente pesquisa. 

Os pulsos de inundação constituem uma característica sazonal particular do 

Pantanal e assim como a disponibilidade de luz, que é variável de acordo com o 

ambiente no qual a planta jovem se desenvolve (em áreas abertas ou em sub-bosques), 

afeta o potencial fotossintético das plantas jovens. 

Considerando o exposto acima este trabalho teve como objetivo geral avaliar o 

potencial fotossintético de plantas jovens de cambará submetidas à disponibilidade de 

luz que simula as condições de sub-bosque de cambarazal e o regime hídrico que simula 

a inundação no Pantanal. Os objetivos específicos deste trabalho foram: 

 

• Avaliar o quanto a condição de inundação afeta o potencial fotossintético do 

cambará ao longo do tempo; 

• Avaliar o quanto a atenuação da luz afeta o potencial fotossintético do cambará 

ao longo do tempo; 

• Verificar se há interação entre os fatores tempo, atenuação da radiação e 

inundação sobre a eficiência fotossintética do cambará. 
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A hipótese testada foi: 

 

• Há uma interação significativa entre a o regime hídrico e a disponibilidade de luz, 

de tal sorte que a capacidade fotossintética das plantas jovens de cambará é 

reduzida significativamente pelo efeito do alagamento quando cultivadas a céu 

aberto, mas independentemente se inundadas, ou não, o sombreamento afeta 

igualmente as plantas jovens, reduzindo sua capacidade fotossintética. 
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2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

2.1 – O PANTANAL 
  

As planícies de inundação são regiões complexas e com um funcionamento 

dinâmico característico, com condições hidrológicas específicas (ALHO, 2008; 

FANTIN CRUZ et al., 2008). Compreendem terras planas próximas ao fundo do vale de 

um rio, inundadas quando o escoamento superficial excede a capacidade normal do 

canal, ocorrendo uma diminuição gradual da quantidade de água durante o período de 

vazante. Desta forma há um grande aporte de material orgânico de origem alóctone e 

nutrientes pelo pulso de inundação (JUNK et al., 1989; BARELLA et al., 2001). 

O Pantanal é uma planície de inundação periódica, pertence à Bacia 

Hidrográfica do Rio Paraguai que tem uma área estimada em 361.666 km2, integrante 

da Bacia do Prata. O rio Paraguai atravessa a região de norte a sul, comandando toda a 

rede de drenagem da região, formada pelos rios Cuiabá, São Lourenço, Itiquira, 

Correntes, Taquari, Negro, Aquidauana e seus afluentes. Está localizado no centro da 

América do Sul, ocupa parte do território brasileiro e pequena parte do território 

paraguaio e do boliviano, com uma área total de 147.574 km2. No Brasil, o Pantanal 

Mato-Grossense situa-se entre os paralelos 16° e 21° S e os meridianos 55° e 58° W. A 

área calculada é de 138.183 km2, sendo 48.865 km2 (35,36%) pertencentes ao Estado de 

Mato Grosso e 89.318 km2 (64,64%) ao do Mato Grosso do Sul.  Isso torna o Pantanal a 

maior planície alagável da terra (SILVA e ABDON, 1998; SILVA et al., 2000; 

SOARES et al., 2006; ALHO, 2008;). 

O Pantanal está inserido em local cuja geologia é caracterizada por rochas do 

Pré-Cambriano Inferior a Médio, que aflora em áreas distintas caracterizando dois 

Complexos: rio Apa ao sul e Xingu ao norte, seguido de rochas metassedimentares do 

Grupo Aguapei referente ao Pré-Cambriano Superior, composto pelas Formações 

Fortuna, Vale da Promissão e Morro Cristalino. Ocorrem também unidades 
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litoestratigráficas incluídas na Faixa de Dobramentos Paraguai-Araguaia constituídas 

pelo Grupo Cuiabá, Grupo Corumbá, Grupo Jacadigo e o Grupo Alto Paraguai. Quase a 

totalidade da área é constituída por depósitos mais recentes, referentes à era Cenozóica, 

constituindo a Formação Pantanal, em maior extensão; os Depósitos Detríticos, que 

ocorrem na encosta dos Planaltos Residuais e Circundantes da área, ambos do período 

Quaternário/Pleistoceno e por fim os Aluviões Atuais, encontrado em várzeas de alguns 

rios da região, datando do Quaternário/Holoceno (DEL’ ARCO et al.,1982 apud 

VIEIRA e KLEIN, 2006 ). 

As rochas descritas exercem uma grande influência nos solos da região. As 

principais classes de solos que ocorrem no Pantanal são: Planossolos, Vertissolos, 

Espodossolos, Plintossolos, Gleissolos, Neossolos, Latossolos, Alissolos, Argilossolos, 

Luvissolos e Nitossolos. Os Planossolos compõem a mais extensa área de solos, 

enquanto que os Neossolos, Latossolos, Alissolos, Argilossolos, Luvissolos e Nitossolos 

são pouco expressivos no Pantanal (SOARES et al., 2006). 

Para esse bioma, podem ser observadas duas estações climáticas bem definidas, 

compreendendo um período chuvoso, com chuvas intensas entre novembro e março e 

um período seco, de maio a outubro (ALHO, 2008). O clima é do tipo quente, com o 

semestre de inverno seco, apresentando um regime de precipitação marcadamente 

estival, que define o caráter estacional, Aw segundo Köppen (CADAVID-GARCIA, 

1984). A pluviosidade oscila entre 800 e 1400 mm ano-1, sendo que 80% ocorrem entre 

os meses de novembro e março. Dentro dessas estações climáticas, identificam-se 

quatro fases relacionadas ao processo de inundação, que são a enchente, a cheia, a 

vazante e a seca (PRADO et al., 1994). 

 A inundação sazonal é o fenômeno ecológico mais importante do Pantanal, uma 

vez que acaba criando diferentes habitats (Alho, 2008), influenciando diretamente a 

dinâmica das paisagens, pelo fenômeno da seleção natural das espécies que são 

tolerantes a essa condição. 

Devido à baixa declividade do terreno, há dificuldade no escoamento das águas e 

este fator associado ao mesorelevo dá origem a ambientes específicos com vegetação 

em mosaico, como nas denominadas “cordilheiras”, que são antigos diques fluviais 

onde ocorre vegetação arbórea mais densa (SILVA et al., 2000). A vegetação incorpora 

também elementos das províncias fitogeográficas adjacentes. Tem como limite leste o 

Cerrado do Brasil Central, na porção nordeste as Florestas Semidecíduas relacionadas 
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com a Floresta Amazônica e no sudoeste a Floresta Chaquenha Seca originária da 

Bolívia e Paraguai (ADÁLMOLI, 1982). 

 

2.2 – O CAMBARÁ 
 

Arieira e Nunes da Cunha (2006), estudando a distribuição de espécies vegetais 

em áreas do Pantanal verificaram que há influência do pulso de inundação sobre a 

distribuição de espécies nas áreas alagáveis, sendo que este fator pode atuar como 

estressor para as comunidades de plantas bem como promotor da diversidade de habitas 

e espécies. 

Entre as espécies vegetais que respondem muito bem ao pulso de inundação do 

Pantanal está a V. divergens, popularmente conhecida na região como cambará. De 

acordo com Pott (1988), esta é uma espécie amazônica considerada invasora nas regiões 

de solos argilosos, que tolera muito bem a inundação. 

O cambará é uma árvore cuja altura pode variar de 7 a 25 m, e densa copa. O 

caule é cilíndrico com diâmetro à altura do peito (DAP) de 30-50 cm. As folhas são 

simples, coriáceas, glabras, brilhantes na parte superior e opacas na parte inferior, com 7 

a 13 cm de comprimento e aproximadamente 3 cm de largura. Suas inflorescências são 

recemosas, terminais com 20 a 28 cm de comprimento, apresentando flores de cor 

amarela. Os frutos apresentam-se em forma cápsulas oblongas, glabros com 4 a 5 

sementes (LORENZI, 1998). 

No Pantanal Mato-Grossense podem ser observadas extensas áreas onde V. 

divergens apresenta-se como espécie monodominante, originando áreas denominadas 

cambarazais. Estudos fitossociológicos, por meio de levantamento aéreo realizados por 

Silva et al., (2000), revelaram que a área de cambarazal ocupava 3,1% da área do 

Pantanal Mato-Grossense.  

Ao longo dos últimos 30 anos, o cambará vem ocupando áreas de pastagem 

nativa e de savana (NUNES DA CUNHA e JUNK, 2004). Segundo Nunes da Cunha e 

Junk (2004) e Santos et al., (2006) , desde 1974 pode-se observar uma maior dispersão 

de espécies arbóreas, entre elas V. divergens nas áreas ocupadas por pastagem nativa do 

Pantanal. Esta disseminação de V. divergens, se dá a partir da década de 70. Para Junk 

(2002), a aparente causa do espalhamento de V. divergens pode estar relacionada à 

alternância das grandes cheias e secas, e ainda pelo desmatamento provocado pelos 

criadores de gado da região que acaba aumentando a área disponível para 
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estabelecimento da planta. Esses fatores podem ser a causa da retração da vegetação 

nativa e aumento das populações desta espécie.  

Almeida et al, (1994), ao estudar distribuição de plantas jovens do gênero 

Vochysia em floresta de terra firme, observaram que há uma maior distribuição destas 

em ambientes de clareiras (27,1 m-2) quando comparado a ambientes de sub-bosque 

(19,3 m-2). A habilidade de espécies deste gênero para colonizar áreas abertas reforça a 

idéia de que a abertura de áreas para pastagens tem forte influência na propagação de V. 

divergens no Pantanal. 

As taxas mais elevadas de estabelecimento V. divergens ocorrem em solo nu, o 

que indica capacidade de colonizar áreas perturbadas, como por exemplo, áreas recém 

sedimentadas ao longo dos rios (NUNES DA CUNHA & JUNK, 2004), ou ao longo das 

depressões com águas, pedologicamente instáveis, caracterizadas por ambientes de 

sedimentação, úmidos e periódica ou permanentemente inundados (BRASIL, 1997). 

Nos habitats e comunidades não alagadas, V. divergens é rara ou ausente (NUNES DA 

CUNHA & JUNK, 2004). 

O rápido espalhamento e dominância de V. divergens em campos sazonalmente 

inundados ocorrem devido a características ecológicas e fisiológicas da espécie, sendo 

destacadas dentre estas sua alta taxa de crescimento sob intensa luminosidade a 

tolerância às condições de alagamento prolongado, capacidade das plantas jovens de 

manter suas folhas intactas embaixo da superfície da água, por um período de tempo 

maior e a produção de um grande número de sementes que são dispersas pela água ( 

NUNES DA CUNHA et al., 2000; NUNES DA CUNHA e JUNK, 2004; ARIEIRA e 

NUNES DA CUNHA, 2006).  

Segundo Kozlowski (1997), a composição vegetal de ambientes sazonalmente 

inundáveis é fortemente condicionada às estratégias de sobrevivência adotadas pela 

espécie em sua fase juvenil, sendo que os mecanismos que permitem sua manutenção 

em condições de anoxia (restrição de oxigênio) envolvem interações complexas entre 

adaptações morfológicas, anatômicas e fisiológicas. 

Nunes da Cunha et al., (2000) descrevem que do ponto de vista fenológico, a 

perda de folhas em V. divergens na região pantaneira ocorre no período de abril a junho, 

que compreende o final da fase aquática, vazante do Pantanal, a floração começa a 

ocorrer com o inicio da vazante e o pico máximo de produção de sementes se dá no 

período seco, prosseguindo até o inicio da estação chuvosa em novembro, sendo que 

estas mantêm sua viabilidade durante seis meses (NUNES DA CUNHA e JUNK, 2004). 
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A germinação de sementes se dá com as primeiras chuvas que caem na região 

pantaneira em meados de setembro/outubro.  

Ishii (2000), em seus estudos dendocronológicos de espécies de matas ciliares do 

Pantanal, observou um crescimento de 0,1 a 3,70 mm ano-1 para plantas adultas de V. 

divergens, apontando a inundação como um fator limitante para o crescimento desta 

espécie. 

Nunes da Cunha e Junk (2004), acompanhando o desenvolvimento de 28 mudas 

de V. divergens em uma área inundada observaram que após 150 dias de inundação 

apenas 7% das plantas haviam morrido. 

O fato de V.divergens ser uma espécie que se pode ser encontrada em três 

diferentes biomas, o Cerrado, a Floresta Amazônica e o Pantanal, conseguindo neste 

último bioma expandir-se territorialmente inclusive em condições em que a inundação 

se mantém por um período relativamente longo, desperta grande interesse por parte dos 

pesquisadores. Vários são os trabalhos realizados envolvendo aspectos ecológicos 

relacionados a esta espécie (Ariera e Nunes da Cunha 2006; Santos et al., 2008; Nunes 

da Cunha et al., 2007; Junk e Nunes da Cunha, 2005; Junk et al., 2006; entre outros), 

mas são poucos os trabalhos que buscam compreender a ecofisiologia desta espécie 

(Menegucci, 2008; Lobo, 2009; Daloso et al., 2009). 

 

2.3 – INFLUÊNCIA DA INUNDAÇÃO E DO SOMBREAMENTO NO 
CRESCIMENTO E NA FOTOSSÍNTESE 

 

O pulso sazonal de inundação pode ter efeitos diversos sobre as comunidades 

vegetais, influenciando a morfologia, diminuindo a taxa de crescimento das árvores, 

alterando o metabolismo, afetando desta forma sua produtividade (JACKSON e 

COLMER, 2005). 

O estresse causado pela saturação hídrica do solo elimina os espaços 

anteriormente ocupados pelo ar, limitando as trocas gasosas com a atmosfera. Em 

poucas horas as raízes e microrganismos consomem o O2 dissolvido na água, criando 

um ambiente no solo hipóxico (com baixa concentração de O2) ou anóxico (com 

ausência de O2). O solo tornando-se hipóxico ou anóxico leva as raízes a uma situação 

de estresse fazendo com que as plantas respondam com maior ou menor eficiência, 

permitindo a distinção entre espécies tolerantes e intolerantes à baixa disponibilidade de 

O2 (ARMSTRONG et al., 1994). 
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Kozlowski e Palardy (1997), sugerem que a inundação desencadeia uma série de 

processos que influenciam as características físico-químicas e biológicas do solo, sendo 

um dos fatores que podem levar a uma rápida redução da atividade fotossintética.  

O grau de injúria e a capacidade de sobrevivência das plantas à inundação são 

influenciados pela altura da lâmina de água, a concentração de O2, de CO2 e de etileno 

dissolvidos na água, o pH e a turbidez (ITO et al., 1999). Esses fatores afetam processos 

metabólicos primordiais a sobrevivência dos vegetais, como as trocas gasosas foliares, 

as relações hídricas, absorção de macro e micro nutrientes, a partição e translocação de 

fotoassimilados, a produção de biomassa entre outros (PEZESHKI, 2001). 

 As plantas reagem à redução na concentração de O2 a níveis críticos mudando 

da fosforilação oxidativa para a fosforilação do ADP para ATP em reações que ocorrem 

exclusivamente na glicólise e na fermentação, fazendo com que a capacidade de sintese 

também mude de 36 ATP, quando da respiração aeróbica, para apenas 2 ATP com a 

fermentação (TAIZ e ZEIGER, 2004). 

Quando a respiração aeróbica cessa nas raízes, imediatamente ocorre uma queda 

nos níveis de energia (ATP) e, como conseqüência, há uma redução na absorção e 

transporte de íons que demandam a atividade de ATPases, podendo ocasionar uma 

redução nas trocas gasosas entre a planta e o ambiente (KOZLOWSKI, 1997; LIAO e 

LIN, 2001,). Entretanto, é necessário salientar que em se tratando de nutrição mineral, 

as respostas fisiológicas de plantas tolerantes diferem das não tolerantes ao alagamento 

(KOZLOWSKI, 1984). 

A diminuição da condutância estomática (gs) é uma das primeiras respostas ao 

estresse ambiental, contudo se esta condição continuar por um longo período os 

mecanismos envolvidos são mais complicados que simplesmente a redução de gs 

implicando em limitações bioquímicas da taxa de fotossíntese (CENTRITO, 2003). 

A limitação da atividade fotossintética em períodos de alagamento relativamente 

curtos pode ocorrer devido à baixa concentração interna de CO2 nas folhas (Ci) 

(ASHRAFF, 2003). Para períodos relativamente longos de inundação, as limitações da 

fotossíntese que não ocorrem por razões estomáticas estão fortemente associadas às 

alterações nas enzimas do ciclo de Calvin e na degradação dos pigmentos 

fotossintéticos, que são diretamente relacionados ao decréscimo na eficiência 

carboxilativa e ao rendimento quântico aparente das plantas sob alagamento 

(PEZESHKI, 1994).  
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O encharcamento do solo assim como a submersão total da planta afetam a fase 

fotoquímica nas folhas, com isso há uma diminuição das reações a nível cloroplastídico 

e conseqüentemente uma redução no fornecimento de energia gerada pelo fotossistema 

II afetando os processos fotossintéticos subseqüentes, como resultado imediato há uma 

redução no crescimento que pode ser irreversível após a drenagem da água (ISHIDA et 

al., 2002). 

As plantas de áreas que são periodicamente inundadas além de estarem 

submetidas ao estresse causado pelo alagamento podem sofrer estresse devido à 

atenuação da radiação pelo dossel das árvores de maior porte. Devido à atenuação 

ocasionada pelos vários extratos do dossel, as folhas próximas ao solo recebem cerca de 

1% ou 2% da radiação que incide sobre as folhas do dossel (DUZ et al., 2004; 

MARIMON et al., 2008). Bazzaz (1979) afirma que para as plantas jovens de sub-

bosque, as folhas do dossel da floresta funcionam como um filtro seletivo, refletindo e 

transmitindo pouco nos comprimentos de luz visível, (400-700 nm), mas transmitindo 

muito em comprimentos de onda maiores que 700 nm. Como resultado, a luz no interior 

das florestas é fortemente esgotada nos comprimentos de onda da radiação 

fotossinteticamente ativa e é alta na região do vermelho longo.  

 Plantas que experimentam mudanças nas condições de luz são capazes de em 

maior ou menor grau aclimatar-se a nova condição. Esta aclimatação ocorre no sentido 

de maximizar o ganho total de carbono que pode ocorrer através de mudanças nas 

propriedades de assimilação pelas folhas, por meio de ajustes fisiológicos e 

morfológicos e alterações nas características foliares relacionadas à fotossíntese (razão 

clorofila a/b, espessura foliar, teor de nitrogênio, densidade estomática) ou ainda a 

mudanças no padrão de alocação de biomassa em favor da parte vegetativa mais afetada 

pela mudança de luz (LEE et al., 2000).  

 Em baixos níveis de intensidade luminosa a taxa fotossintética varia em 

proporção direta com o aumento da radiação incidente na superfície foliar. No entanto, a 

partir do ponto de saturação de luz, conforme aumenta a intensidade luminosa, a taxa 

fotossintética aumenta lentamente, ou estabiliza, já sob condições de alta irradiância, o 

excesso pode ser responsável por dirigir uma série de reações, que podem conduzir a 

fotoinibição (Barber e Anderson, 1991; Hideg e Murata, 1997), esta é uma condição de 

extremo estresse onde se verifica uma diminuição do rendimento quântico da 

fotossíntese (φ) acompanhando as alterações nas atividades do fotossistema II 

(KRAUSE & WEIS, 1991). 
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Além do efeito direto da luz sobre o processo fotossintético, a intensidade 

luminosa pode afetar de forma indireta a eficiência fotossintética, uma vez que a síntese 

e degradação das clorofilas, bem como a freqüência estomática, fatores que estão 

diretamente ligados a taxa fotossintética são afetados pela intensidade luminosa 

(ENGEL e POGGIANI, 1991; BOEGER e WISNIESWSKI, 2003).  

 O conhecimento da capacidade de tolerância à sombra das espécies é 

fundamental na busca do entendimento das estratégias adaptativas das plantas nos seus 

distintos estágios na dinâmica de uma floresta, determinando o padrão no manejo de 

uma floresta; prática necessária para regiões de florestas que sofrem ação antrópica, 

bem como para buscar entender se existe uma relação entre a monodominância e a 

abertura de clareiras (KIAMA e KIYAPI, 2001; DIAS, 2005; MARIMON et al., 2008). 

   

2.4 – MODELAGEM DA TAXA FOTOSSINTÉTICA 
  

 A entrada de gás carbônico nas plantas é mediada pelo complexo enzimático da 

ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase oxigenase (Rubisco). Este complexo constituído por 

16 subunidades tem como substrato principal o CO2 e a ribulose-1,5-bifosfato (RuBP).  

Baseados nos conhecimentos das características bioquímicas da Rubisco no 

requerimento de NADPH2 e ATP para assimilação de CO2, Farquhar et al. (1980) 

desenvolveram um modelo para fotossíntese de plantas C3. O modelo demonstra os 

princípios básicos da bioquímica da fotossíntese, explicando as propriedades 

fisiológicas da fotossíntese em folhas intactas (LAMBERS et al., 2008). Segundo este 

modelo, aprimorado posteriormente por von Caemmerer et al., (2000) e Sharkey et al., 

(2007), a taxa fotossintética pode ser limitada por três fatores: 1º pela quantidade e/ou 

estado de ativação da Rubisco; 2º pela regeneração da ribulose-1,5-bifosfato (aceptor 

primário do CO2); 3º pela capacidade do cloroplasto em trocar trioses fosfato por 

fosfato inorgânico (Pi) com o citoplasma (von Caemmerer, 2000).  

 O modelo desenvolvido por Farquhar et al., (1980), considera que a taxa 

fotossintética é limitada pela Rubisco quando a concentração nos espaços intercelulares 

(Ci) de CO2 é baixa (menor que 200 µmol mol-1). Em situações de maior concentração 

de CO2 a taxa fotossintética passa a ser limitada pela regeneração da RuBP, uma vez 

que maiores concentrações de CO2 provocam uma maior carboxilação da RuBP. Para 

subsequentes incrementos de Ci, a partir dos quais não mais se verifica resposta positiva 

da taxa fotossintética e, em alguns casos, inclusive há inibição do processo, o modelo 
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pressupõe que a limitação da taxa fotossintética ocorra pelo uso das trioses fosfato 

(TPU) (SHARKEY et al., 2007).Este modelo foi recentemente atualizado baseado na 

pressão parcial de CO2 no cloroplasto (Cc) e não mais na Ci, a fim de se aproximar 

ainda mais da realidade (SHARKEY et al., 2007).  

O modelo bioquímico de Farquhar et al., (1980), é amplamente utilizado em 

pesquisas de Ecofisiologia Vegetal e mais recentemente em modelagem relacionadas 

com as mudanças climáticas globais. Entretanto, fundamentalmente, o modelo permite 

uma avaliação de como fatores que potencialmente podem afetar o processo 

fotossintético, como fatores bióticos e abióticos de estresses, podem ser distinguidos 

entre efeitos estomáticos e não estomáticos. Os efeitos estomáticos estão diretamente 

relacionados com a restrição ao intercâmbio gasoso imposta pelos estômatos, ao passo 

que os não estomáticos podem ser divididos entre a atividade carboxilativa da Rubisco, 

o fluxo de transporte de elétrons associado ao processo de regeneração da RuBP e a 

utilização das trioses fosfato. 

Outro tipo de modelagem utilizada para verificar as respostas dos vegetais as 

diferentes condições ambientais são as curvas de resposta da fotossíntese líquida à luz 

(A/PAR). Um dos modelos que mais flexíveis é a equação quadrática que permite uma 

ampla variação desde a condição em que a convexidade da curva é nula, gerando uma 

hipérbole retangular como resultado, até a condição em que a concavidade assume seu 

valor máximo e igual a um, gerando uma curva de resposta do tipo Blackman (LONG e 

HÄLLGREN, 1993; THORNLEY, 1976).  

A equação quadrática A/PAR apresenta várias fases (Long e Hällgren, 1993): 1º 

a respiração no escuro e um consecutivo incremento em A a medida que aumenta a 

PAR, passando pelo ponto de compensação de luz (quando A = 0,0 μmol m-2 s-1). Esse 

incremento é linear e à medida que o consumo de CO2 pelo processo fotossintético 

ultrapassa a geração desse gás pela respiração, A apresenta um rápido crescimento 

inicial a medida que há um progressivo aumento da PAR. Esse incremento linear 

persiste até ao redor de 50 a 200 μmol m-2 s-1 de PAR, sendo que a inclinação nessa 

faixa fornece a eficiência quântica máxima (φmax), quando se tem valores da PAR 

interceptada pela folha, ou seja, da PAR que efetivamente foi interceptada pela folha,  

ou a eficiência quântica aparente (φ), quando se dispõe apenas dos valores da PAR 

incidente; 2º após a fase linear, uma taxa de variação progressiva na inclinação da 

curva, denominada convexidade da curva (Θ), determina o limite em que A é afetada 
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por φ, até que se alcança uma região de saturação; 3º a região de saturação, em que não 

há mais uma resposta de A para um aumento em PAR. 
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3 – MATERIAL E MÉTODOS 
 

3.1 – ÁREA EXPERIMENTAL E CONDUÇÃO DA PESQUISA 
 

O presente trabalho foi realizado na Fazenda Experimental da Universidade 

Federal de Mato Grosso (UFMT), localizada no município de Santo Antônio de 

Leverger, MT, nas proximidades do marco de coordenadas geográficas de 15º47´, 

latitude sul, 56º04´ longitude oeste; e altitude de 95,1 m acima do nível do mar; distante 

30 km de Cuiabá.   

O clima da região, segundo a classificação de Köppen, é Aw. A temperatura 

média mensal varia de 22,0°C a 27,2°C e a precipitação média anual é de 1.320mm. O 

período em que aparece déficit hídrico inicia em maio e termina em outubro, sendo que, 

do início de junho ao final de agosto, a precipitação média mensal é menor do que 

15mm, e a evapotranspiração potencial média mensal ultrapassa os 75mm (PACHECO 

e CAMPELO JUNIOR, 2001). 

A pesquisa foi realizada para testar o efeito do sombreamento e da inundação no 

potencial fotossintético das plantas jovens de cambará. Para isso na área experimental 

foram instaladas as estruturas onde os vasos contendo as plantas jovens foram dispostos 

para receberem os tratamentos. Todos os vasos das plantas jovens submetidas a pleno 

sol foram instalados sobre uma placa de compensado naval e todos sob condição de 

sombreamento, além de dispostos sobre a placa de compensado, tiveram sobre si uma 

estrutura de madeira simulando uma mini casa de vegetação, com tela de sombrite 

vermelho da Cromanet SolPack®  recobrindo a estrutura em madeira por todos os lados 

de tal modo que toda a radiação que incidisse sobre as plantas fosse filtrada por esta 

tela. De acordo com o fabricante, a tela permite uma atenuação da ordem de 86% da 

radiação sendo esta atenuação similar à atenuação de radiação ocasionada pelo dossel da 

floresta de cambarazal, que corresponde a 86,15% (LOBO e BIUDES 2009, 

comunicação pessoal).  
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A opção pelo sombrite de cor vermelha se deu após o teste de espectrofotometria 

de telas de cores variadas, realizadas em espectrofotômetro UV-Visível modelo Cary 50 

Scan (Varian, Inc., Palo Alto, CA, USA). Esta cor de tela transmite comprimentos de 

onda acima de 600 nm, (Figura 1), sendo compatível ao comprimento de onda 

transmitido pelo dossel das florestas após a atenuação da radiação pela copa das árvores. 
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Figura 19 - Espectro da transmitância da tela vermelha utilizada para atenuação da 

radiação dentro da mini casa de vegetação. 

 

Dentro e fora da mini casa de vegetação, os vasos foram divididos entre aqueles 

que seriam submetidos somente à irrigação e aqueles que seriam submetidos à condição 

de inundação. A irrigação foi feita em dias alternados por meio de aplicação manual de 

água, permitindo a drenagem da água gravitacional pelos furos nas bases dos vasos de 

cultivo. A inundação foi feita inserindo os vasos de cultivo em vasos maiores com 

capacidade para 10 L e impermeáveis, providos de suficiente água para deixar saturado 

o sistema, mantendo-se o nível da água 4,0 cm acima da superfície do solo. A cada 

cinco dias, a água de inundação foi trocada para evitar mudanças no pH e o 

aparecimento de algas. 

Medidas das densidades de fluxo de radiação solar global (Rg) e da radiação 

fotossinteticamente ativa (PAR) dentro da mini casa de vegetação e fora dela foram 

realizadas por meio de um piranômetro e de um sensor quântico, respectivamente, 

controlados por um datalogger modelo CR 1000 (Campbell Scientific, Inc., Logan, UT, 
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USA) alimentado por uma bateria de carro de 12 V e 45 Ah. A partir destas medidas, 

pode-se avaliar a capacidade de atenuação da radiação pelo sombrite utilizado. 

Da mesma forma, foi feito o monitoramento da temperatura do ar (Tar) dentro e 

fora da mini casa de vegetação, empregando-se termopares tipo T (cobre-constantan), 

sendo um instalado no interior da estufa e outro próximo a esta, estando os dois 

aproximadamente a mesma altura e devidamente protegidos da radiação incidente por 

meio de tubos de PVC. Esses termopares também foram controlados pelo mesmo 

datalogger no qual se mediram Rg e PAR. 

 

3.2 – OBTENÇÃO E SELEÇÃO DAS PLANTAS JOVENS 
 

Foram utilizadas plantas jovens de V. divergens retiradas de uma área de região 

pantaneira que sofre processo periódico de inundação. As mesmas foram coletadas 

durante o período de vazante do Pantanal quando o solo encontra-se bastante úmido. 

Para coleta foram escolhidas plantas jovens que tivessem altura inferior a 50 cm, cujo 

diâmetro não ultrapassasse 3,0 cm e estivessem em condições de solo úmido.  Segundo 

Nunes da Cunha e Junk (2004), plantas cujo diâmetro seja compreendido entre 1,3 a 6,7 

cm de diâmetro correspondem a uma média de idade de 3 a 9,6 anos. Posteriormente as 

plantas foram identificadas por um especialista da UFMT que constatou que as mesmas 

apresentavam idade inferior a 1,5 anos. 

As plantas jovens foram transplantadas em sacos plásticos de 3,0 L com solo da 

área de coleta e transportadas ao viveiro de mudas da UFMT. Posteriormente as mesmas 

foram transplantadas em vasos de 8,0 L contendo terra preta e deixadas ao ar livre com 

sombreamento natural da copa de árvores do local (Figura 2). As regas foram diárias, 

duas vezes ao dia no primeiro e segundo mês de transplante e uma vez ao dia durante o 

terceiro mês, até apresentarem aparência fisiologicamente sadia. 

A opção pela utilização da terra preta para replantio das mudas se deu pelo fato 

de que esta sendo rica em nutrientes evitaria o que a os processos fisiológicos da planta 

pudessem ser afetados pela deficiência de nutrientes que eventualmente ocorrem em 

cultivos em vasos, devido à restrição do volume explorado pelo sistema radicular, e não 

pelos tratamentos a que foram submetidas.  

Após o período três meses, as plantas jovens foram levadas para o sítio 

experimental definitivo na Fazenda Experimental, onde passaram por um processo de 

aclimatação a pleno sol durante o período de 13 dias e receberam regas diárias. Somente 
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após esse período de aclimatação é que foram submetidas aos tratamentos de 

disponibilidade de luz e regime hídrico. 

 

 
Figura 20 - Aclimatação e recuperação das plantas de V. divergens no Viveiro da 

UFMT 

 

3.3 – MEDIDAS DE INTERCÂMBIO GASOSO 
 

Após o período de aclimatação das plantas jovens na área experimental, no 

momento em que foram submetidas aos diferentes tratamentos, foi realizada uma 

primeira avaliação do intercâmbio gasoso, medindo-se a condutância estomática (gs), a 

taxa fotossintética líquida (A), a taxa transpiratória (E) e a Ci, com um sistema portátil 

de medição de fotossíntese modelo LI-6400 (LI-COR Bioscience, Lincoln, NE, USA).  

O sistema foi ajustado para fornecer uma PAR de 1000 µmol m-2 s-1, temperatura 

do bloco de 28ºC, umidade relativa do ar de referência variável na faixa de 50 a 60% e a 

concentração de CO2 do ar de referência de 400 µmol mol-1, a fim de padronizar as 

condições nas quais as plantas seriam avaliadas. Estas medidas foram realizadas após 

um período de aclimatação da folha as novas condições de 7 minutos. 

Após essa primeira medição, ao longo de um período de 61 dias foram 

realizadas novas medições do intercâmbio gasoso, para um total de 19 medidas. 

Todas as medidas foram realizadas no intervalo das 06:30 h às 12:00 h (hora 

local), visto que com a proximidade do horário de meio dia geralmente ocorre um 

aumento de temperatura e fechamento parcial ou total dos estômatos (FRANCO, 2002). 

As medidas foram realizadas em uma única folha por planta, sendo escolhida a 

quarta ou quinta folha do ápice para a base, totalmente expandida e sem problemas 

fitossanitários. 
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A partir dos valores de A e de E, foi calculada a eficiência instantânea no uso de 

água (EUA) como sendo a razão entre A e E. Da mesma forma foi calculada a relação 

entre a Ci e a concentração atual de CO2 no ar (Ca), como sendo a razão Ci/Ca. 

 

3.4 – CURVAS DE RESPOSTA DA FOTOSSÍNTESE LÍQUIDA À LUZ (A/PAR) 
 

 No momento em que as plantas foram submetidas aos diferentes tratamentos e 

após os 61 dias de exposição aos mesmos, foram realizadas medições que permitiram o 

estabelecimento das curvas de resposta da fotossíntese líquida à luz, empregando-se a 

rotina desenvolvida para isso no próprio LI-6400 com esse fim. 

Empregou-se uma variação da PAR entre 0 e 2000 µmol m-2 s-1 de forma 

decrescente, sendo utilizada a fonte de luz (LI-6400-02B) do LI-6400 com os 

respectivos valores: 2000, 1500, 1250, 1000, 800, 500, 250, 100, 50, 25 e 0,0 µmol m-2 

s-1.  

As medidas tiveram inicio após 7 minutos de aclimatação da folha à condição do 

primeiro valor da PAR e somente após o valor do coeficiente de variação global do 

aparelho atingir valor inferior a 0,3%. A concentração de CO2, a temperatura do bloco e 

a umidade relativa do ar empregados foram exatamente os mesmos para medições do 

intercâmbio gasoso. 

O ajuste das curvas de A/PAR foi realizada utilizando o modelo de equação 

quadrática descrita por Long e Hällgren (1993) (Equação 1). 

 

( )
e

BBB R
AAPARAPAR

A −
Θ

Θ⋅⋅−+⋅−+⋅
=

2
4 max

2
maxmax φφφ

                               (1) 

 

Em que A = taxa fotossintética líquida (µmol m-2 s-1), φ = rendimento quântico aparente 

(adimensional), PAR = densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (µ mol 

m-2 s-1), AmaxB = taxa fotossintética bruta em condições de saturação  de  luz  (µmol m-2 

s-1), Θ = a convexidade da curva (adimensional), Re = taxa de respiração no escuro 

(µmol m-2 s-1). 

Para determinar os modelos particulares para cada tratamento, foi empregado o 

programa Table Curve 2D, no qual os dados originais foram ajustados ao modelo de 

resposta da fotossíntese a luz (Equação 1).  
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Os valores iniciais atribuídos aos parâmetros Θ, AmaxB e φ para fins de 

processamento da análise de regressão com o programa Table Curve 2D foram os que 

permitiram o melhor ajuste visual da curva aos dados originais, sendo iguais a 0,06; 15 

µmol m-2 s-1 e 0,7; respectivamente. 

 Os valores da taxa de respiração no escuro (Re) utilizados para ajuste da curva 

foram obtidos quando a PAR foi de 0,0 µmol m-2 s-1. 

  

3.5 – CURVAS DE RESPOSTA DA FOTOSSÍNTESE LÍQUIDA À 
CONCENTRAÇÃO DE CO2 NO SÍTIO DE CARBOXILAÇÃO (A/CC) 

 

As curvas de resposta da taxa fotossintética líquida à concentração de CO2 nos 

cloroplastos também foram realizadas concomitantemente às curvas A/PAR, tanto no 

início, no momento da aplicação dos tratamentos, quanto aos 61 dias, no final dos 

experimentos. 

Neste caso, o LI-6400 foi ajustado para fazer as medições na faixa de 

concentração de CO2 variando de 0 a 1200 µmol m-2 s-1, mas com a seguinte ordem: 

400, 300, 250, 200, 150, 100, 50, 400, 400, 450, 500, 600, 700, 800, 1000 e 1200 µmol 

mol-1. 

A PAR foi mantida constante em 1000 µmol m-2 s-1 e a temperatura do bloco, e a 

umidade relativa iguais aquelas estabelecidas para medições do intercâmbio gasoso. 

Empregou-se o modelo bioquímico de plantas C3 desenvolvido por Farquhar et 

al. (1980), utilizando-se valores de Cc ao invés de Ci, por meio do emprego do 

programa desenvolvido por Sharkey et al. (2007) em Excel (Microsoft). 

Toda base teórica para o desenvolvimento do raciocínio matemático para ajuste 

das curvas empregadas no modelo estão claramente descritas em von Caemmerer 

(2000).  

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

se pode obter devido às limitações impostas pela atividade da Rubisco (Ac), pela taxa de 

transporte de elétrons (Aj) ou pela utilização das trioses fosfato (Ap) (Equação 2). 

A= min {Ac, Aj, Ap)                                                                                           (2) 
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A limitação da taxa fotossintética pela atividade da Rubisco foi obtida por meio 

da Equação 3. 

( )
Rc

KoOKcCc
VcCc

Ac −
++

Γ−
=

)/1(
* max       .(3) 

 

Sendo: Cc = pressão parcial de CO2 no cloroplasto; *Γ  = ponto de compensação 

fotorrespiratório; Vcmax = velocidade máxima de carboxilação da Rubisco; 

=Kc constante cinética da reação de carboxilação da rubisco; =Ko constante cinetica 

da reação de oxigenação da Rubisco; O = pressão parcial de O2 no cloroplasto; Rc = 

taxa de respiração mitocondrial na luz. 

 

A limitação da taxa fotossintética pela regeneração da RuBP limitada pela taxa 

de transporte de elétrons (Aj) foi estimada a partir da Equação 4. 

 

( ) Rc
Cc

JCcAj −
Γ+

Γ−
=

*84
*

                                                                                                         (4) 

 

Sendo J = Taxa de transporte de elétrons 

 

A limitação da taxa fotossintética pela triose fosfato (TPU) foi estimada pela 

Equação 5. 

RcTPUAp −= 3         (5) 

 

Os valores da pressão parcial de CO2 no cloroplasto foram obtidos a partir da 

Equação 6. 

gm
ACiCc −

=          (6) 

Onde: Ci = concentração intracelular de CO2, A = taxa fotossintética, gm = 

condutância mesofílica 

 

Os valores de Ci  e A são fornecidos pelo analisador de gases por infravermelho, 

e o valor de gm foi obtido a partir da Equação 7. 
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Onde: c = constante; ΔHa = entalpia de ativação da Rubisco; ΔHd = entalpia de 

desativação da Rubisco; T leaf = temperatura da folha em ºC; ΔS = resposta da enzima 

Rubisco a uma determinada temperatura.      

Os valores de 20,01 para c, 49,6 para ΔHa, 437,4 para ΔHd e 1,4 para ΔS 

utilizados, foram fornecidos por Sharkey et al. (2007) baseado nos trabalhos de 

Bernacchi et al. (2001, 2002), e Bernacchi, Pimentel & Long, (2003). 

As determinações de Kc e Ko foram realizadas com base nas Equações 8 e 9, 

apresentadas por Sharkey et al. (2007). 

 
( )( )( )( )leafTHaceKc +Δ−= 15,273*008314,0/

                                                         (8) 

( )( )( )( )leafTHaceKo +Δ−= 15,273*008314,0/
                                                                                (9) 

 

Sendo os valores de c, 35,9774 e 12,3772 e de ΔHa 80,99 e 23,72 para Kc e Ko 

respectivamente.  

Γ* refere-se ao ponto de compensação fotorrespiratória, neste ponto a liberação 

de CO2 pela taxa fotorrespiratória é exatamente igual à captação fotossintética de CO2. 

No presente trabalho Γ* foi calculado com base na Equação 10. 

 

( )( )( )( )2*15,273*008314,0/* OleafTHace +Δ−=Γ           (10) 

 

3.6 – DELINEAMENTO EXPERIMENTAL E ANÁLISES ESTATÍSTICAS 
 

 Esta pesquisa foi desenvolvida para avaliar o efeito de dois tratamentos que 

foram à disponibilidade de luz e o regime hídrico. Empregaram-se dois níveis de 

disponibilidade de luz, sendo um a exposição das plantas jovens ao pleno sol e outro a 

exposição a condição de sombreamento simulando-se o sub-bosque de um cambarazal. 

O regime hídrico também contou com dois níveis, sendo um o irrigado e outro o 

inundado. 

 O delineamento experimental foi inteiramente casualizado e, para garantir a 

casualização, todos os vasos sofreram mudança de sua posição no local do experimento 
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com uma frequência de dois em dois dias. A disposição espacial dos vasos pode ser 

observada na Figura 3. 

 

 

 
Figura 21 - Implantação do experimento, mostrando as plantas jovens de V. divergens 

sob sombreamento na esquerda, e a pleno sol na direita. 

 

 Além da disponibilidade de luz e do regime hídrico, o tempo de exposição aos 

diferentes tratamentos também foi inserido como um tratamento. Para o intercâmbio 

gasoso, foram avaliados 19 momentos. O primeiro no dia 4 de setembro de 2009, dia 

juliano (DJ) 247, no momento em que as plantas jovens de cambará foram submetidas 

aos tratamentos combinados. Os outros dias em que realizou-se as medições foram os 

seguintes: 12/09/2009 (DJ = 255), 14/09/2009 (DJ = 257), 15/09/2009 (DJ = 258), 

24/09/2009 (DJ = 267), 26/09/2009 (DJ = 269), 28/09/2009 (DJ = 271), 30/09/2009 (DJ 

= 273), 1/10/2009 (DJ = 274), 5/10/2009 (DJ = 278), 7/10/2009 (DJ = 280), 8/10/2009 

(DJ = 281), 9/10/2009 (DJ = 282), 10/10/2009 (DJ = 283), 13/10/2009 (DJ = 286), 

14/10/2009 (DJ = 287), 15/10/2009 (DJ = 288), 17/10/2009 (DJ = 290). O último dia 

em que as medições foram efetuadas foi em 4/11/2009 (DJ = 308) aos 61 dias após a 

exposição das plantas aos diferentes tratamentos. 

 De acordo com a variável medida, o número de repetições diferiu. Para todas as 

variáveis do intercâmbio gasoso, foram utilizadas sete repetições por tratamento 

combinado. Nas curvas A/PAR e A/Cc foram empregadas três repetições por tratamento 

combinado. 

 Os dados originais das variáveis do intercâmbio gasoso foram submetidos à 

análise de variância e para aqueles tratamentos ou interações que foram significativos (p 

< 0,05) pelo teste de F, foram realizadas provas de médias por Tukey a 5% de 
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probabilidade. Os parâmetros das curvas A/PAR e A/Cc obtidos para cada repetição 

também foram submetidos à análise de variância e prova de médias de igual forma, 

sendo utilizados para tanto os valores reais de curvas de três repetições distintas.  

 O contraste entre os valores de Rg, PAR e Tar dentro e fora da mini casa de 

vegetação utilizada para simular o sombreamento da copa das árvores foi obtido por 

meio de teste de t para dados pareados. 
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4 – RESULTADOS E DISCUSSÃO 
 

4.1 – SINAIS APARENTES DE ESTRESSE 
 

 Todas as plantas sobreviveram aos 61 dias de inundação e sombreamento. As 

folhas de plantas submetidas ao alagamento apresentaram coloração pálida e tornaram –

se cloróticas durante o decorrer do experimento, este é um sinal visual da condição de 

estresse a qual estavam submetidas, sendo esta condição mais evidente em folhas das 

plantas inundadas e a pleno sol do que as inundadas e sombreadas. A clorose consiste 

em uma redução da quantidade de clorofila que neste caso em específico acredita-se 

estar diretamente ligada ao efeito do alagamento, uma vez que o alagamento promove 

uma redução na condutividade do sistema radicular, bem como a diminuição da 

porosidade do solo comprometendo desta forma a assimilação de nutrientes (JACKSON 

et al., 2005; OLIVEIRA, 2007). 

 Durante os 61 dias a que as plantas ficaram submetidas aos tratamentos pode-se 

observar que houve o surgimento de novas folhas, contudo em plantas submetidas ao 

tratamento de inundação, tanto a pleno sol, quando sombreadas este foi reduzido. 

 

4.2 – DINÂMICA TEMPORAL DO INTERCÂMBIO GASOSO 
 

 Ao longo de 61 dias do experimento, as análises das variáveis do intercâmbio 

gasoso revelaram que houve o efeito diferenciado dos tratamentos de regime hídrico e 

disponibilidade de luz e das interações entre esses tratamentos, de acordo com a 

variável.  
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 Para a condutância estomática (gs) pode ser verificado que houve uma interação 

significativa entre o tempo de exposição aos tratamentos e o regime hídrico (p = 0,0001) 

e também entre a disponibilidade de luz e o regime hídrico (p = 0,0001). 

 Nota-se que as plantas que foram submetidas à inundação apresentaram uma 

redução na gs que se verifica logo na primeira medição, aos 10 dias após o início do 

experimento, e desde então manteve-se estável até o final do experimento, ao passo que 

naquelas plantas que foram somente irrigadas, a gs varia ao longo do tempo, muito 

provavelmente devido inclusive ao efeito dos estímulos ambientais variáveis, 

especialmente a radiação solar (Figura 4). Todas as comparações das médias de gs entre 

plantas irrigadas e inundadas ao longo dos diferentes tempos de medição revelaram 

diferenças significativas (p < 0,05), com exceção dos DJ 247, 255, 267 e 308. 
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Figura 22 - Efeito do regime hídrico sobre a condutância estomática (gs) em função do 

tempo de exposição das plantas aos tratamentos. 

 

 O decréscimo em gs para plantas arbóreas tolerantes ou mesmo não tolerantes é 

uma resposta comum ao alagamento, estando na maioria dos casos ligado ao 

fechamento estomático ocasionado pela diminuição da difusão de CO2 (Kozlowski, 

1997, Kozlowski et al., 2001, Carvalho et al., 2002; Oliveira, 2007), bem como a 

diminuição da permeabilidade e da condutividade hidráulica das raízes (DAVIES e 

FLORE, 1986, PEZESHKI, 2001; MIELKE et al., 2003,). Resultados semelhantes ao 
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deste trabalho foram encontrados por Carvalho e Ishida (2002), Rehem, (2006), 

Oliveira, (2007) e Batista et al., (2008), ao estudarem plantas de diferentes espécies 

submetidas ao alagamento. O efeito da inundação sobre gs fica ainda mais evidente 

quando se avalia a interação entre o regime hídrico e a disponibilidade de luz (Figura 5). 
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Figura 23 - Efeito do regime hídrico sobre a condutância estomática (gs) em função da 

disponibilidade de luz. Médias seguidas de mesma letra maiúscula dentro 

da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra minúscula dentro do 

mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de 

probabilidade. 

  

 Os valores de gs das plantas irrigadas foram sempre superiores aos das plantas 

inundadas, mas mesmo para estar últimas, considera-se que são valores altos para uma 

planta lenhosa. Comumente plantas lenhosas apresentam valores típicos de gs, girando 

em torno de 0,020 a 0,120 mol m-2 s-1 e plantas mesofíticas, valores em torno de 0,160 a 

0,800 mol m-2 s-1 quando os estômatos estão abertos (NOBEL, 1991).  

 O efeito da disponibilidade de água sobre gs, varia entre as espécies. Por 

exemplo, Lobo et al., (2008), verificaram que para a mangabeira (Harconia speciosa 

Gomes), uma espécie nativa do Brasil que ocorre no Cerrado, nos Tabuleiros Costeiros 

e nas Baixadas Litorâneas, não há qualquer efeito da irrigação sobre gs,, sendo que os 

valores encontrados por esses autores para essa espécie, com sete anos de idade, girou 

na faixa de 0,70 a 0,170 mol m-2 s-1. Soares e Almeida (2003) encontraram condutâncias 
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estomáticas máximas para plantas de eucalipto de 8 anos de idade variando de 0,15 a 

0,50 mol m-2 s-1.  

 Para a A verificou-se que houve interação significativa entre o regime hídrico, a 

disponibilidade de luz e o tempo de exposição das plantas jovens aos tratamentos 

combinados (p = 0,0359). 

As variações da A não apresentaram um padrão característico no qual se pudesse 

identificar claramente o efeito da disponibilidade de luz sobre a variável (Figura 6). Em 

geral, para compensar a falta de luz, há um incremento nos teores de clorofila e 

mudanças na estrutura da folha, como o aumento da área foliar específica. Essas 

mudanças possibilitam em alguns casos um incremento em φ, contudo isso ocorre com 

concomitante redução em Amax. Por essas razões, em princípio se esperaria que os 

valores de A para as plantas a pleno sol fossem sempre superiores aos das plantas 

sombreadas, uma vez que a tela vermelha proporcionou uma atenuação da PAR de 

78,11% (Figura 7). Como não foram efetuadas medidas de teor de clorofila e de área 

foliar específica, isso impede qualquer inferência acerca de que tais esperadas alterações 

bioquímicas e morfológicas não ocorrem no cambará e que por isso a planta mantém a 

maquinaria bioquímica da fotossíntese inalterada sob condições de sombreamento. 
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Figura 6 - Efeito da disponibilidade de luz sobre a taxa fotossintética líquida em função 

do regime hídrico e do tempo de exposição das plantas aos tratamentos. 
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 Paiva et al., (2001), e Dias (2005), não observaram aumento da taxa 

fotossintética em folhas mais iluminadas, e atribuem a este fato a um melhor 

aproveitamento da radiação pelas folhas de sombra. 
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Figura 24 – Atenuação da radiação PAR dentro da mini casa de vegetação pela tela 

sombrite vermelha 

 
 Em geral, as plantas irrigadas apresentaram sempre os maiores valores de A em 

relação às inundadas. Para plantas em pleno sol, somente em 4 dos 19 momentos de 

medição (DJ 247, 255, 267 e 286) não se verificou diferença significativa nos valores de 

A entre plantas irrigadas e inundadas (p > 0,05), e para plantas sombreadas, somente 3 

dos 19 (DJ 247, 280 e 308). É possível inferir pelos resultados obtidos que esse padrão 

se deu devido ao efeito do regime hídrico sobre a gs. Isto porque sabe-se que a redução 

em gs afeta em maior proporção os valores de A do que de E, principalmente porque o 

tamanho das moléculas de CO2 é muitas vezes maior que o de H2O e isso afeta 

diferencialmente a difusão desses gases através dos estômatos (ASHARAF, 2003; TAIZ 

E ZEIGER, 2004). 

 Resultados semelhantes ao deste trabalho com reduções nos valores de A para 

plantas submetidas à inundação em condições experimentais foram observados por 

Mielke et al. (2003), Rehem (2006) e Oliveira (2007). 
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 Para a variável E, verificou-se interação significativa entre a disponibilidade de 

luz e o tempo de exposição das plantas jovens aos tratamentos combinados (p = 

0,0181), entre o regime hídrico e o tempo de exposição das plantas jovens aos 

tratamentos combinados (p = 0,0001) e entre a disponibilidade de luz e o regime hídrico 

(p = 0,0001).  

Ao longo do tempo de exposição das plantas jovens aos tratamentos 

combinados, não foi verificada qualquer diferença significativa (p > 0,05) em E entre 

plantas a pleno sol e plantas sombreadas, independentemente do regime hídrico a que 

foram submetidas (Figura 8).  

Dia juliano

240 250 260 270 280 290 300 310 320

Ta
xa

 tr
an

sp
ira

tó
ria

 (m
m

ol
 m

-2
 s

-1
)

0

1

2

3

4

5

6 Pleno sol
Sombreado

 
 
Figura 8 - Efeito da disponibilidade de luz sobre a taxa transpiratória em função do 

tempo de exposição das plantas aos tratamentos 

 
 Foi observada uma redução de E das plantas submetidas à inundação, esta 

redução apresentou-se desde o inicio do experimento, 10 dias após a submissão das 

plantas aos tratamentos, e manteve-se durante todo o período do experimento (Figura 

9). De todos os 19 momentos de medição, em apenas 3 (DJ 247, 267 e 308) não foi 

identificada diferença significativa (p > 0,05) entre plantas irrigadas e plantas 

inundadas. 
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Figura 9 - Efeito do regime hídrico sobre a taxa transpiratória em função do tempo de 

exposição das plantas aos tratamentos. 

 

A redução em E de plantas submetidas ao alagamento ocorre por uma 

diminuição na condutância estomática, que ocorre mediada por sinais das raízes 

geralmente associados ao ABA (JACKSON, 2002). 

 Em plantas susceptíveis ao alagamento, um dos primeiros sintomas que ocorre 

em questão de horas é o da redução na absorção de água pelas raízes, devido a sua 

redução na condutividade hidráulica decorrente da perda de funcionalidade das 

aquaporinas que ocorre na condição de acidose e anoxia reinante (TOURNAIRE-ROUZ 

et al., 2003). Nessas condições, para evitar o estabelecimento de um estresse hídrico 

interno, quando E excede a capacidade de reposição da água perdida por meio da 

absorção radicular, os estômatos se fecham parcial ou totalmente, com redução na gs. 

Por outro lado, a restrição ao intercambio gasoso determina menor atividade do sistema 

fotossintético, com redução em A e conseqüente incremento em Ci, sendo este ultimo 

um potente promotor do fechamento estomático (JACKSON, 2002). 

 Após algum tempo de alagamento, alguns autores atribuem a diminuição da gs, a 

menor utilização da rota apoplástica no fluxo de água através da planta, bem como a um 

aumento da resistência hidráulica radicular, ou ainda pelo apodrecimento das raízes 
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(JONES 1998). Resultados semelhantes relatando uma redução de E em plantas 

submetidas a inundação foram observados por Rehem (2006), e Krauss et al., (2006).  

Verificou-se que, independentemente da disponibilidade de luz a que as plantas 

jovens foram submetidas, a inundação causou uma redução significativa em E (Figura 

10). Assim como foi verificado neste trabalho, há outras espécies em que o 

sombreamento afeta significativamente E, como é o caso da Lithraea molleoides (DIAS, 

2005), em que folhas de sol apresentaram menores valores da variável em relação às de 

sombra. 
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Figura 25 - Efeito do regime hídrico sobre a taxa transpiratória em função da 

disponibilidade de luz. Médias seguidas de mesma letra maiúscula dentro 

da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra minúscula dentro do 

mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de 

probabilidade. 

 

Para a EUA, foi evidenciado o efeito da interação entre a disponibilidade de luz e 

o tempo de exposição das plantas jovens aos tratamentos (p = 0,0127), assim como 

entre a disponibilidade de luz e o regime hídrico (p = 0,0001).  

Independentemente do regime hídrico, os valores médios de EUA de plantas a 

pleno sol e plantas sombreadas não diferiu em nenhum momento em que se realizaram 

as medições (p > 0,05) (Figura 11).  
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Figura 26 - Efeito da disponibilidade de luz sobre a eficiência instantânea no uso de 

água em função do tempo de exposição das plantas aos tratamentos. 

 

 O efeito de gs sobre E é linear, mas o efeito de gs sobre A é hiperbólico. Assim, 

na faixa em que A não é mais afetada pelas variações de gs, uma redução em A implica 

num aumento em EUA. Esta última afirmação explica o porquê da diferença 

significativa entre EUA de plantas irrigadas e plantas inundadas na condição de 

sombreamento (Figura 12). É preciso ter em mente que os valores do intercâmbio 

gasoso sob os quais estas análises estão sendo feitas não refletem a condição real em 

que as plantas estão submetidas, mas sim a resposta potencial das mesmas, uma vez que 

foram fixadas as condições de temperatura do ar, umidade relativa do ar, concentração 

atmosférica de CO2 e luz (veja o item Material e Métodos). 

Se observados os comportamentos de A e de E nas Figuras 6, 8 e 9 verifica-se 

que há um efeito do regime hídrico no qual a inundação inibe tanto A quanto E, ao 

passo que não há um efeito claro da disponibilidade de luz, de tal sorte que plantas a 

pleno sol e plantas sombreadas apresentam valores similares de A e de E. Nessas 

condições, espera-se pouca variação da EUA nas plantas sob os diferentes tratamentos. 
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Figura 27 - Efeito do regime hídrico sobre a eficiência instantânea no uso de água em 

função da disponibilidade de luz. Médias seguidas de mesma letra 

maiúscula dentro da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra 

minúscula dentro do mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo teste 

de Tukey a 5% de probabilidade. 

 

Para a relação Ci/Ca, houve interação significativa entre o regime hídrico, a 

disponibilidade de luz e o tempo de exposição das plantas jovens aos tratamentos 

combinados (p = 0,0198). 

Quando avaliadas as médias de Ci/Ca, entre as plantas jovens irrigadas e 

inundadas submetidas ao tratamento de pleno sol, não se verificou qualquer diferença 

significativa (p > 0,05), ao passo que para as plantas sombreadas, em 2 dos 19 

momentos de medição (DJ 282 e 287) foram verificadas diferenças significativas nos 

valores de Ci/Ca entre plantas irrigadas e inundadas (Figura 13). 

Segundo Ashraf (2003), a redução na relação Ci/Ca é normal em populações 

arbóreas tolerantes à inundação. Baixos valores de Ci/Ca implicam em grandes 

limitações estomáticas da fotossíntese e maior conservação da planta em relação ao uso 

da água (REHEM, 2006). Considera-se que a relação Ci/Ca seja um indicador 

apropriado para a limitação estomática da fotossíntese (FARQUHAR e SHARKEY, 

1982).  
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Figura 28 - Efeito da disponibilidade de luz sobre a relação Ci/Ca em função do regime 

hídrico e do tempo de exposição das plantas aos tratamentos. 

 

4.3 – CURVAS A/PAR 
 
 Por meio da análise das curvas A/PAR pode-se verificar que as plantas 

submetidas ao processo de inundação, independente da disponibilidade de luz em que se 

encontravam apresentaram uma queda acentuada de A depois de decorridos os 61 dias 

de tratamento (Figura 14 A e B). Para as plantas irrigadas pode-se observar que quando 

a pleno sol os valores de A ao final dos 61 são ligeiramente inferiores aos valores 

observados no início do tratamento (Figura 14 C) já as plantas irrigadas submetidas a 

atenuação da radiação apresentaram um aumento dos valores de A após decorridos os 61 

dias de tratamento (Figura 14 D). Plantas que apresentam capacidade de adaptação a 

diferentes condições de ambiente (plasticidade morfofisiológica), apresentam alterações 

anatômicas, morfológicas e fotossintéticas como resposta a diferentes níveis de radiação 

(PANDEY e KUSHWAHA, 2005; OGUCHI et. al., 2005). A aclimatação das plantas 

sombreadas pode ser comprovada por maiores valores de φ encontrados no presente 

trabalho.  
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Figura 29 – Taxa fotossintética (A) em função da densidade de fluxo de fótons 

fotossintéticamente ativos (DFFA) de plantas jovens de cambará 

submetidas aos tratamentos a pleno sol e inundado (A), sombreado e 

inundado (B), pleno sol e irrigado (C) sombreado e irrigado (D) no início 

dos tratamentos (T0) e depois de decorridos 61 dias (T1) 

 
 Houve efeito da interação entre o tempo de exposição aos tratamentos e a 

disponibilidade de luz sobre a variável φ (p = 0,0634). Verificou-se que as plantas 

submetidas ao sombreamento aumentaram sua φ após 61 dias de exposição a esse 

tratamento (Figura 15). 
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Figura 30 - Efeito da disponibilidade de luz sobre a eficiência quântica aparente (φ) em 

função do tempo de exposição das plantas aos tratamentos. Médias 

seguidas de mesma letra maiúscula dentro da mesma disponibilidade de 

luz e de mesma letra minúscula dentro do mesmo regime hídrico não 

diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 

 

Em plantas C3, os valores de φ podem flutuar na faixa de 0,04 a 0,06; 

tipicamente de 0,05 (TAIZ & ZEIGER, 2004). De acordo com o que atualmente se 

conhece do processo fotossintético, para a evolução de uma molécula de O2 e a fixação 

de uma de CO2 em uma triose fosfato são necessários 3 ATP e 1 NAPH. Considerando 

apenas isso, o valor de φ pode ser estimado em 0,111 mol de CO2 fixado ou O2 evoluído 

por mol de fótons absorvido; o que não é uma condição verificada comumente, a não ser 

em condições muito específicas em laboratório, de maneira que se presta como um 

“valor limite” de referência para o processo. A diferença entre esse valor teórico 

máximo e os valores normalmente encontrados se deve a interferência de outros 

processos sobre φ, como, por exemplo, fixação de nitrogênio, síntese de amido e 

fotorrespiração (SKILMAN, 2008). 

 Não foi verificada qualquer diferença (p > 0,05) entre os valores da temperatura 

do ar medidas dentro da casa de sombra (onde as plantas submetidas ao sombreamento 

foram cultivadas) e fora dela, no ambiente aberto, onde as plantas sob pleno sol foram 
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cultivadas (Figura 16). Esse aspecto é uma garantia de que não houve qualquer efeito da 

temperatura sobre φ, uma vez que o cambará é uma planta C3 e, como foi mencionado 

anteriormente, altas temperaturas podem afetar φ por meio da elevação das taxas de 

fotorrespiração. 
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Figura 16 - Diferença da temperatura do ar interno e externo nos tratamentos de 

atenuação da radiação 

 

 Assim sendo, provavelmente o sombreamento causou uma mudança no aparelho 

fotossintético das plantas a fim de torná-lo adaptado a essa condição. Para lidar com as 

alterações de irradiância as plantas devem ser capazes de se aclimatar para esta 

variação, ao nível de folhas essas adaptações podem se dar nas folhas já existentes ou 

através da produção de novas folhas aclimatadas, cuja fisiologia é alterada (WIKA et 

al., 2007) 

A AmaxB sofreu os efeitos da interação entre o tempo de exposição aos 

tratamentos e o regime hídrico (p = 0,0052). Para plantas submetidas à inundação foi 

verificado diferença significativa nos valores de AmaxB no início (DJ 247) e ao final do 

experimento (DJ 301), enquanto que a diferença nos valores de AmaxB entre plantas 

inundadas e irrigadas foi verificada somente após decorridos 61 dias do experimento 

(Figura 17) 
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De acordo com Vervuren et al., (1999), esta redução em AmaxB, possivelmente 

reflete, a perda da performance fotossintética causada pelos efeitos degenerativos do 

tecido foliar ocasionados pela deficiência nutricional imposta pela inundação, além das 

possíveis alterações na disponibilidade de luz que ocasionaria uma aclimatação das 

plantas ao sombreamento 

 Reduções em AmaxB foram relatadas por Krauss et al., (2006), ao estudaram  

plantas de  Aviccenia germinans, Laguncularia racemosa e Rhizophora mangle 

submetidas a períodos alternados de inundação. 
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Figura 31 - Efeito do regime hídrico sobre a taxa fotossintética bruta máxima (AmaxB) 

em função do tempo de exposição das plantas aos tratamentos. Médias 

seguidas de mesma letra maiúscula dentro da mesma disponibilidade de 

luz e de mesma letra minúscula dentro do mesmo regime hídrico não 

diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade 

 

A Re sofreu o efeito da interação entre o tempo de exposição aos tratamentos, a 

disponibilidade de luz e o regime hídrico (p = 0,0229) (Figura 18). Entretanto, não foi 

verificada qualquer diferença significativa entre os valores médios dessa variável entre 

os tratamentos analisados. 
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Figura 18 - Efeito da disponibilidade de luz sobre taxa de respiração no escuro (Re) em 

função do regime hídrico e do tempo de exposição das plantas aos 

tratamentos. 

 

4.4 – CURVAS A/CC 
 
 As curvas de resposta da taxa fotossintética (A) em função da concentração de 

CO2 no cloroplasto revelaram que as plantas submetidas aos tratamentos de inundação 

por 61 dias, independente se a pleno sol ou sombreadas apresentam uma redução em 

seus valores de A (Figura 19 A e B). Enquanto que plantas submetidas aos tratamentos a 

pleno sol e irrigada não apresentaram diferenciações nas suas taxas fotossintéticas ao 

longo do tempo de exposição aos tratamentos (Figura 19 C). Já plantas sombreadas e 

irrigadas apresentaram um aumento nos seus valores de A após 61 dias submetidas aos 

tratamentos (Figura 19 D).  
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Figura 19 – Taxa fotossintética (A) em função da concentração interna de CO2 no 

cloroplasto (Cc) de plantas jovens de cambará submetidas aos tratamentos 

pleno sol e inundado (A), sombreado e inundado (B) pleno sol e irrigado 

(C), sombreado e irrigado (D) no início do tratamento (T0) e após 

decorridos 61 dias (T1) 

 
 

Para Vcmax houve interação significativa entre o tempo de exposição aos 

tratamentos e a disponibilidade de luz (p = 0,0191) (Figura 20) e entre a disponibilidade 

de luz e o regime hídrico (p = 0,0395) (Figura 21).  

Verificou-se que para plantas submetidas a inundação, somente aos 61 dias após 

o estabelecimento dos tratamentos (DJ = 308) foi observada diferença significativa da 

Vcmax entre plantas a pleno sol e sombreadas. Esse aspecto associado ao fato de que, em 

plantas cultivadas a pleno sol e irrigadas, a diferença de Vcmax entre os dois momentos 

de medição não é significativa, permite identificar que ambos os níveis – sombreamento 

e inundação – são fatores de estresse significativo para a variável Vcmax.  
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Aumento significativo nos valores de Vcmax de plantas submetidas à alta 

irradiância quando comparadas a plantas em sombreamento são relatados por 

Magalhães et al.,(2009), aumento nos valores de Vcmax e Jmax  em resposta a aclimatação 

á luz solar plena indicam um maior investimento em proteínas associadas à rubisco, em 

detrimento do conteúdo protéico associado com os complexos coletores de luz. Os 

valores de Vcmax encontrados no presente trabalho são semelhantes àqueles 

mencionados por Wullschleger (1993), para plantas de florestas tropicais.  
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Figura 320 - Efeito da disponibilidade de luz sobre a velocidade máxima de 

carboxilação (Vcmax) em função do tempo de exposição das plantas aos 

tratamentos. Médias seguidas de mesma letra maiúscula dentro da mesma 

disponibilidade de luz e de mesma letra minúscula dentro do mesmo 

tempo não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade.  
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Figura 21 - Efeito do regime hídrico sobre a velocidade máxima de carboxilação 

(Vcmax) em função da disponibilidade de luz. Médias seguidas de mesma 

letra maiúscula dentro da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra 

minúscula dentro do mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo teste 

de Tukey a 5% de probabilidade.  

 
 

Para J, foi observada a interação entre o regime hídrico e o tempo de exposição 

das plantas aos tratamentos combinados (p = 0,0091) e entre a disponibilidade de luz e o 

regime hídrico (p = 0,0107).  

Independentemente da disponibilidade de luz, o efeito do regime hídrico sobre J 

só pode ser percebido no final do experimento, aos 61 dias de exposição das plantas aos 

tratamentos combinados, mas isso se deve à soma da contribuição parcial da redução 

não significativa de J para as plantas inundadas e o aumento não significativo de J para 

as plantas irrigadas (Figura 22). 
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Figura 22 - Efeito do regime hídrico sobre o fluxo de elétrons (J) em função do tempo 

de exposição das plantas aos tratamentos. Médias seguidas de mesma letra 

maiúscula dentro da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra 

minúscula dentro do mesmo tempo não diferem entre si pelo teste de 

Tukey a 5% de probabilidade 

 
 Independentemente do momento em que as medições foram realizadas, as 

plantas irrigadas a pleno sol apresentaram maiores valores de J em relação às inundadas 

(Figura 23). Entretanto, esta diferença deve ser analisada com cautela, posto que da 

mesma maneira como se verificou a diferença significativa do J entre plantas inundadas 

e irrigadas aos 61 dias de exposição das plantas aos tratamentos combinados, neste 

segundo caso, o que se verifica é que na condição de cultivo a pleno sol, há um 

incremento não significativo de J para plantas irrigadas em relação ao cultivo à sombra 

e uma redução não significativa de J para plantas inundadas em relação ao cultivo à 

sombra, sendo que a soma da contribuição de ambos é o que faz com que a diferença de 

J entre plantas inundadas e irrigadas difira entre si na condição de cultivo a pleno sol. 
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Figura 333 - Efeito do regime hídrico no fluxo de elétrons (J) em função da 

disponibilidade de luz.  Médias seguidas de mesma letra maiúscula dentro 

da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra minúscula dentro do 

mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de 

probabilidade. 

  
Os mesmos efeitos dos tratamentos sobre J também foram encontrados para 

TPU, ou seja, a interação entre o regime hídrico e o tempo de exposição das plantas aos 

tratamentos combinados (p = 0,0011) e entre a disponibilidade de luz e o regime hídrico 

(p = 0,0176).  

Independentemente da disponibilidade de luz, plantas inundadas apresentaram 

uma redução significativa na TPU após os 61 dias (Figura 24) e, independentemente do 

momento em que a medição foi realizada, o sombreamento também causou um efeito de 

redução significativa na TPU (Figura 25). 
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Figura 344 - Efeito do regime hídrico na utilização das trioses fosfato (TPU) em função 

do tempo de exposição das plantas aos tratamentos. Médias seguidas de 

mesma letra maiúscula dentro da mesma disponibilidade de luz e de 

mesma letra minúscula dentro do mesmo regime hídrico não diferem entre 

si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
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Figura 355 - Efeito do regime hídrico na utilização da triose fosfato (TPU) em função 

da disponibilidade de luz. Médias seguidas de mesma letra maiúscula 

dentro da mesma disponibilidade de luz e de mesma letra minúscula dentro 

do mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de 

probabilidade. 
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 A variável Re somente foi afetada pelo regime hídrico (p = 0,0213). Plantas 

inundadas apresentaram uma redução significativa em Re em relação às plantas 

irrigadas (Figura 26).  
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Figura 366 - Efeito do regime hídrico na taxa de respiração. Médias seguidas de mesma 

letra maiúscula dentro do mesmo regime hídrico não diferem entre si pelo 

teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
 

4.5 – CONSIDERAÇÕES GERAIS 
  

 A hipótese originalmente estabelecida supunha que, em condições de 

sombreamento, as variáveis relacionadas com a capacidade fotossintética do cambará 

sofressem um estresse de tal sorte que, independentemente do regime hídrico haveria 

um efeito negativo sobre a variável em análise. Entretanto, essa hipótese não se 

verificou como verdadeira para todas as variáveis analisadas.  

 Para gs, A e E, o sombreamento não foi suficiente para suprimir o efeito do 

regime hídrico. Por exemplo, os valores de gs para plantas irrigadas à sombra foram 

superiores aos de plantas inundadas e, inclusive, das irrigadas a pleno sol. Para A, as 

diferenças mais marcantes se deram entre plantas inundadas e irrigadas, sendo que 

dentro de cada um desses tratamentos, o efeito do sombreamento ou da condição de 
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pleno sol não se fizeram perceber. Para E, quer as plantas sejam cultivadas a pleno sol 

ou em sombreamento, aquelas sob inundação tiveram sempre os menores valores da 

variável. 

Para φ, o sombreamento, como era de se esperar, determinou um aumento no 

valor dessa variável com o passar do tempo, indicando uma aclimatação das plantas à 

menor disponibilidade de luz. Entretanto, não houve interação significativa entre o 

regime hídrico e a disponibilidade de luz para essa variável. 

Amax foi sempre maior nas plantas irrigadas, independentemente da 

disponibilidade de luz, e reduziu com o tempo de permanência das plantas jovens em 

campo. 

As médias de Re não diferiram entre os tratamentos analisados. 

Vcmax foi uma das variáveis para a qual a hipótese previamente estabelecida se 

confirma como verdadeira. Vcmax é afetada por todas as combinações de tratamentos de 

disponibilidade de luz e regime hídrico diferentes da condição de cultivo a pleno sol e 

irrigado, de tal sorte que a média obtida para este último difere de todas as demais que, 

entre elas, não diferem entre si. 

As médias de J não diferiram entre os tratamentos analisados. 

TPU foi a segunda variável para a qual a hipótese se confirmou. Para plantas 

sombreadas, independentemente se inundadas ou irrigadas, houve redução na TPU. 

Tanto o regime hídrico quanto a disponibilidade de luz afetaram as variáveis do 

intercâmbio gasoso e as variáveis obtidas a partir das curvas A/PAR e A/Cc. A forma 

como os tratamentos afetaram foi tanto devido a um efeito estomático, com redução da 

gs em condições de inundação e sombreamento, quanto a um efeito não estomático, 

com efeitos na fase fotoquímica da fotossíntese (φ) e na bioquímica (Vcmax e TPU). 
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5. CONCLUSÃO 

 

 As variáveis associadas ao potencial fotossintético das plantas jovens de 

Vochysia divergens Pohl sofrem o efeito combinado do regime hídrico e da 

disponibilidade de luz, que provocam alterações estomáticas e não estomáticas no 

intercâmbio gasoso, sendo que de 12 variáveis analisadas, somente duas (a velocidade 

de carboxilação da Rubisco e a utilização das trioses fosfato) comprovaram como 

verdadeira a hipótese de que o sombreamento afeta negativamente a variável, qualquer 

que seja o regime hídrico de cultivo. 
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