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RESUMO 

 
Caracterização da capacidade fotossintética e da condutância estomática em árvores de 

Pinus caribaea var. hondurensis e de Pinus taeda  em Itatinga, São Paulo 
 
Realizaram-se campanhas em árvores de cinco anos de idade de Pinus caribaea var. 

hondurensis e Pinus taeda em parcelas controle (sem fertilização e sem irrigação) e parcelas 
fertilizadas e irrigadas,  durante o verão e o inverno de 2012 visando caracterizar as seguintes 
variáveis fisiológicas: i) Capacidade máxima fotossintética (Amax); ii) Fotossíntese ao longo 
do dia (A); iii) Variação da condutância estomática (gs) em relação ao aumento do déficit de 
pressão de vapor (DPV); e iv) Taxas máximas de carboxilização (Vcmax) e de transporte de 
elétrons (Jmax) via curvas A/Ci. O estudo foi realizado no projeto Produtividade Potencial do 
Pinus no Brasil, localizado na Estação Experimental da ESALQ/USP em Itatinga-SP.Foram 
escolhidas três árvores médias por parcela para as avaliações fisiológicas, realizadas com o 
LiCor 6400XT. A mensuração da Amax foi realizada no terço médio da copa, em dois galhos 
por árvore e em duas posições por galho, sendo realizada das 8 às 10 horas, e o 
comportamento da A, gs com o aumento do DPV, ocorreram de hora em hora, das 11 às 15 
horas. Ao final, as acículas foram coletadas para a determinação da área foliar específica 
(AFE) e do nitrogênio foliar. As curvas A/Ci foram realizadas nas três árvores, um galho por 
árvore e duas posições por galho, entre 8 e 12 horas. Aos cinco anos o Pinus caribaea var. 
hondurensis apresenta o dobro do volume de madeira do que o Pinus taeda. As duas 
avaliações fisiológicas mostraram valores similares entre tratamentos, para cada espécie. Os 
valores de Amax foram maiores durante o verão e o Pinus caribaea var. hondurensis mostrou 
grande sensibilidade, comparativamente ao Pinus taeda. Ao analisar os dados de A e gs ao 
longo do dia, observa-se também maiores variações do Pinus caribaea var. honduresis. Os 
valores médios de Amax para o verão e o inverno foram 8,2 e 4,8 µmol m-2 s-1 e 6,8 e 6,3 
µmol m-2 s-1 para o Pinus caribaea var. hondurensis e o Pinus taeda, respectivamente. 
Ocorreu redução dos valores de A e gs com o aumento do DPV, para ambas as campanhas em 
relação ao Pinus caribaea var. hondurensis e somente no inverno para o Pinus taeda. As duas 
espécies apresentaram relação positiva entre fotossíntese e transpiração, sendo que o Pinus 

caribaea var. hondurensis apresenta maior eficiência no uso da água. As médias da AFE e 
nitrogênio foliar foram de 9,6 m²kg-1, 10,1g Kg-1 e 10,0 m²kg-1, 13,4g Kg-1, para o Pinus 

caribaea var. hondurensis e Pinus taeda, respectivamente. Em relação aos parâmetros 
fotossintéticos o Pinus taeda se destacou em ambas as campanhas, com valores médios de 
Vcmax e Jmax maiores que o Pinus caribaea var. hondurensis, relacionado à maiores 
concentrações de nitrogênio foliar. Não houve relação entre o crescimento em biomassa das 
árvores e as medições da fotossíntese a nível foliar, indicando que outros processos a nível de 
copa, uso e alocação de fotossintetizados devem ser investigados para explicar a diferença de 
crescimento. 

 

Palavras-chave: Pinus; Fotossíntese; Condutância estomática; Transpiração; Déficit de 
pressão de vapor; Curva A/Ci 
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ABSTRACT 

Characterization of photosynthetic capacity and stomatal conductance in trees of Pinus 

caribaea var. hondurensis and Pinus taeda in Itatinga, São Paulo 
 

The campaigns were conducted in trees with five years old of Pinus caribaea var. 
hondurensis and Pinus taeda in control plots (no fertilization and no irrigation) and fertilized 
and irrigated plots during summer and winter of 2012 to characterize the physiological 
variables: i) maximum photosynthetic capacity (Amax), ii) Photosynthesis throughout the day 
(A); iii) Changes in stomatal conductance (gs) in relation to the increase in vapor pressure 
deficit (VPD), and iv) Maximum rates of carboxilization (Vcmax) and maximum rates of 
electron transport (Jmax) based on A/Ci curves. The study was conducted in the project 
Potential Productivity of Pinus in Brazil, located at the Experimental Station of ESALQ/USP 
in Itatinga-SP. Three average trees per plot were chosen for physiological evaluations, 
performed with the LiCor 6400XT. The Amax measurement was performed in the middle 
third of the crown, in two branches per tree and two positions per branch, taken from 8 to 
10am. To get the response of A and gs with increasing VPD, the measurements continued 
every hour, from 11 am to 3 pm. At the end of the measurements, the needles were collected 
for  determination of  specific leaf area (SLA) and leaf nitrogen (N). The A/Ci curves were 
performed in three trees, one branch per tree and two positions per branch were taken from 8 
am to 12 pm. At five years, the Pinus caribaea var. hondurensis showed two-fold the wood 
volume of Pinus taeda. Both physiological measurements showed similar results  between 
treatments for each species. Amax values were higher during summer, and Pinus caribaea 

var. hondurensis shower greater sensitivity compared to Pinus taeda. A and gs throughout the 
day showed higher variation in Pinus caribaea var. hondurensis. The average values of Amax 
for summer and winter were 8.2, 4.8 µmol m-2 s-1 and 6.75, 6.3 µmol m-2 s-1 for Pinus 

caribaea var. hondurensis and Pinus taeda, respectively. There was a reduction of A and gs 
with the increasing of DPV, for both campaigns for the Pinus caribaea var. hondurensis and 
only in winter campaign for Pinus taeda. Thus, the two species have different behaviors in 
response to climatic changes. The two species showed a positive relationship between 
photosynthesis and transpiration, with Pinus caribaea var. hondurensis showing greater water 
use efficiency. The average SLA and needle nitrogen were 9.6 m² kg-1, 10.1g kg-1 and 10 m² 
kg-1, 13.4g kg-1 for Pinus caribaea var. hondurensis and Pinus taeda, respectively. 
Photosynthetic parameters in Pinus taeda was higher in both campaigns, with average values 
of Vcmax and Jmax greater than in Pinus caribaea var. hondurensis, related to higher 
concentration of needle nitrogen.  There was no relationship between tree biomass growth and 
leaf-level measurements of photosynthesis, indicating that other processes at crown level, use 
and allocation of photosynthates should be investigated to explain the difference in growth. 
 
Keywords Pinus; Photosynthesis; Stomatal conductance; Transpiration; Vapor pressure 

deficit; A/Ci Curve 
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1 INTRODUÇÃO 

A cultura do Pinus destaca-se no setor florestal brasileiro, ocupando uma área de 1,6 

milhão de hectares (ASSOCIAÇÃO BRASILEIRA DE PRODUTORES DE FLORESTAS 

PLANTADAS, ABRAF 2012). Esse gênero é cultivado, principalmente, nas regiões Sul, 

detentora de 80% da produção nacional, e Sudeste do Brasil. A importância da cultura do 

Pinus relaciona-se à produção de madeira de fibras longas para celulose, também aptas para 

movelaria e construção.  

Segundo Kronka, Bertolani e Herrera-Ponce (2005), a produtividade média do Pinus 

no Brasil é de 25 m³ ha-1 ano-1, podendo ultrapassar, em determinados locais, 45 m³ ha-1ano-1. 

Esse gênero, apesar de adaptado a solos com baixa fertilidade, responde ao manejo nutricional 

e a maiores aportes hídricos. (BALLONI, 1984; BIZON, 2005; ALBAUGH; ALLEN; FOX, 

2006; MUNHOZ, 2011).  

Para alcançar o potencial produtivo das plantações, o estudo dos fatores que 

influenciam o crescimento florestal torna-se de extrema importância, com destaque para o 

clima, através da radiação fotossinteticamente ativa, da temperatura, da umidade do ar e da 

água no solo. Nessa direção, também se devem destacar a disponibilidade de nutrientes, as 

características do material genético e os fatores bióticos (LARCHER, 2006).  

O crescimento das árvores constitui um fenômeno complexo, pois integra muitos 

processos fisiológicos, influenciados pelo material genético e pela disponibilidade dos 

recursos ambientais (McGARVEY; MARTIN; WHITE, 2004). Stape, Binkley e Ryan (2004) 

estabeleceram que o entendimento dos efeitos, causados pelos processos fisiológicos, sobre o 

crescimento florestal facilita a determinação do manejo florestal, de acordo com a 

disponibilidade dos recursos naturais existentes.  

A produtividade de uma floresta tem, como bases, a capacidade fotossintética, o índice 

de área foliar, a respiração, os padrões de alocação de carbono na planta, o uso e a eficiência 

dos recursos disponíveis (STAPE; BINKLEY; RYAN, 2004; RYAN et al., 2010).  

Assim, a caracterização fotossintética, o comportamento dos estômatos e as taxas de 

transpiração da planta tornam-se relevantes, por um lado, para entender-se o crescimento 

florestal sob condições adversas de clima, e, por outro, para avaliarem-se as respostas e a 

adaptação de cada espécie às mudanças ambientais, de modo a relacioná-las à produtividade 

final (PORTE & LOUSTAN, 1998).  

Os processos de fotossíntese e de transpiração ligam-se, intimamente, por meio dos 

estômatos, vias de entrada do CO2 no interior da planta e de saída da água pela transpiração, e 

responsáveis pelas trocas gasosas das plantas (TATAGIBA et al., 2007). Quando ocorre a 
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resistência da difusão da água da folha para a atmosfera, os estômatos se fecham, a fim de 

evitar o estresse hídrico na planta. Como decorrência, impedem a entrada de CO2 e, 

simultaneamente, diminuem a eficiência fotossintética (TAIZ; ZEIGER, 2004). Segundo 

Larcher (2006), a condutância estomática é fortemente influenciada pela luz, pelo potencial 

hídrico da planta, relacionado à umidade tanto do solo quanto do ar, e, indiretamente, pela 

temperatura. A umidade do ar e a temperatura afetam o déficit de pressão de vapor próxima à 

superfície da folha, influenciando, assim, a abertura dos estômatos.  

Atualmente, estudos sobre o aumento de CO2 no ar têm sido ponto-chave para a 

compreensão desse efeito sobre a produtividade, uma vez que a resposta desse parâmetro é 

rápida no nível de planta (FARQUAR e CAEMMERER, 1982). Para melhor entender a 

relação entre o aumento do CO2 e o efeito causado no interior da planta, durante o processo de 

realização da fotossíntese, Farquhar; Von Caemmerer; Berry (1980) estabeleceram um 

modelo que relaciona as características bioquímicas, a influenciar as trocas gasosas em 

plantas, — a taxa máxima de carboxilação da rubisco (Vmax) — à taxa máxima de transporte 

de elétrons (Jmax). A partir dessas duas variáveis, é possível quantificar a ação dos fatores 

externos e internos da planta sobre os componentes da fotossíntese e, consequentemente, a 

produtividade líquida de uma floresta.  

No Brasil, o gênero Pinus é plantado tanto em regiões subtropicais como tropicais. 

embora com espécies distintas: o Pinus caribaea var. hondurensis, tropical, e o Pinus taeda, 

subtropical. As tropicais tendem a ser espécies mais produtivas que as subtropicais, porém 

mais sensíveis às geadas, o que impede seu uso em áreas mais frias. Dessa forma, a 

comparação entre ambas as espécies, quanto à fotossíntese, num espaço para cujo clima elas 

apresentam aptidão, como o sul do Estado de São Paulo, possibilitará analisar se a fisiologia, 

no nível foliar, pode explicar tal diferença de produtividade. 

O projeto Produtividade Potencial do Pinus no Brasil (PPPIB), coordenado pelo 

Instituto de Pesquisas e Estudos Florestais (IPEF), realizou um ensaio experimental com 

Pinus caribaea var. hondurensis e Pinus taeda na Estação Experimental de Ciências 

Florestais da ESALQ/ USP, em Itatinga, SP. Em árvores na idade de cinco anos, divididas 

entre as parcelas-controle (sem fertilização e sem irrigação) e as parcelas sob manejo 

intensivo (fertilizadas e irrigadas), investigou-se, no nível foliar, a diferenciação entre as 

espécies e entre os tratamentos quanto à fotossíntese. 

Nesse contexto, os objetivos deste trabalho foram: (i) caracterizar a capacidade 

máxima do Pinus caribaea var. hondurensis e do Pinus taeda de fixar CO2 em manejo 

mínimo e intensivo; (ii) caracterizar as taxas fotossintéticas, a condutância estomática, a 
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transpiração e as respostas ao aumento do déficit de pressão de vapor e (iii) estimar as taxas 

máximas de carboxilação da rubisco e a taxa máxima de transporte de elétrons, durante o 

verão e o inverno. As seguintes hipóteses foram testadas: 

I. O Pinus caribaea var. hondurensis apresentará maior produtividade que o Pinus 

taeda. 

II. O Pinus caribaea var. hondurensis apresentará maiores valores de Amax, Vcmax e 

Jmax no nível foliar que o Pinus taeda. 

III. O Pinus caribaea var. hondurensis será menos sensível ao déficit de pressão de vapor 

que o Pinus taeda. 

IV. As maiores taxas fotossintéticas serão encontradas durante o verão, estação quente e 

chuvosa para ambas as espécies; e 

V. As maiores taxas fotossintéticas serão encontradas no tratamento de silvicultura 

intensiva, para ambas as espécies.  
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2 DESENVOLVIMENTO 

2.1 Caracterização do Pinus caribaea var. hondurensis 

O Pinus caribaea Morelet possui três variedades: Pinus caribaea Morelet var 

caribaea, Pinus caribaea Morelet var hondurensis (PCH) e Pinus caribaea Morelet var 

bahamensis. Dentre as três variedades, o Pinus caribaea var hondurensis apresenta, em geral, 

a maior produtividade, constituindo a espécie de Pinus tropical mais plantada no mundo 

(LITTLE; DORMAN, 1952). 

O PCH é encontrado, naturalmente, de forma fragmentada entre 18° N (Belize) e 12° 

N (Nicaraguá), do nível do mar até 850 metros de altitude em Honduras e Belize (BARRET; 

GOLFARI 1962). Recentemente, áreas naturais foram encontradas em El Salvador 

(CENTRAL AMERICA AND MÉXICO CONIFEROUS RESOURCE COOPERATIVE - 

CAMCORE, 1996). 

Nas regiões de origem, essa espécie cresce em solos de baixa fertilidade, sem 

ocorrência de geadas e com períodos de seca de até seis meses, temperaturas médias anuais 

entre 20°C e 27°C e precipitação anual de 950 a 3500 mm (BARRET; GOLFARI, 1962). 

O Pinus caribaea var. hondurensis possui, em geral, três acículas por fascículo, 

embora se possam encontrar quatro ou cinco delas, e o crescimento fenológico a partir do mês 

de setembro até o início de abril, no hemisfério sul (BARRET; GOLFARI, 1962).  

Em algumas áreas naturais e plantadas com essa espécie, verificou-se uma alteração no 

crescimento do tronco, conhecida como “Fox Tail” e caracterizada por um longo crescimento 

dos fustes sem ramificação (BERTOLANI; NICOLIELO, 1977). No Brasil, essa anomalia é 

comum; para tentar diminuí-la e até minimizá-la, programas de melhoramento têm sido 

realizados. Kageyama e Caser (1982), em estudo de procedências na região Nordeste, 

observaram que as litorâneas possuem maior tendência a desenvolver a "Fox Tail". 

Outro fator de extrema importância para avaliar espécies potenciais para o Brasil é a 

resistência ao déficit hídrico. O Pinus caribaea var. hondurensis, em estudo, mostrou um 

nível intermediário de resistência à seca, se comparado a outras espécies do mesmo gênero. 

Nas áreas naturais, ele apresentou forte influência em sua produtividade, quanto ao déficit 

hídrico e à matocompetição, durante os primeiros anos, com pouca tolerância a solos mal 

drenados (LAMB, 1973). 

Golfari (1967) definiu, como áreas potenciais de plantio de Pinus caribaea var. 

hondurensis no Brasil, do centro-norte do estado de São Paulo até próximo à região norte, 

restringindo-se a áreas com a ocorrência de geada e à região do semi-árido. Estudos 

mostraram grande variação de produtividade para as diferentes procedências existentes, sendo 
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de extrema importância instalar ensaios para verificar a adaptação das progênies às áreas 

comerciais (GOLFARI; CASER, 1977; KAGEYAMA; CASER, 1982; LIMA, 1990). 

As plantações de Pinus caribaea var. hondurensis apresentam crescimento de 

moderado a alto no Brasil, com média de 30 a 45 m³ ha-1 ano-1, apresentando a sua madeira 

densidade básica de baixa a moderada, prestando-se a diversas utilizações e apresentando, em 

seu tronco, boa capacidade de produção de resina. 

 

2.2 Caracterização do Pinus taeda 

O Pinus taeda constitui uma espécie subtropical, que ocorre, naturalmente, no sudeste 

dos Estados Unidos da América, sendo encontrado de Delaware (39º N) até a região central da 

Flórida (28º N). Ocorre, ainda, no leste do Texas, no sudoeste de Oklahoma e no sudeste de 

Arkansas, totalizando uma área de 12 milhões de hectares (SCHULTZ, 1997). 

O ambiente natural da espécie é predominantemente úmido, com verões longos e 

quentes e invernos amenos. Verifica-se, nessas regiões, ampla variação de temperatura média 

anual, de 13ºC nos estados do norte até 21ºC no centro da Florida. No verão, a média de 

temperatura pode alcançar 24ºC, apresentando, frequentemente, dias com temperatura acima 

de 38ºC. No inverno, as médias variam de 2ºC a 17ºC, podendo ocorrer ocasionalmente 

temperaturas de -23ºC, o que limita, diretamente, a produtividade da espécie (HOCKER, 

1956; SHIMIZU; HIGA, 1981; SCHULTZ, 1997). O Pinus taeda é encontrado em solos de 

tipo amplamente variado, desde o nível do mar até 2500 metros de altitude (KRONKA; 

BERTOLANI; HERRERA-PONCE, 2005). 

A precipitação anual, na maioria dos ecossistemas naturais do Pinus taeda, varia de 

1220 a 1630 mm. Algumas regiões possuem a maior concentração de chuva nos meses de 

dormência, durante o inverno; já outras, no período de maior crescimento, durante a 

primavera e o verão. As maiores concentrações de chuva nos meses de maior crescimento 

amenizam o efeito do déficit hídrico; quanto à tolerância à seca, a espécie é moderada 

(BAKER; BALMER, 1983). 

O Pinus taeda apresenta muita eficiência no uso de nutrientes, uma vez que os absorve 

de sua própria ciclagem e possui alta captura de nitrogênio, por suas associações microrrízicas 

(SCHULTZ, 1997). Por isso pode crescer em solos de baixa fertilidade. A espécie possui, 

normalmente, três acículas por fascículo, embora também se possam encontrar duas ou quatro 

delas. As acículas possuem um comprimento médio de 13 a 22 cm e diâmetro que varia de 1,2 

a 1,4 mm. A longevidade de um fascículo, no hemisfério norte, é de aproximadamente dois 
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anos, enquanto seu período de crescimento vai de março a setembro (ALBAUGH et al., 

2010).  

No Brasil, o Pinus taeda é a espécie mais plantada em seu gênero, concentrando-se 

80% dos plantios na região Sul do país, em, aproximadamente, um milhão de hectares. A 

espécie obteve boa adaptação nessa região do Brasil, onde há clima ameno, com inverno frio e 

sem déficit hídrico acentuado (GOLFARI; CASER; MOURA, 1978). Essas características 

climáticas também podem ser encontradas no estado de São Paulo e no sul do estado de 

Minas Gerais. 

A madeira da espécie presta-se a amplo campo de utilização industrial: produção de 

celulose, papel, madeira serrada e reconstituída, laminados. Atualmente, com a melhoria dos 

tratos silviculturais e com o melhoramento genético, a produtividade e a qualidade da madeira 

aumentaram significativamente, se comparadas às das primeiras plantações. 

 

2.3 Fotossíntese em coníferas 

A fotossíntese é a principal rota biossintética do planeta. Através desse processo, a 

energia física da radiação solar é convertida em energia química, armazenada sob a forma de 

compostos orgânicos, essenciais para todo o ciclo vital do ecossistema. O processo 

fotossintético é dividido em duas fases: i) fase fotoquímica, relacionada à absorção, através da 

clorofila, da radiação fotossinteticamente ativa; a energia provinda da luz é utilizada para 

formar ATP e NADPH e ii) fase de fixação de CO2 e de formação de compostos orgânicos, 

por meio do ATP e do NADPH.  

As taxas fotossintéticas são influenciadas por diversos fatores, principalmente pela 

radiação, pela temperatura, pela água e pela disponibilidade de nutrientes (GHOLZ; LIMA, 

1997). Também o são pela anatomia foliar, pela concentração de CO2 no ar próximo às 

câmaras estomáticas, pelos processos fotoquímicos no interior da planta (LANDSBERG, 

2010) e pelas características individuais das acículas, como a área foliar específica (OREN et 

al., 1986). 

As folhas das coníferas são conhecidas como acículas, estruturas tridimensionais, 

capazes de capturar a incidência solar em diversos ângulos, além de possuir estômatos em 

todos os lados, o que favorece o processo fotossintético, as trocas gasosas e a regulação 

hídrica da planta (STENBERG et al., 1994). As acículas de coníferas são caracterizadas como 

espessas, com cutículas estruturadas por cera epicular, espessas paredes epidérmicas; além 

disso, frequentemente, possuem mesófilo fotossinteticamente simétrico (ESAU, 1977). Essas 

características mostram-se importantes para defender a planta em relação ao estresse hídrico, 
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nutricional e climático (variações na temperatura e na umidade do ar) e para facilitar a 

absorção de luz. 

Um estudo de Gulías; Flexas; Mus (2003) verificou que as espécies de coníferas 

apresentaram taxas de fotossíntese e condutância estomática 30 a 40% menores que as 

espécies herbáceas, decíduas e semidecícuas, porém com altos valores quanto à eficiência no 

uso da água. 

Segundo Lacher (2006), existem diversas variações de fotossíntese entre as espécies 

arbóreas, podendo as coníferas apresentar, conforme a espécie, uma variação de 2 a 15 µmol 

m-2 s-1. Segundo Gholz e Lima (1997), as taxas fotossintéticas das coníferas são inferiores às 

encontradas para o gênero Eucalyptus. 

 

2.3.1 Relação fotossíntese e produtividade 

A máxima produtividade de uma floresta ocorre quando ela apresenta seu maior índice 

de área foliar (IAF); após atingir esse ponto, a taxa de crescimento da floresta decai 

substancialmente (BINKLEY et al., 2002). Segundo Albaugh et al. (1998),  o pico do IAF, em 

um estudo na Carolina do Norte, com Pinus taeda, foi encontrado entre 10 e 15 anos, em 

tratamentos fertilizados. Diversos autores relacionam, positivamente, a produtividade de uma 

floresta à sua área foliar e associam esses fatores às taxas fotossintéticas, à transpiração, à 

respiração e à interceptação luminosa (JARVIS; LEVERENZ, 1983; WARING, 1983; 

ALBAUGH et al., 1998; CAMPOE et al., 2012). 

O crescimento de uma floresta ocorre através da quantidade de carbono fixado e 

transformado em compostos orgânicos pela árvore; todavia a compreensão de como se fixa o 

carbono durante a fotossíntese não é capaz de explicar, isoladamente, o ganho em madeira de 

uma floresta (MARRICHI, 2009). Para tanto, faz-se necessário conhecer os processos de 

alocação de carbono, nos diferentes compartimentos da planta, e a disponibilidade e a 

eficiência dos recursos luminosos, hídricos e nutricionais (LINDER, 1987; STAPE; 

BINKLEY; RYAN, 2004; RYAN et al., 2010; CAMPOE, 2012). 

O processo de respiração, em plantações florestais com o gênero Pinus, é importante 

no balanço de carbono dessas florestas, podendo consumir mais de 60% do carbono fixado 

pela fotossíntese (RYAN et al., 1994). 

 

2.3.2 Relação Fotossíntese e condições ambientais 

As taxas fotossintéticas variam conforme a hora do dia e a estação do ano, uma vez 

que resultam de fatores complexos, como a variação da radiação, a temperatura, a água no 
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solo e a umidade relativa do ar; também as determina a idade da planta, que se pode associar à 

diminuição do índice de área foliar e a maiores taxas de respiração. 

A radiação marca o início do processo fotoquímico e também estimula a abertura dos 

estômatos e a atividade da rubisco, para fixar CO2 (PORTIS, 2003). Baixas taxas de radiação 

provocam limitações na fotossíntese e baixos ganhos de carbono, diminuindo a produtividade 

das plantas (LAMBERS; CHAPIN; PONS, 2008). Na direção contrária, a alta incidência de 

radiação pode causar danos, por meio da fotoinibição. Também se verificou que altas 

temperaturas e déficit hídrico provocam diminuição nas taxas fotossintéticas (OGREN; 

EVANS, 1992). 

Teskey e Will (1999) observaram um aumento da fotossíntese, no sentido da base ao 

topo da copa, causado pela maior exposição das folhas à luz solar. As folhas de sombra, 

tipicamente, apresentam menores taxas fotossintéticas e menores pontos de compensação da 

luz; contudo, quando folhas de sombra e de sol são expostas à baixa luminosidade, as folhas 

de sombra apresentam maiores taxas fotossintéticas. O fato resulta de estas folhas possuírem 

baixas taxas de respiração por unidade de área foliar (LAMBERS; CHAPIN; PONS, 2008).  

Outra variável que afeta, diretamente, a fotossíntese é a temperatura, que influencia os 

processos metabólicos da planta e a eficácia de diversas enzimas. As coníferas, em geral, 

apresentam, como limite de temperatura mínima, para que o processo de fotossíntese ocorra 

(TESKEY et al. 1994), uma próxima ao congelamento; já a máxima, entre 35 e 42 ºC, 

variando a temperatura ótima entre 15 e 30ºC, dependendo de cada espécie.  

Sabe-se que muitas espécies, após passarem um longo período de altas ou baixas 

temperaturas, sofrem danos estruturais, por não apresentarem boa aclimatação. Nessa direção, 

as folhas de coníferas são adaptadas a diferentes temperaturas, ao longo de seu ciclo de 

crescimento, até a senescência, uma vez que suas folhas permanecem vivas e produtivas por 

mais de um ano e são submetidas a diferentes características climáticas de cada estação, com 

destaque às espécies temperadas (TESKEY et al. 1994). 

As altas temperaturas favorecem o processo de oxigenação pela rubisco, diminuindo a 

carboxilização; favorecem também o transporte de elétrons, a condutância estomática 

(WALCROFT et al., 1997; LAMBERS; CHAPIN; PONS, 2008; RENNENBERG et al., 

2006) e o aumento da respiração (PRICE; BLACK, 1990). Já as baixas temperaturas causam 

baixa disponibilidade de fósforo nos cloroplastos, prejudicando o transporte das trioses 

fosfatos para o citosol.  

A falta de água tem um efeito inibidor no processo fotossintético, porque afeta, 

diretamente, os processos bioquímicos, como o transporte de elétrons, as atividades das 
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enzimas, a regulação da abertura estomática (LAMBERS; CHAPIN; PONS, 2008). Além 

disso, diminuem o transporte de minerais que afetam a fotossíntese (GONÇALVES, 1982). 

Altos valores de déficit hídrico e/ ou de déficit de pressão de vapor do ar (DPV) são os 

maiores limitadores do ganho de carbono em plantações florestais nas regiões tropicais 

(GHOLZ; LIMA, 1997). Nessas condições, os estômatos devem ser aptos a controlar sua 

abertura, de modo que equilibrem a perda de água e o crescimento florestal (LIMA; JARVIS; 

RHIZOPOULOU, 2003). 

Outro fator atuante na fotossíntese é a concentração de CO2: sob baixas concentrações, 

a fotossíntese é limitada pela capacidade de carboxilização da rubisco; sob maiores 

concentrações, a capacidade fotossintética passa a ser limitada pela possibilidade de o ciclo de 

Calvin regenerar a molécula aceptora ribulose – 1,5 bifosfato, associada ao transporte de 

elétrons. Contudo, sob altas concentrações de CO2, as taxas fotossintéticas continuam altas, 

pelo predomínio da carboxilização sobre a oxigenação. Bowes (1993) encontrou, para plantas 

C3, um crescimento de 30 a 60% com a concentração de CO2 duplicada, conforme seu estado 

nutricional. 

 

2.3.3 Relação fotossíntese e nutrição mineral 

Diversos estudos demonstram a importância dos nutrientes para a sobrevivência, o 

desenvolvimento e boas taxas de produtividade das plantações florestais (WILL et al., 2001; 

ALBAUGH et al., 2004; RYAN et al., 2004; STAPE et al., 2008; LACLAU et al., 2010) . 

A adequada manutenção de nutrientes envolve-se, diretamente, com o processo 

fotossintético nas plantas, por relacionar-se ao teor de clorofila e de cloroplasto nas folhas, à 

eficiência de carboxilização e à regeneração da rubisco e ao controle da abertura estomática, 

pela taxa de saturação e pela compensação de luz e CO2 (TESKEY et a., 1994). 

Todos os nutrientes essenciais operam, de maneira conjunta, em favor do 

desenvolvimento da planta, sendo o nitrogênio e o magnésio componentes das clorofilas e 

ativadores de enzimas. Já o potássio relaciona-se ao transporte de elétrons nos tilacóides, à 

abertura e ao fechamento dos estômatos, além de ao controle osmótico da planta (ZHAO; 

OOTERHUIS; BERNARZ, 2001) O fósforo é componente dos nucleotídeos e armazenador 

de energia (MALAVOLTA, 2006), enquanto o manganês, o ativador da fotólise, sendo sua 

deficiência bem acentuada em coníferas (ALBERTI et al., 2000). O ferro, o cobalto e o cobre 

funcionam como cofatores na ativação de enzimas. 

O nitrogênio é o nutriente associado ao crescimento e ao desenvolvimento das plantas; 

participa dos processos fisiológicos, com destaque para a fixação de carbono, apresentando 
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uma relação direta entre a respiração e a fotossíntese, a alocação de carbono, a dinâmica das 

raízes finas e a decomposição (RYAN et al., 1995).  

A alocação de nitrogênio para os compostos fotossintéticos dentro da planta é de 

extrema importância para maximizar os ganhos de carbono. Esse fato relaciona-se, 

diretamente, à área foliar específica das folhas (AFE – área foliar projetada, ou superficial, 

por unidade de massa foliar).  

Diversos estudos mostram a relação entre: a fotossíntese e o aumento de nitrogênio 

foliar para a planta, como maiores atividades da rubisco; o aumento de suas taxas de 

carboxilização e de transporte de elétrons (EVANS, 1989; WARREN et al., 2003; 

HIKOSAKA, 2004), o aumento das taxas de saturação de luz e de CO2 na fotossíntese 

(EVANS, 1989) e o aumento da fotossíntese nas folhas que recebem maior densidade de 

fótons (fotossinteticamente) ativos (PPFD) (NIINEMETS, 1995). 

O nitrogênio também constitui um nutriente essencial para o auxilio de aclimatação 

das plantas a diversos fatores ambientais, que interferem em seu crescimento; assim, 

aperfeiçoa os processos fotossintéticos (LEVERENZ, JAVIS, 1979; TESKEY, et al., 1994). 

 

2.4 Controle estomático 

Os estômatos são os maiores reguladores de trocas gasosas na planta, controlando, 

simultaneamente, a entrada de CO2 e a saída de água; consequentemente, controlam também o 

processo fotossintético e a transpiração (JONES, 1997). A resistência estomática é 

diretamente influenciada pela abertura dos poros: quanto maior a abertura, menor a 

resistência. Esta é controlada pela diferença de turgência entre as células-guarda e as células 

epidérmicas adjacentes, controladas pelo transporte ativo de íons de potássio das células 

adjacentes para as células-guarda, que resulta no consumo da energia fornecida pelo ATP. 

O controle estomático tem sido muito estudado, por sua alta relação com a fixação de 

carbono (e as altas interferências sofridas pelo estresse hídrico e nutricional), com a 

irradiação, com o potencial hídrico da planta, com o déficit de pressão de vapor e com a 

concentração de CO2 (TAIZ; ZEIGER, 2004; LANDSBERG; SANDS, 2011). 

Sabe-se que a única porta de entrada do CO2, assim como a única saída de água pela 

transpiração, nas plantas, são os estômatos, uma vez que as folhas se revestem de uma 

cutícula impermeável, o que reforça a importância do controle estomático. Em ambientes 

extremamente úmidos, as taxas de perda d’água são maiores que a absorção de CO2; o fato 

poderia ser ainda mais intenso em ambientes secos, caso não existisse a resistência da abertura 

estomática (TAIZ; ZEIGER, 2004). 
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Brodribb et al. (2009) observaram que o aumento de CO2 nas plantas causou uma 

evidente diminuição na condutância estomática nas angiospermas, que se associa a uma 

possível otimização na eficiência do uso da água por essas plantas, o que não foi encontrado 

nas coníferas. 

A condutância estomática em plantas bem adaptadas é responsável por cerca de 20% 

da limitação total da fotossíntese (JONES, 1997). Segundo Watts, Neilson e Jarvis (1976), o 

déficit da pressão de vapor é o principal limitante da condutância estomática, quando não 

existe limitação de luz. 

Diversos autores encontraram aumento da sensibilidade da condutância estomática 

com o aumento do déficit da pressão de vapor (DPV) (LANGE et al., 1971; OREN et al., 

1999; OREN; PATAKI, 2001). Ewers; Oren; Sperry (2000) estudaram o efeito do aumento do 

DPV na condutância estomática do Pinus taeda e observaram uma redução significativa. Já 

Marshall e Waring (1984) compararam duas espécies de coníferas e seis espécies folhosas; 

como resultado, verificaram a maior sensibilidade na condutância estomática das coníferas em 

relação ao aumento do DPV.  

 

2.5 Modelo Farquhar e von Caemmerer  

Segundo Farquhar e Sharkey (1982), o aumento da disponibilidade de CO2 para as 

plantas acarreta um aumento da taxa fotossintética, causada pelo aumento de carboxilização 

da rubisco. A taxa de carboxilização, isto é, a velocidade com a qual o CO2 absorvido é 

processado, relaciona-se, principalmente, ao suprimento de CO2, à concentração do aceptor e 

à atividade da enzima rubisco. Esta depende da temperatura, do potencial hídrico da célula, da 

adequação dos minerais disponíveis e do estado de desenvolvimento e de atividade da planta 

(LACHER, 2006).  

 As baixas concentrações de CO2 inibem a carboxilização da rubisco e favorecem o 

processo de oxigenação. Em altas concentrações de CO2, a fotossíntese passa a ser limitada 

pela capacidade de o ciclo de Calvin regenerar a molécula aceptora ribulose – 1,5 bisfosfato, 

que depende do transporte de elétrons (TAIZ; ZEIGER, 2004). Além da concentração de CO2, 

a redução da capacidade de carboxilização pode ser atribuída ao acúmulo de carboidrato nas 

plantas (MOORE et al., 1999), à diluição do N foliar pelo carboidrato ou à alta demanda de 

nitrogênio foliar (LUO; FIELD; MOONEY, 1994; YIN, 2002). 

Farquhar; Von Caemmerer; Berry (1980) e Farquhar e von Caemmerer (1982) 

propuseram um modelo capaz de estimar as taxas fotossintéticas, através das mínimas 

limitações possíveis impostas pela atividade de carboxilização da rubisco (Vcmax), ou pelas 
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taxas de transporte de elétrons, representados pela regeneração da rubisco (Jmax). Ambos os 

parâmetros dependem da concentração intracelular de CO2 (Ci) e da condutância estomática 

(gs, mol m-2 s-1) (LANDSBERG; SANDS, 2011).  

A regulação estomática controla a quantidade de carbono interno na planta, a fim de 

obter uma concentração de CO2 adequada às limitações impostas pela capacidade de 

carboxilização e aos limites de regeneração da ribulose 1,5 bisfosfato (TAIZ; ZEIGER, 2004). 

Diversos autores seguem o modelo de Farquhar; Von Caemmerer; Berry (1980), com 

algumas modificações. Abaixo, está representado o modelo descrito por Farquhar e von 

Caemmerer, citado em Landsberg e Sands (2011). 

A taxa de assimilação é obtida por meio da equação 1: 

 A � min�Ac, Aj
 �  Rd ,                                                (1) 
 
 

Onde: Ac e Aj (mol m-2 s-1) são as taxas de assimilação quando a carboxilização é 

limitada pela rubisco e pela regeneração da RuBP, respectivamente, e Rd (mol m-2 s-1) é a 

taxa de respiração no escuro. A assimilação pode ser limitada também pelas taxas de triose 

fosfato (Ap), esta limitação ocorre sob condições de alta radiação e suprimento de CO2 

juntamente com baixas temperatura (LANDSBERG; SANDS, 2011).  

A assimilação limitada pela regeneração da rubisco é apresentada na equação 2: 

 

                Ac � ����� ���� Γ�

����� ��� �

��

 ,                                                     (2) 

 

Onde: Ci (Pa) é a pressão parcial de CO2 intracelular, Γ*(Pa) é o ponto de 

compensação do CO2, Vcmax (mol m-2 s-1) taxa de máxima carboxilização da Rubisco, Kc e 

Ko são constantes de Michaelis-Menten para a carboxilização e oxigenação, respectivamente, 

e O (Pa) é a pressão parcial intracelular de O2. 

 

 O Γ* pode ser calculado pela equação 3, sendo Vomax a taxa de máxima oxigenação 

da Rubisco:  

 

� �� �
�
 !"#$ %&
 &"#$ %!  ' ,                                                   (3) 

 

Quando a carboxilização é limitada pela regeneração da rubisco via transporte de 

elétrons, tem-se: 
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Aj � (���� Γ�

) �����Γ�
 ,                                                   (4) 

 

Onde J (mol m-2 s-1)  é a taxa de transporte de elétrons. Este parâmetro está associado à 

densidade do fluxo de fótons que pode ser expressa na equação 5:  

 

θj²� *αφ+ ,  Jmax0 J ,  αφ1 Jmax � 0 ,                                (5) 

 

Onde Jmax (mol m-2 s-1) é a taxa máxima de transporte de elétrons, θ é dado pela 

curvatura da curva de resposta à luz e α é o rendimento quântico do transporte de elétrons.  

Para o estudo destes parâmetros é realizado experimentos que alteram as 

concentrações de CO2 na planta conhecido como Curvas A/Ci. 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 

 
3.1 Descrição da área de estudo 

O presente estudo utilizou a rede experimental do projeto Produtividade e Potencial do 

Pinus no Brasil (PPPIB), estabelecido em 2006 e composto por empresas florestais e 

instituições de ensino superior (Universidade de São Paulo ESALQ e a North Carolina State 

University). A coordenação ficou a cargo do Instituto de Pesquisa e Estudos Florestais (IPEF).  

Para a realização deste estudo, utilizou-se um ensaio, localizado na Estação 

Experimental de Ciências Florestais de Itatinga, município de Itatinga-SP (23º 03’ 15’’ S e 

48º 38’ 26’’ W). O clima do local, segundo a classificação de Koppen, é Cwa, mesotérmico 

úmido, com inverno seco e verão quente. A temperatura média anual é de 22°C, ultrapassando 

as temperaturas, no verão, 30°C, enquanto, no inverno, podem atingir valores inferiores a 

5°C. Com precipitação média anual de 1350 mm, tem solo classificado como Latossolo 

Vermelho-Amarelo Distrófico de textura média. 

O experimento foi instalado com Pinus taeda e Pinus caribaea var. hondurensis, com 

dois níveis de manejo (com e sem desbaste), dois níveis de suplementação nutricional (com e 

sem fertilização) e dois níveis de regime hídrico (normal e irrigado). Capina manual e 

aplicações de herbicida foram realizadas na área, sempre que necessário, a fim de eliminar, 

por completo, a matocompetição. 

A área experimental foi implantada em fevereiro de 2007, provindo o material 

genético do Pinus taeda do Pomar de Sementes de Três Barras-SC (Rigesa), enquanto o da 

outra espécie, do Pomar de Sementes de Pinus caribaea var. hondurensis de Agudos-SP 

(Duratex). A Figura 1 representa a área do experimento, onde se observam as espécies Pinus 

taeda e Pinus caribaea var. hondurensis lado a lado.      
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Figura 1 - Área experimental com as espécies Pinus taeada (PTA) e Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) aos 

5 anos de idade, em Itatinga SP 
 

3.1.1 Delineamento experimental 

O delineamento experimental, utilizado na instalação do ensaio completo do PPPIB, 

foi o de blocos casualizados, com quatro repetições (blocos) e 16 tratamentos (7.40 ha). Cada 

parcela experimental possui 12 linhas x 16 plantas (1152 m²), sendo a parcela útil de 8 linhas 

x 12 plantas, com espaçamento de 3,25m x 1,85m. 

 Para essa campanha, utilizaram-se quatro tratamentos localizados no terceiro bloco, 

sem desbaste. Os tratamentos escolhidos foram os extremos em silvicultura e produtividade, a 

saber: 

PCH-FI - Pinus caribaea var. hondurensis , Fertilizado e Irrigado; 

PCH-SN - Pinus caribaea var. hondurensis, Sem fertilização e Não irrigado; 

PTA-FI - Pinus taeda, Fertilizado e Irrigado; 

PTA-SN - Pinus taeda, Sem fertilização e Não irrigado. 

 

A adubação das parcelas fertilizadas ocorreu aos 18 meses de idade, conforme a 

Tabela 1, enquanto as parcelas-controle não receberam nenhum tipo de adubação. 

Previamente ao plantio, a área era um povoamento antigo, de brotas de Eucalyptus. 
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Tabela 1 - Adubo, dose (Kg ha-1) e forma de aplicação dos fertilizantes nos tratamentos fertilizados aos 18 meses 

 

Adubo                Dose Aplicação             

-    (Kg ha-1) - 

Calcário dolomítico 2000 Area total 

Super Simples 400 Coveta lateral 

Uréia 80 Coroa 

Cloreto de Potássio 80 Coroa 

MicroFTEBr 12 80 Coroa 
 

 
 

O sistema de irrigação foi realizado por gotejamento, sendo iniciado no ano de 2010, 

aos três anos de idade da floresta. Foram aplicados 40 mm de lâmina d’água por semana. Seu 

controle foi realizado semanalmente, de forma que a lâmina d’água aplicada se referia ao 

balanço hídrico da semana, isto é, caso ocorresse uma chuva, o valor da precipitação era 

abatido na semana seguinte. Assim, buscou-se eliminar o déficit hídrico das parcelas 

irrigadas. 

  

3.1.2 Variáveis climáticas 

Foram coletados os dados climáticos diários de temperatura média, máxima e mínima 

(ºC), de umidade relativa do ar (%) e de precipitação pluviométrica (mm), desde o início do 

plantio. Eles foram obtidos na Estação Meteorológica, instalada na Estação Experimental de 

Ciências Florestais de Itatinga.  

Para avaliar a influência da disponibilidade de água, estimou-se o balanço hídrico 

anual pelo método de Thornthwaite e Mather (1955), com base em Rolim, Sentelhas e 

Barbieri (1998). Já para avaliar a evapotranspiração potencial (ETP), usou-se o método de 

Thornthwaite (1948). 

O valor da capacidade de água disponível no solo (CAD), na área experimental, foi 

determinado com base nos dados da Reunião de Classificação, Correlação de Solos e 

Interpretação de Aptidão Agrícola (1988), como mostra a Tabela 2.  

 

 

 

 

 



 30

 

Tabela 2 - Valores do CAD (Capacidade de água disponível no solo) até 200 cm de profundidade do solo em 
relação ao teor de argila (%) 

Argila (%) CAD (mm) 

<15 100 

15 a 35 150 

>35 200 

   

3.1.3 Variáveis edáficas 

As amostras compostas de solo foram coletadas em 2008, com o auxílio de um trado, 

na linha e na entrelinha de cada parcela, à profundidade de 0 a 15 cm, 15 a 30 cm e 30 a 45 

cm. Posteriormente, realizou-se a análise química de nutrientes disponíveis, mensurou-se a 

porcentagem de matéria orgânica, o pH e Al3+. Procedeu-se também à análise física: teores de 

argila, silte e areia. As análises foram realizadas no laboratório do Departamento de Ciências 

do Solo da ESALQ-USP. 

 

3.2 Avaliações Dendrométricas 

3.2.1 Inventário Florestal 

O inventário florestal foi realizado no experimento, anualmente, no mês de abril: 

mensuraram-se as circunferências à altura do peito (CAP – 1,3 m) de todas as árvores da 

parcela útil e a altura (H) das árvores das três primeiras linhas e das oitos árvores dominantes. 

Com base no inventário de abril de 2011, foram selecionadas três árvores médias por 

tratamento, localizadas no mesmo quadrante, isto é, duas árvores paralelas e a terceira 

necessariamente localizada na frente de uma delas. 

As árvores escolhidas foram mensuradas (DAP e altura) em março e julho de 2012; a 

equação de volume utilizada foi adquirida a partir da biomassa realizada no experimento. 

Em julho de 2011, cubaram-se dezesseis árvores por espécie, sendo oito para o 

tratamento-controle (SN) e oito para o fertilizado e irrigado (FI). A meta foi calcular uma 

equação de volume para o Pinus taeda e outra para o Pinus caribaea var. hondurensis. As 

árvores foram selecionadas de acordo com a distribuição diamétrica, sendo duas dominantes, 

três médias e três suprimidas.  

Não havendo diferença significativa entre os tratamentos dentro de cada espécie, 

gerou-se uma equação de volume para cada espécie, ambas representadas na Tabela 3. 
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Tabela 3 - Coeficientes utilizados na equação de volume com casca (V - m³) para o Pinus caribaea var. 
hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) 

Espécie Equação r² Valor p 

PCH V = 0,00012 DAP1,803612 H0,735925 0,992 <0,0001 

PTA V = 0,000135 DAP2,025363 H0,327535 0,989 <0,0001 
Diâmetro a altura do peito (DAP) em centímetros.  
Altura do fuste (H) em metros. 

 

3.2.2 Biomassa do fuste 

A biomassa das árvores estudadas foi calculada por meio de equações alométricas 

(Tabela 4), obtidas da colheita das mesmas 16 árvores utilizadas na cubagem, em julho de 

2011 (4 anos de idade). Foram estimadas as quantidades de biomassa (Mg ha-1) do fuste. 

 

Tabela 4 - Equações alométricas do Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) para a 
estimativa da massa seca do lenho (MS - Kg) 

Espécie Equação r² Valor p 

PCH MS = 0,047604 DAP1,61628H0,80814 0,988 <0,0001 

PTA MS = 0,050028 DAP1,624872H0,812436 0,965 <0,0001 
Diâmetro a altura do peito (DAP) em centímetros.  
Altura do fuste (H) em metros. 

 

3.3 Avaliações Fisiológicas 

3.3.1 Determinação da fotossíntese máxima (Amax) 

As campanhas de fotossíntese foram realizadas em 2012, durante os períodos de verão 

(de janeiro a início de abril) e de inverno (final de junho e julho). Para possibilitar o acesso à 

copa das árvores, montaram-se quatro andaimes, um para cada tratamento. Assentados na 

entrelinha das árvores escolhidas, permitiam o acesso às três árvores selecionadas. 

As taxas de fotossíntese, condutância e transpiração foram mensuradas com o aparelho 

LiCor 6400 XT Portable Photosynthesis System (Li-Cor Bioscineces, Inc., Lincoln, NE). 

Durante as medições, foram estabelecidos a concentração de CO2 de 400 µmol mol-1, a 

quantidade de luz igual a 1500 fótons µmol m2 s-1 e o fluxo de ar na câmara de 400 µmol s-1. 

A umidade relativa, dentro da câmara, foi sempre mantida com valores maiores que 60%. A 

temperatura não foi estabelecida, utilizando-se a temperatura do ambiente no período da 

medição. O cálculo da área ocupada pelas acículas na câmara foi realizado conforme item 

3.3.3, considerando-se o comprimento dos fascículos como três centímetros (relativo ao 

comprimento da câmara). 



 32

As medições da Amax, sob condições ambientais, foram efetuadas entre as 8 e as 10 

horas, para garantir menores valores de déficit da pressão de vapor (DPV) e máxima abertura 

estomática. Todas as coletas foram realizadas com o céu aberto, sem a presença de nuvens, na 

tentativa de excluir o máximo de interferência externa ao longo das campanhas.  

A Amax foi mensurada em três árvores médias por parcela, escolhidas através dos 

dados do inventário florestal; selecionaram-se dois galhos por árvore, localizados no terço 

médio das mesmas, como se observa na Figura 2(A). Essa escolha relacionou-se à partição da 

copa, que melhor representa a capacidade da planta em produção de fotossíntese e, com isso, 

em crescimento.  

Para cada galho, coletaram-se os dados de fotossíntese em duas posições, utilizando-

se, em média, três fascículos para cada posição. Estes foram selecionados do segundo rebento 

anterior à vela do galho escolhido, conforme Figura 2(C). Assim, apenas fascículos maduros 

foram utilizados e em semelhantes condições para todos os tratamentos. Esse procedimento 

foi realizado em três dias diferentes, totalizando 36 medições para cada tratamento.   

Nessa etapa, fez-se a retirada dos fascículos de apenas uma das posições do galho para 

a futura medição da área foliar específica (AFE, em m² kg-1) e para a análise de nitrogênio, 

enquanto a outra posição foi devidamente marcada, para que as medições vespertinas 

ocorressem nos mesmos fascículos coletados pela manhã. 
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Figura 2 - A: Localização dos galhos escolhidos para as avaliações fisiológicas. B: LiCor 6400XT utilizado para 

as avaliações fisiológicas. C: Posição dos fascículos utilizados para as avaliações fisiológicas em cada 
galho 

   

3.3.2 Fotossíntese, condutância estomática e transpiração versus DPV. 

Ao finalizar as medições da fotossíntese máxima, às 10 horas, as medições com o 

LiCor 6400xt continuaram de hora em hora, a partir das 11, fechando-se às 15 horas. Para 

essas medições, foram respeitadas as calibrações do aparelho e as condições ambientais (céu 

aberto, sem ocorrência de nuvens) das coletas anteriores. As medições foram efetuadas nas 

três árvores, em dois galhos por árvore e apenas na posição onde os fascículos não foram 

coletados, totalizando, assim, seis medições por tratamento, em cada horário. No final de cada 

dia, obtiveram-se trinta dados coletados. Essa etapa também foi realizada em três dias, para 

cada tratamento. 

As medições possibilitaram verificar o efeito do déficit da pressão de vapor (DPV) em 

relação aos valores de fotossíntese, de condutância estomática e de transpiração. Ao final das 

medições, os fascículos foram coletados para posteriores medição da AFE e análise do 

nitrogênio foliar. 

O DPV foi calculado por meio da equação (6) (BUCK, 1981); 

A 
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DPV � es�folha 
 � es �ar 
 
                          

Onde, DPV: déficit de pressão de vapor (kPa); es (folha): pressão de vapor de 

saturação à temperatura da folha (kPa); es (ar): pressão real de vapor d’água à temperatura 

ambiente (kPa). 

 

A pressão de vapor de saturação da folha é calculada pela equação (7): 

 

e= �>?@A�
 � 0,61365 e � �F,GH� I>?@A��)H,JF�I>?@A�
 
 
 

Onde, es(folha): pressão real de vapor d’água à temperatura ambiente (kPa); Tfolha: 

temperatura da folha (ºC). 

 

A pressão de vapor de saturação do ar é calculada pela equação (8): 

 

e= ��K
 � UR
100  0,61365 e �

�F,GH� I�K�)H,JF�I�K
 
 

 

Onde, es(ar): pressão real de vapor d’água à temperatura ambiente (kPa); UR: 

umidade relativa do ar; Tar: temperatura do ar (ºC). 

 

Os valores de temperatura e de umidade relativa do ar foram adquiridos a partir da 

Estação Meteorológica, instalada na Estação Experimental de Ciências Florestal de Itatinga, 

nos dias e nos horários das campanhas. 

Sendo assim, a transpiração (E) foi calculada pelo DPV estimado através da equação 

(9): 

 

                                                        

E = gs   

        

                                  

Onde, E: transpiração (mmol m² s-1); DPV: Déficit de Pressão de Vapor (kPa); p: 

pressão atmosférica (92,4 kPa em Itatinga) ; gs: condutância estomática (mmol m-2 s-1). 

(6) 

(7) 

(9) 

(8) 
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3.3.3 Determinação da área foliar específica (AFE) e do nitrogênio foliar 

Ao final de cada dia, após a medição fotossintética, os fascículos recolhidos foram 

mensurados para o cálculo da AFE. Cabe ressaltar que todos os fascículos foram armazenados 

em caixas de isopor com gelo, para que não houvesse perda de água. Primeiramente, 

mensurou-se o comprimento médio de cada fascículo por posição coletada; assim foram 

obtidas, diariamente, doze médias. A seguir, todos os fascículos foram colados em uma folha 

tipo sulfite, com a parte triangular voltada para cima, identificando o tratamento mensurado, a 

árvore, o galho e a posição referente a cada conjunto de fascículos. As folhas foram 

escaneadas e, através do software ImageTool versão 3.0, mensuradas as larguras de cada 

acícula Figura (3). 

             

 
Figura 3 - Fascículos colados na folha tipo sulfite para a medição das larguras de cada acícula no programa 

ImageTool versão 3.0 
 

O crescimento das acículas é regular a cada fascículo; por isso podemos considerar 

que os fascículos possuem uma forma cilíndrica, facilitando, assim, o cálculo da área total da 

superfície. As duas espécies de Pinus estudadas geralmente possuem três acículas por 

fascículo. 

Para o cálculo da área superficial em cm² (Area_s) dos fascículos utilizou-se a equação 

(10) (MURTHY; DOUGHERTY, 1997): 
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Area_s �  � K @ �N�O
�HH            

                                      (10) 

                                   

Onde, r: média dos raios dos fascículos (mm); l: média dos comprimentos dos 

fascículos (mm); n: número de acículas por fascículo. 

 

Para converter a largura mensurada no ImageTool para o raio da acícula foi utilizada a 

equação 11. A Figura 4 ilustra as variáveis utilizadas na equação 11. 

 

r �  �
��?=PHº                                                   (11) 

 

Onde, m = valor mensurado no ImageTool (mm). 

 

 

 

 

Figura 4 - A: Representação gráfica da largura mensurada pelo programa ImageTool e o raio da acícula. B: 
Representação gráfica das medidas necessárias para determinar a área de superfície de um Pinus com 
três acículas por fascículo 

 

Após essa mensuração, as folhas foram secas em estufa a 65ºC por 72 horas, obtendo-

se a massa seca (ms) para o cálculo da área foliar específica superficial (AFEs) (Equação 12) 

e da área foliar específica projetada (AFEp) (Equação 13). O material foi levado ao 

laboratório de Tecidos Vegetais da ESALQ-USP para a determinação do nitrogênio foliar. O 

método utilizado foi semimicro Kjeldahl (digestão sulfúrica, seguida de destilação e titulação) 

(MALAVOLTA; VITTI; OLIVEIRA, 1997). 
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AFEs �  SKT�_=�H �=                                                         (12) 

 

Onde AFEs = Área Foliar específica superficial (m² Kg-1); Area_s = Área foliar 

superficial (cm²); ms = massa seca (g). 

 

        AFEp �  SVW=�,PX                                                        (13) 

 

Onde AFEp = Área Foliar específica projetada (m² Kg-1). 

 

Após a determinação do nitrogênio foliar (N), foi calculada a quantidade de nitrogênio 

existente por área foliar representado pela equação (14). 

 

                                Narea �  Z
SVW=                                                       (14) 

 

Onde: Narea = teor de nitrogênio por área de folha (g m²); N = teor de nitrogênio (g 

Kg-1). 

 

3.5 Caracterização dos estômatos 

Coletaram-se acículas do Pinus caribaea var. hondurensis e do Pinus taeda, em 

janeiro de 2013, nas mesmas árvores e posições em que se realizaram as avaliações 

fisiológicas. As coletas foram feitas no período da manhã, na tentativa de visualizar estômatos 

abertos. 

Armazenou-se o material coletado em caixas térmicas para o transporte de Itatinga até 

o Laboratório de Anatomia Vegetal da ESALQ/USP. Utilizaram-se doze acículas de cada 

espécie, seis do tratamento fertilizado e irrigado e seis do tratamento-controle. 

A epiderme foi retirada a mão-livre, com auxílio de lâminas de barbear, e colocada em 

vidros de relógico com hidróxido de hidrogênio, para retirar a pigmentação. Foram feitos 

cortes no lado abaxial e adaxial das acículas. Após dois minutos no hidróxido de hidrogênio, 

as epidermes foram lavadas com água destilada; utilizou-se safranina aquosa para a coloração 

dos estômatos. Após o processo, as epidermes foram colocadas em lâminas de vidro, não 

sendo o lado abaxial e o adaxial identificados separadamente. Utilizou-se um microscópio 

com uma câmera fotográfica acoplada para tirar as fotografias. As imagens foram capturadas 

e enviadas para o computador. Os comprimentros dos estômatos foram mensurados através do 

software Image Tool versão 3.0. 
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Esse processo foi realizado para uma rápida caracterização dos estômatos. 

 

3.4 Determinação das Curvas A/Ci 

A coleta de dados para a confecção das curvas A/Ci foi realizada das 8 às 12 horas. 

Nesse período, coletaram-se dados de três árvores (as mesmas árvores da campanha de 

fotossíntese), sendo escolhido, para cada árvore, um galho. A coleta ocorreu em duas 

posições, totalizando seis curvas por tratamento, em cada dia de coleta. Nessa etapa, foram 

realizadas duas repetições por tratamento. 

Todas as curvas foram confeccionadas automaticamente pelo aparelho LI-6400 XT 

(Li-Cor, Lincoln, NE, EUA). Para a realização da curva, foram induzidos, nas árvores, 

diferentes valores de CO2. Sempre o primeiro valor induzido foi de 400 µmol mol-1 de CO2 

para garantir que a rubisco fosse ativada. Em seguida, foram induzidos valores de 300, 150, 

110, 80, 50, 400, 400, 600, 800, 1200 e 1500 µmol mol-1 de CO2. Para cada valor induzido, o 

aparelho aguardava a estabilização da fotossíntese para registrar os pontos (CV < 5%). A 

radiação fotossinteticamente ativa foi de 1500 µmol mol-1, permanecendo constante durante 

todo o processo. 

Os dados da curva A/Ci foram processados segundo Farquhar; Von Caemmerer; Berry 

(1980), conforme descrito no modelo ajustado por Ellsworth et al. (2004), estimando as 

variáveis Vcmax e Jmax para a temperatura da folha.  

Os valores de Vcmax e Jmax foram ajustados para a temperatura de 25ºC, para melhor 

comparação dos resultados (MEDLYN; LOUSTAU; DELSON, 2002). O ajuste da resposta 

da temperatura de Vcmax foi realizado, utilizando-se a equação (15) de Arrhenius  

(MEDLYN; LOUSTAU; DELSON, 2002). 

 

       Vcmax �T\
 �  Vcmax �25
 ^ _`a bcde fghfij kcd l
                                (15) 

 

Onde, Vcmax(25): Taxa máxima de carboxilização da Rubisco a 25ºC; Ea: Energia de 

ativação; R: Constante de gases (8,314 J mol-1 K-1); Tk: Temperatura da folha em Kelvin. 

 

Para o ajuste de temperatura do parâmetro Jmax foi utilizado a função “peaked” da 

Equação (16) (MEDLYN; LOUSTAU; DELSON, 2002) 
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      Jmax �T\
 �  Jmax �25
 mn o _
pa bcde cfgh�cd kcfg
 l

qr�qs���o t
pu bcde cfghbcd kcfgh v


                                (16) 

 

Onde: Jmax (25): Taxa máxima de transporte de elétrons a 25ºC; Ha, Hd: Estado de 

ativação; R: Constante de gases (8,314 J mol-1 K-1); Tk: Temperatura da folha em Kelvin; T25: 

Temperatura em Kelvin correspondente a 25ºC (298K). 

  

3.5 Análises estatísticas 

Submeteram-se os dados à análise de variância, por meio de modelo linear 

generalizado misto, adotado dada a possibilidade de analisar dados oriundos de populações 

distribuídas de diversas formas, e não exclusivamente de acordo com a distribuição gaussiana. 

Os dados da fotossíntese, da condutância estomática e da transpiração tiveram modelo 

apropriado para experimentos, com quatro fatores (estação do ano, espécie, tratamento e 

horário de medição – das 8 às 10h ou das 11 às 15h), com arranjo fatorial de 2x2x2x2 e teste 

de Tukey para comparações múltiplas de médias. 

Os dados de Vcmax, Jmax, AFEs, N, Narea tiveram modelo apropriado para 

experimentos, com três fatores (estação, espécie e tratamento), com arranjo fatorial de 2x2x2 

e teste de Tukey para comparações múltiplas de médias. 

Adicionalmente, realizou-se análise de regressão linear para medir o efeito do déficit 

da pressão de vapor sobre as variáveis de resposta analisadas. 

Em todos os testes estatísticos, utilizou-se o nível de significância de 5% e todas as 

análises foram calculadas por meio do sistema SAS (SAS INSTITUTE, 2010). 
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4 RESULTADOS E DISCUSSÃO 

4.1 Características climáticas  

Os dados de precipitação pluviométrica mensal, assim como de temperatura máxima e 

mínima, obtidos na Estação Meteorológica da Estação Experimental de Ciências Florestais de 

Itatinga (Itatinga - SP), no período de 2007 a 2012, estão apresentados na Figura 5. 
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Figura 5 - Precipitação pluviométrica mensal (PPT), temperatura máxima (Tmax) e temperatura mínima (Tmin) 

da Estação Meteorológica da Estação Experimental de Ciências Florestais de Itatinga ESALQ-USP, 
no período de janeiro de 2007 até dezembro de 2012  

 

Nos dados climáticos apresentados, é possível observar a heterogeneidade da chuva no 

período de janeiro de 2007 até dezembro de 2012, com média de precipitação igual a 1490 

mm/ano. Os maiores volumes de chuvas concentram-se entre outubro e março: os meses de 

verão e primavera concentraram 72% de toda a chuva acumulada e as maiores temperaturas,  

enquanto os meses mais secos, de abril a setembro, apresentaram temperaturas mais baixas, 

atingindo, geralmente, valores próximos a 0ºC os meses de inverno.  

Nas Figuras 6 e 7, apresentam-se a precipitação, a umidade relativa do ar e o déficit de 

pressão de vapor das campanhas de verão e inverno. 
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Figura 6 - Precipitação (mm), temperatura média (ºC), umidade relativa do ar (%) e déficit de pressão de vapor 
(VPD – kPa) de 20 de janeiro a 14 de abril de 2012 (verão). 
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Figura 7 - Precipitação (mm), temperatura média (ºC), umidade relativa do ar (%) e déficit de pressão de vapor 

(VPD – kPa) de 20 de junho a 31 de julho de 2012 (inverno) 
 

No período das coletas de verão (final de janeiro a início de abril), o acúmulo de 

precipitação foi de 374 mm, com temperatura média de 22ºC. No período das coletas de 

inverno (final junho e o mês julho), o acúmulo de precipitação foi de apenas 24 mm, com 

temperatura média de 15ºC.  
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A umidade relativa do ar não variou muito, ao longo dos períodos avaliados, 

apresentando o mês de janeiro a maior média mensal, 81%, enquanto o de julho, a menor, 

70%. Já o déficit de pressão de vapor variou muito ao longo do dia, porém menos nas médias 

mensais: o maior valor, 0,85 kPa, em março e o menor, 0,30 kPa, em junho. 

Como os diferentes tratamentos foram mensurados em dias diferentes, as 

características climáticas diárias influenciaram os dados coletados. Nas Figuras 8 e 9, 

observam-se os dados de DPV em relação à hora do dia para todo o período de coleta, 

realizada durante o verão e o inverno, respectivamente.  
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Figura 8 - Variação do déficit de pressão de vapor (DPV) ao longo do dia durante a campanha de verão para o 

Pinus caribaea e Pinus taeda nos tratamentos controle e máximo 
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Figura 9 - Variação do déficit de pressão de vapor (DPV) ao longo do dia durante a campanha de inverno para o 

Pinus caribaea e Pinus taeda nos tratamentos controle e máximo 
 

Nota-se que, como esperado, tanto na campanha de verão quanto na de inverno, 

verificou-se aumento do DPV ao longo do dia, sendo maior nos horários das 12h e 13h, 

durante a campanha de verão. Porém ressalte-se que existiu grande variação de DPV em cada 

horário coletado. 

O balanço hídrico normal, para o período em estudo, considerando que a capacidade 

de armazanamento de água no solo era de 100 mm, está apresentado na Figura 10. 

 

 
Figura 10 - Balanço hídrico, realizado pelo método de Thornthwaite e Mather (1995), para o período de janeiro 

de 2007 a dezembro de 2012, considerando a capacidade de armazenamento de água no solo de 100 
mm, amostrados o excedente hídrico (EXC), a retirada de água (RET), a reposição de água (REP) e 
o déficit hídrico (DEF). 
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A disponibilidade hídrica do solo variou ao longo do ano. Em 2012, durante a 

campanha de verão, verificou-se excedente hídrico nos meses de janeiro, fevereiro e abril, de 

157, 85 e 74 mm, respectivamente. Assim, o déficit hídrico não foi o fator limitante durante a 

realização da campanha. Já durante a de inverno, o déficit hídrico só se verificou em julho 

(mês com 95% das medições). 

A campanha de verão foi realizada em um período maior que a de inverno, devido às 

condições climáticas: durante o verão, ocorreram mais dias chuvosos e com céu encoberto do 

que no inverno. 

 

4.2 Características edáficas 

A tabela 5 apresenta as análises físicas e químicas do solo no local do experimento 

para as duas espécies em estudo e para ambos os tratamentos. 

 

Tabela 5 - Características físicas e químicas do solo nas parcelas do Pinus taeda (PTA) e Pinus caribaea var.  

hondurensis (PCH) nos tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamento controle (SN), nas 
profundidades de  0-15cm, 15-30cm e 30-45cm 

         
Espécie Trat. Prof. pH MO P K Ca Mg Al H+Al SB CTC V ARE SIL ARG
      #    # cm CaCl2 g dm-3 mg dm-3

0-15 3,7 16 2 0,3 <3 <1 19 71 3,8 75,3 5 82 2 16
15-30 3,9 13 <2 <0,3 3 <1 14 52 3,8 55,9 7 80 2 18
30-45 4 9 2 0,4 3 <1 8 38 4,1 42,1 10 80 3 17
0-15 3,7 19 3 0,5 3 <1 21 71 4,6 76,1 6 79 2 19

15-30 3,9 12 <2 0,4 <3 <1 16 52 3,7 55,8 7 79 2 19
30-45 4 10 <2 0,4 <3 <1 10 38 3,4 41,4 8 79 2 19
0-15 3,5 43 8 0,7 6 2 26 149 8,7 158,2 5 78 2 20

15-30 3,8 23 4 0,4 5 <1 23 88 6,1 94,4 6 73 2 25
30-45 3,9 17 3 0,4 5 <1 18 71 5,5 77 7 72 3 25
0-15 3,7 26 3 0,6 4 <1 18 79 5,8 85,3 7 74 3 23

15-30 3,8 15 2 0,4 4 <1 13 64 4,6 68,9 7 78 2 20
30-45 3,9 10 2 <0,3 4 <1 11 52 4,9 57 9 78 2 20

FI

PCH

PTA

mmolc dm-3 %

SN

FI

SN

 
 

Os resultados apresentados na Tabela 5 mostram que o local do experimento apresenta 

solos arenosos, pouco férteis, porém homogêneos, com V% baixo (<10%), teores elevados de 

alumínio e baixa quantidade de matéria orgânica.  

 

4.3 Avaliações biométricas 

Na Tabela 6, apresentam-se os dados do inventário florestal, realizado aos 5 anos, e 

elaborados através da média de todas as parcelas dos respectivos tratamentos abordados nas 

avaliações fisiológicas. 
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Tabela 6 - Valores de DAP médio (DAPmed), altura média (Hmed), altura dominante (Hdom), área basal (AB), 
volume (V), incremento médio anual (IMA), massa seca do fuste (Msfuste) aos cinco anos para o 
Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) nos tratamentos controle (SN) e 
fertilizado e irrigado (FI) aos 5 anos 

ESPÉCIE TRAT DAPmed Hmed Hdom AB V IMA Msfuste

# # (cm) (m) (m)  (m2ha-1)  (m3ha-1)  (m3ha-1ano-1) (Mg ha-1

PCH SN 16,4 12,1 13,8 36,2 200,8 38,9 56,1
PCH FI 17,6 12,8 14,3 40,9 232,6 44,7 64,6
PTA SN 13,8 8,4 9,6 25,4 94,8 18,2 34,1
PTA FI 15,2 8,9 10,0 30,9 117,6 22,6 41,8

 
  

Na Tabela 6, podemos observar um destaque de produtividade do Pinus caribaea var. 

hondurensis em relação ao Pinus taeda; de fato, a espécie tropical desenvolve o dobro da 

produtividade da subtropical.  

Além da diferença observada entre as espécies, também é possível verificar uma 

diferença entre os tratamentos dentro de cada espécie: para o Pinus caribaea var. hondurensis, 

o tratamento fertilizado e irrigado foi 14% mais produtivo que o tratamento-controle. Para o 

Pinus taeda, essa diferença chega a 20%. 

Na Tabela 7, apresentam-se os dados de inventário das árvores utilizadas nas 

avaliações fisiológicas. 

 

Tabela 7 - Valores de DAP médio (DAPmed), altura média (Hmed), altura dominante (Hdom), área basal (AB), 
volume (V), incremento médio anual (IMA), massa seca do fuste (Msfuste) aos cinco anos para as 
árvores utilizadas nas avaliações fisiológicas do Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus 

taeda (PTA) nos tratamentos-controle (SN) e nos fertilizados e irrigados (FI). 
 

ESPÉCIE TRAT DAPmed Hmed AB V IMA Msfuste

# # cm m m2 ha-1 m3 ha-1 m3 ha-1 ano-1 Mg ha-1

PCH SN 16,8 11,7 36,8 197,8 38,0 55,2
PCH FI 18,9 12,6 46,7 258,3 49,6 70,9
PTA SN 13,9 8,1 25,2 92,0 17,7 32,8
PTA FI 15,3 8,9 30,6 115,2 22,2 41,3  

 

Observou-se que as médias das parcelas, referentes aos tratamentos utilizados no 

estudo (Tabela 6), são relativamente semelhantes às das árvores utilizadas nas avaliações 

fisiológicas (Tabela 7). Observou-se, também que o Pinus caribaea var. hondurensis 

apresentou maiores valores de biomassa de fuste que o Pinus taeda, enquanto os tratamentos 

fertilizados e irrigados se revelaram mais produtivos para as duas espécies em estudo.  

Em plantios de Pinus taeda com oito anos, nos Estados Unidos, encontraram-se 

estimativas de biomassa de fuste, variando entre 20,9 Mg ha-1 , para o tratamento-controle, e  

44,4 Mg ha-1 , para o fertilizado e irrigado (Albaugh et al., 1998). Esses valores são inferiores 
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ao observado para Pinus taeda no nosso estudo, mesmo aos 5 anos, mostrando que, de fato, a 

área de Itatinga é apropriada à espécie.  

Drumond (1985), em Agudos-SP, encontrou valores de biomassa de fuste para o Pinus 

caribaea var. hondurensis, aos 10 anos de idade, iguais a 110 Mg ha-1 . Em Itatinga, o Pinus 

caribaea var. honsurensis, aos 5 anos, apresentou, na média dos tratamentos, uma biomassa 

do fuste igual a 63 Mg ha-1, mostrando também ser a área adequada à espécie. 

Balloni (1984) estudou o efeito da fertilização em Pinus caribaea var. bahamensis, aos 

7 anos de idade, no município de Casa Branca-SP, e encontrou um aumento de 52% no 

volume, em relação ao tratamento-controle (sem fertilização) e ao tratamento com fertilização 

completa. 

 

4.4 Fotossíntese máxima sob condições ambientais 

Os dados de fotossíntese máxima, sob as condições ambientais (Amax) coletadas 

durante o verão e o inverno, estão apresentados na Tabela 8. 

 

Tabela 8 - Fotossíntese máxima sob condições ambientais (Amax) durante o verão e o inverno, para o Pinus 

caribaea  var.  hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e 
tratamentos sem fertilização e não irrigados (SN). Valores com letras iguais, não diferem 
estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0.05) 

Campanha Espécie Tratamento Amax Campanha Espécie Tratamento Amax
# # # (µmol m

-2
 s

-1
) # # # (µmol m

-2
 s

-1
)

SN 8,5 Aa SN 4,7 Bb
FI 7,9 Aa FI 4,9 Bb
SN 7,2 ABa SN 6,6 Aa
FI 6,3 Ba FI 6,0 Aa

PCH

PTA PTA
Verão

PCH
Inverno

 
Letras maiúsculas comparam as duas espécies dentro de cada estação. 
Letras minúsculas comparam as estações dentro de cada espécie. 

 

Ao comparar os valores de Amax de cada espécie, no verão, encontramos as maiores 

taxas para o Pinus caribaea var. hondurensis, embora a diferença estatística ocorra entre o 

Pinus caribaea var. hondurensis e o Pinus taeda somente no tratamento fertilizado e irrigado. 

Já no inverno, a situação inverte-se: o Pinus taeda apresenta as maiores taxas de Amax, 

diferenciando-se, estatisticamente, dos dois tratamentos do Pinus caribaea var. hondurensis. 

Em ambas as espécies e campanhas, não houve diferença estatística entre os tratamentos, 

dentro de cada espécie. 

A média de Amax para Pinus caribaea var. hondurensis e Pinus taeda no verão foi, 

8,2 e 6,75µmol m-2 s-1, respectivamente, sendo a variável 17% maior para a primeira espécie. 



 49

Já no inverno o Pinus caribaea var. hondurensis  e Pinus taeda apresentaram valores de 

Amax iguais a 4,81 e 6,30 µmol m-2 s-1, respectivamente, invertendo-se a situação, já que a 

variável foi 23% maior para a segunda espécie. 

Ao compararmos as Amax das duas espécies, dentro de cada campanha, observamos 

que o Pinus caribaea var.  hondurensis diferenciou-se, estatisticamente, entre as estações, 

com queda de 41% do verão para o inverno, o que não ocorreu com o Pinus taeda. 

Maier et al. (2002) observaram que o Pinus taeda possui a capacidade fotossintética, 

durante o inverno, referente a 70% da encontrada no verão; o fato sinaliza que a espécie 

apresenta, durante todo o ano, bom potencial de fixação de carbono. 

Em um estudo com Pinus pinaster Ait, no hemisfério norte, as taxas fotossintéticas 

foram influenciadas pelas diferentes características das estações do ano, quanto à radiação, à 

fenologia da planta, à temperatura e à umidade do solo e do ar (MEDLYN; LOUSTAU; 

DELSON, 2002) 

Na Figura 11, é possível visualizar a variação que as espécies tiveram ao longo dessas 

estações. 
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Figura 11 - Fotossíntese máxima sob condições ambientais para o Pinus caribaea var. hondurensis e Pinus taeda 

em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos sem fertilização e não irrigados (SN) 
durante o verão e o inverno. As barras representam o desvio padrão (n=36) 

 
Esses resultados demonstram que o Pinus caribaea var. hondurensis é mais sensível às 

mudanças do ambiente, característica que se deve associar à diminuição da temperatura, por 

ser essa uma espécie tropical. 
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Em um estudo com Pinus taeda, de 13 anos, no estado americano da Carolina do 

Norte, Maier et al. (2002) encontraram valores médios de fotossíntese com saturação de luz 

(PPFD = 1600µmol m-2 s-1), no verão e no inverno, iguais a 5 µmol m-2 s-1
, mostrando a baixa 

variação da espécie em fotossíntese, valor um pouco abaixo dos coletados em Itatinga. Além 

disso, neste estudo, percebeu-se que a fertilização causou grande efeito no crescimento das 

árvores, porém nenhum nas taxas fotossintéticas, assim como ocorreu no estudo em Itatinga. 

 

4.5 Fotossíntese, condutância estomática e transpiração 

A Tabela 9 e a Figura 12 comparam a fotossíntese máxima, sob as condições 

ambientais das 8 às 10 horas, horário em que as árvores experimentam sua maior 

produtividade fotossintética. A fotossíntese, processada ao longo do dia, foi coletada das 11 às 

15h, horário em que os valores de déficit da pressão de vapor são altos, e comparada nas duas 

campanhas, em relação ao Pinus caribaea var hondurensis e ao Pinus taeda, nos dois 

tratamentos do estudo. 

 

Tabela 9 - Fotossíntese máxima sob condições ambientais (Amax – coleta das 8 às 10h) e Fotossíntese ao longo 
do dia (A – coleta das 11 às 15h) para o Pinus caribaea var. hondurensis e Pinus taeda em 
tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos sem fertilização e não irrigados (SN) durante o 
verão e o inverno. As barras representam o desvio-padrão, para os valores de Amax (n=36), e para os 
de A (n=90). 

Campanha Espécie Tratamento Amax A Campanha Espécie Tratamento Amax A
# # # (µmol m

-2
 s

-1
) (µmol m

-2
 s

-1
) # # # (µmol m

-2
 s

-1
) (µmol m

-2
 s

-1
)

SN 8,5 (1,7) 6,2 (1,7) SN 4,6 (1,4) 4,0 (1,5)

FI 7,9 (1,9) 5,6 (1,8) FI 5,0 (1,9) 3,6 (2,0)
SN 7,1 (3,2) 6,6 (2,6) SN 6,6 (1,4) 6,1 (1,7)
FI 6,3 (2,4) 6,1 (2,7) FI 6,0 (1,9) 4,9 (1,9)

PCH

PTA

Verão
PCH

PTA

Inverno

 

 

Ao longo do dia, a variação de fotossíntese foi maior para o Pinus caribaea var. 

hondurensis nas duas campanhas; no verão, a espécie apresentou, na média dos tratamentos, 

uma variação de 2,3 µmol m-2 s-1 entre o Amax e A; já no inverno, essa variação foi menor, de 

apenas 1,0 µmol m-2 s-1. O Pinus taeda mostrou-se mais estável em relação às mudanças 

climáticas ao longo do dia; sua variação, na média dos tratamentos no verão e inverno, foi de 

0,3 e 0,8 µmol m-2 s-1, respectivamente. Essa diferença de variação maior para o Pinus 

caribaea var. hondurensis é visível na Figura 12.  
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Figura 12 - Fotossíntese máxima sob condições ambientais (Amax – coleta das 8 às10h) e Fotossíntese  ao longo 

do dia (A – coleta das 11 às 15h) para o Pinus caribaea var. hondurensis e Pinus taeda em 
tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos sem fertilização e não irrigados (SN) durante o 
verão e o inverno de 2012. As barras representam o desvio padrão, sendo para os valores de Amax 
(n=36), e para os de A (n=90). 

 

Marrichi (2009) encontrou uma variação ainda maior para clones de Eucalyptus, de 

80%, entre a Amax e A tanto aos 16 meses quanto aos 36 meses de idade. 

A relação existente entre o Amax e A, para as duas espécies e nas duas campanhas, 

pode ser observada na Figura 13. 
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Figura 13 - Relação entre Fotossíntese máxima sob condições ambientais (Amax – coleta das 8 às 10h) e 

Fotossíntese  ao longo do dia (A – coleta das 11 às 15h) para o Pinus caribaea var. hondurensis 
(PCH) e Pinus taeda (PTA) em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos sem 
fertilização e não irrigados (SN) durante o verão e o inverno 

 

Ao observar a Figura 13, nota-se a superioridade dos valores de Amax em relação aos 

de A, para as duas campanhas realizadas. Evidencia-se, assim, a variação de fotossíntese que 

a árvore produz ao longo do dia e confirma-se a necessidade de realizar estudos detalhados de 

cada espécie, em relação às variações externas durante o dia e o ano. 

A variação nos valores de fotossíntese relaciona-se à condutância estomática e às taxas 

de transpiração das espécies em estudo e seu comportamento em resposta às mudanças 

climáticas. Na Tabela 10, verifica-se a média de condutância estomática durante as duas 

campanhas, para ambas as espécies nos dois tratamentos. 

 

Tabela 10 - Condutância estomática durante as coletas da Amax (gs1 - coleta das 8 às10h) e condutância 
estomática durante as coletas da A (gs2 – coleta das 11 às 15h) para o Pinus caribaea var. 
hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos 
sem fertilização e não irrigados (SN) durante o verão e o inverno. As barras representam o desvio 
padrão, sendo para os valores de gs1 (n=36), e para os valores de gs2 (n=90). Valores com letras 
iguais não diferem estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0,05) 

Campanha Espécie Tratamento gs1 gs2 Campanha Espécie Tratamento gs1 gs2

# # # (mol m
-2

 s
-1

) (mol m
-2

 s
-1

) # # # (mol m
-2

 s
-1

) (mol m
-2

 s
-1

)

SN 0,22 (0,06) a 0,13 (0,05) b SN 0,26 (0,1) ab 0,07 (0,06) c
FI 0,21 (0,08) a 0,13 (0,07) b FI 0,22 (0,09) b 0,07 (0,05)c
SN 0,22 (0,11) a 0,20 (0,13) a SN 0,26 (0,09)ab 0,17 (0,05) a
FI 0,18 (0,07) a 0,16 (0,09) b FI 0,28 (0,08) a 0,13 (0,05) b

Verão
PCH

Inverno
PCH

PTA PTA
 

 



 53

Ao verificar os dados de condutância estomática, observa-se que o Pinus caribaea var. 

hondurensis também apresenta maior variação ao longo do dia e entre as campanhas 

estudadas. Durante o verão, não houve diferenças entre as espécies e os tratamentos.  

No verão, o Pinus caribaea var. hondurensis variou 40% em média entre as coletas 

matinais e vespertinas; já o Pinus taeda teve variação de apenas 10%. Na estação mais 

limitante (inverno), essa variação foi ainda maior para as duas espécies, obtendo o Pinus 

caribaea var. hondurensis 70% de queda na condutância, enquanto o Pinus taeda, de 45%. 

Gulías; Flexas; Mus (2003) encontraram uma diminuição de 30 a 40% nas taxas de 

fotossíntese e de condutância estomática, maior para espécies de coníferas do que para as 

herbáceas, decíduas e semidecíduas, porém com alta eficiência no uso da água. Em um estudo 

com Pinus taeda nos Estados Unidos, a diminuição na condutância estomática do verão para o 

inverno foi de 42% (MURTHY et al. 1996). 

Na Tabela 11, verifica-se a média de transpiração durante as coletas da Amax e do A, 

para ambas as espécies e os tratamentos, nas duas campanhas. 

 

Tabela 11 - Transpiração durante a coleta da Amax (E1 – coleta das 8 às10h) e Transpiração durante a coleta da 
A (E2 – coleta das 11 às 15h) para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) 
em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos sem fertilização e não irrigados (SN) 
durante o verão e o inverno. As barras representam o desvio padrão, sendo para os valores de E1 
(n=36), e para os valores de E2 (n=90). Valores com letras iguais não diferem estatisticamente pelo 
teste de Tukey (P=0.05) 

 
Campanha Espécie Tratamento E1 E2 Campanha Espécie Tratamento E1 E2

# # # (mmol m
-2

 s
-1

) (mmol m
-2

 s
-1

) # # # (mmol m
-2

 s
-1

) (mmol m
-2

 s
-1

)

SN 3,8 (1,5) a 4,6 (1,9) b SN 2,0 (0,9) ab 1,7 (1,0) c
FI 3,2 (1,3) a 4,7 (2.4) b FI 1,5 (0,7) b 1,4 (0,9) c
SN 4,3 (2,8) a 7,5 (5,5) a SN 1,8 (0,9) ab 2,8 (0,6) a
FI 3,0 (1,5) a 4,6 (2,9) b FI 1,9 (0,8) a 2,3 (1,0) b

Verão
PCH

Inverno
PCH

PTA PTA
 

  

Ao observar os dados de transpiração, nota-se que o Pinus taeda teve maior variação 

entre os valores coletados das 8 às 10 horas e os coletados das 11 às 15 horas. No verão, a 

média dos tratamentos, pela manhã, foi 40% menor que a dos tratamentos à tarde; já no 

inverno, essa variação foi de 30% para o Pinus taeda.  

Para o Pinus caribaea var. hondurensis, no verão, obtiveram-se valores com variação 

um terço menor para as coletas matinais do que para as vespertinas. Já no inverno, essa 

variação foi 12% maior para as coletas matinais do que para as vespertinas.  

Ao associar o comportamento dessas espécies à fotossíntese, à condutância estomática 

e à transpiração, foi possível verificar que o Pinus caribaea var. hondurensis possui maior 

controle sobre a perda de água do que o Pinus taeda. Na tabela 12, verifica-se o resumo dos 
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dados de fotossíntese, de condutância estomática e de transpiração durante as duas 

campanhas. Os valores da tabela referem-se à média das variáveis citadas acima, durante todo 

o dia de coleta (das 8 às 15h). 

 

Tabela 12 - Fotossíntese coletada das 8 às 15h (A_d), condutância estomática coletada das 8 às 15h (gs_d),  
transpiração durante coletada das 8 às 15h (E_d) e eficiência do uso da água (A/E) para o Pinus 

caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e 
tratamentos sem fertilização e não irrigados (SN) durante o verão e o inverno. Em parênteses o 
desvio padrão (n=126) 

 Campanha Espécie A_d gs_d E_d A/E 

# # (µmol m-2 s-1) (mol m-2 s-1) (mmol m-2 s-1)  # 

Verão 
PCH 6,6 (2,1) 0,16 (0,07) 4,3 (2,1) 1,8 (0,8) 

PTA 6,4 (2,7) 0,19 (0,1) 5,4 (4,3) 1,6 (0,8) 

Inverno 
PCH 4,1 (1,8) 0,12 (0,1) 1,6 (1,3) 3,2 (2,8) 

PTA 5,7 (1,9) 0,18 (0,08) 2,3 (1,1) 2,7 (1,3) 
 

 

Em ambas as campanhas, verificou-se maior controle estomático do Pinus caribaea 

var. hondurensis do que o do Pinus taeda, o que justifica as menores taxas de transpiração. 

Assim esta espécie mostrou-se mais sensível ao aumento de déficit da pressão de vapor.  

Ao verificar os dados de A/E, observou-se que o Pinus caribaea var. hondurensis 

possuiu as maiores taxas em ambas as campanhas, o que significa que utiliza, de maneira mais 

eficiente, a água do que o Pinus taeda. 

 

4.6 Respostas da fotossíntese em relação ao DPV 

A relação entre a fotossíntese e o DPV está mostrada na Figura 14, para as duas 

campanhas e as duas espécies. 
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Figura 14 - Regressão linear dos dados de fotossíntese (A – coleta das 8 às 15h) com o déficit de pressão de 

vapor (DPV) para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e o Pinus taeda (PTA) nos tratamento 
fertilizado e irrigado (FI) e nos tratamentos controle (SN). Campanha de verão (acima) e campanha 
de inverno (abaixo) 

 

Durante a campanha de verão, o Pinus caribaea var. hondurensis teve sua capacidade 

fotossintética diminuída com o aumento do DPV, o que não ocorreu com o Pinus taeda. Já no 

inverno, apenas os tratamentos fertilizados e irrigados sofreram o efeito do DPV sobre a 

fotossíntese, para ambas as espécies. 

Assim, durante o verão, o Pinus caribaea var. hondurensis apresentou, em média, uma 

queda de 1µmol m-2 s-1 para cada aumento de 1kPa no valor de DPV. Durante o inverno, o 

tratamento fertilizado e irrigado para as duas espécies apresentou, em média, uma queda de        

0,5µmol m-2s-1 para cada aumento de 1kPa no valor de DPV. 

 

4.7 Respostas da condutância estomática em relação ao DPV 

Com o aumento do DPV, ocorre o fechamento dos estômatos, para minimizar as 

perdas de água da planta para o meio (WARING; FRANKLIN, 1979; LANDSBERG; 



 56

GOWER, 1997). Assim, as plantas com adequado controle estomático são capazes de 

maximizar os ganhos em fixação de carbono e minimizar as perdas de água. 

Na Figura 15, observa-se a relação entre a condutância estomática e o aumento do 

DPV, nas duas estações e para as duas espécies. 
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Figura 15 - Relação entre a condutância estomática (gs – coleta das 8 às 15h) e o déficit de pressão de vapor 

(DPV) para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e o Pinus taeda (PTA) nos tratamento 
fertilizado e irrigado (FI) e nos tratamentos controle (SN). Campanha de verão (acima) e campanha 
de inverno (abaixo) 

                     

Diversos estudos encontraram relação negativa entre a condutância estomática e o 

aumento do DPV (OREN et al., 1999; EWERS et al., 2000; OREN; PATAKI, 2001). A 

relação entre a sensibilidade dos estômatos e o aumento do DPV está diretamente ligada à 

eficiência no uso da água ou à relação entre o ganho de carbono e a perda de água (FRANKS; 

FARQUHAR, 1999). 

Neste estudo, durante a campanha de verão, não se verificou relação entre a 

condutância estomática e o aumento do DPV para o Pinus taeda; observou-se apenas uma 
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pequena queda para o Pinus caribaea var. hondurensis, assim como a obtida na relação entre 

A e DPV, na mesma campanha. 

Porém, no inverno, para ambas as espécies, ocorreu uma variação muito alta entre a 

condutância estomática e o DPV, quando este apresentava valores menores que 1 kPa. Waring 

e Franklin (1979) não encontraram interferência da condutância estomática em DPV menor 

que 1 kPa de coníferas. Já para valores de DPV maiores que 1 kPa, ocorreu uma pequena 

queda para as duas espécies. 

Estudo com Pinus taeda, aos 15 anos, na Carolina do Norte (EUA) mostrou que os 

tratamentos fertilizados e os fertilizados e irrigados produzem o dobro do índice de área foliar 

que os irrigados e o tratamento-controle. Por outro lado, a condutância da copa, para os 

tratamentos fertilizados, era metade dos demais, ao passo que a variação diária e a 

sazonalidade da condutância para estes tratamentos eram menores (EWER et al., 2001;EWER 

et al., 2001).  

Diversos estudos mostraram que, quanto maiores os valores de condutância 

estomáticas para baixo DPV (<1kPa), maior será sua sensibilidade ao aumento do DPV 

(OREN et al., 1999; ADDINGTON et al, 2004; HUBBARD et al., 2010). Em estudo com sete 

clones de Eucalyptus, no estado de São Paulo, que apresentaram altas taxas de condutância 

estomática com baixo DPV, ocorreu brusca queda nelas com o aumento deste fator, fazendo-

se mais acentuada nas plantas mais jovens (MARRICHI, 2009).  

Ewer et al. (2001) observaram uma queda linear para a condutância estomática como 

resposta ao aumento do DPV, para o Pinus taeda, quando as temperatura estavam abaixo de 

15ºC; já quando a temperatura atingia 5ºC, aproximava-se de zero. Neste estudo, também se 

observou uma queda na condutância estomática em relação ao DPV, para o Pinus taeda 

durante o inverno, estação que apresentou uma média de temperatura próxima a 15ºC. 

 

4.8 Relação entre fotossíntese e transpiração 

Na Figura 16, ilustra-se a relação entre a fotossíntese e a transpiração para o Pinus 

caribaea var. hondurensis e o Pinus taeda, nas duas campanhas de fotossíntese. 
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Figura 16 - Relação entra a fotossíntese (A – coleta das 8 às 15h) com a transpiração (E) para o Pinus caribaea 

var. hondurensis (PCH) e o Pinus taeda (PTA) nos tratamento fertilizado e irrigado (FI) e nos 
tratamentos controle (SN). Campanha de verão (acima) e campanha de inverno (abaixo) 

 

A perda de água via transpiração é inevitável para que se realize a fotossíntese em 

todas as plantas; assim, esses dois parâmetros associam-se diretamente, como se pode 

visualizar neste estudo. Para ambas as campanhas, o Pinus caribaea var. hondurensis e o 

Pinus taeda apresentaram uma relação positiva entre a fotossíntese e a transpiração.  

Para ambas as campanhas, observou-se que o Pinus caribaea var. hondurensis possui 

maior inclinação da relação A x E, indicando maior eficiência no uso da água, como foi já 

observado no item 4.5.  

 

4.9 Área Foliar Específica e Nitrogênio foliar 

Na Tabela 13, verifica-se a concentração de nitrogênio foliar e a AFE para todos os 

tratamentos em estudo, nas duas campanhas realizadas. 
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Tabela 13 - Conteúdo de nitrogênio foliar (N), área foliar específica superficial (AFEs), área foliar específica 
projetada (AFEp), e conteúdo de nitrogênio por área de folha (Narea), para o Pinus caribaea var. 
hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) em tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e tratamentos 
sem fertilização e não irrigados (SN) durante o verão e o inverno. Em parênteses o desvio padrão 
(n=36). Valores com letras iguais não diferem estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0.05) 

   

Campanha Espécie Tratamento N AFEs AFEp Narea

# # # g Kg-1 m2 Kg-1 m2 Kg-1 g m2

FI 10,2 (0,8) 10,7 (2,3) 4,5 (1,3) 0,9 (0,2) b
SN 8,9 (0,9) 11,2 (2,7) 4,7 (1,5) 0,8 (0,3) b
FI 13,6 (1,9) 11,9 (4,6) 5,0 (2,6) 1,1 (1,0) a
SN 13,7 (2,0) 12,2 (2,9) 5,1 (1,6) 1,1 (0,4) a
FI 10,0 (3,0) 13,0 (2,3) 5,5 (1,3) 0,8 (0,3) b
SN 11,3 (1,2) 12,3 (2,1) 5,2 (1,2) 0,9 (0,3) b
FI 12,4 (2,6) 12,1 (2,3) 5,1 (1,3) 1,0 (0,5) a
SN 14,1 (3,3) 11,9 (2,8) 4,5 (1,6) 1,2 (0,8) a

PCH

PTA

PCH

PTA

Verão

Inverno

 

 

Pela Tabela 13, verifica-se que os dados de Narea diferenciaram entre as espécies para 

ambas as campanhas, apresentando o Pinus taeda as maiores médias. Pelo teste de Tukey, a 

5% de significância, não houve diferença entre os tratamentos. Como o nitrogênio é o 

nutriente que participa de diversos processos fisiológicos, relaciona-se à fotossíntese, à 

dinâmica das raízes finas e à decomposição da matéria orgânica (RYAN et al., 1995).Ele 

constitui o nutriente que causa maiores limitações na produtividade do Pinus taeda em quase 

toda a totalidade de ocorrência nos Estados Unidos (MURTHY et al., 1996). Maiores 

conteúdos de nitrogênio nos rebentos foliares aumentam a capacidade fotossintética e a 

eficiência na interceptação da luz por unidade de área foliar superficial (MAIER; ZARNOCH; 

DOUGHERTY, 1998). 

Em tratamentos fertilizados de Pinus taeda, aos 8 anos de idade, houve, em um ano, 

um aumento de 25 a 34% de nitrogênio na folha. Essa concentração foi menor nos meses de 

outono e inverno, o que coincidiu com os meses em que os valores de Amax foram menores 

(MURTHY et al., 1996).  

Neste estudo, observaram-se teores de nitrogênio abaixo do valor ideal, tanto para o 

Pinus taeda quanto para o Pinus caribaea var. hondurensis, o que se pode ter refletido nas 

taxas fotossintéticas para ambas as campanhas. Outro fato que diferenciou este estudo de 

diversos outros, também com foco em fertilização, é não se ter verificado diferença entre a 

concentração de nitrogênio no tratamento fertilizado e irrigado e o tratamento-controle; isso 

permite relacionar esse fato ao de não se ter encontrado diferença significativa nas taxas 

fotossintéticas entre os tratamentos.  
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Albaugh et al. (2004) observaram aumento na Amax nos tratamentos fertilizados, 

porém não o encontraram nos irrigados.  Samuelson et al. (2001) não observaram efeito da 

fertilização sobre as taxas fotossintéticas, porém a concentração de N nas folhas era maior que 

1,3% para os tratamento fertilizados e não fertilizados. A fertilização produz efeito sobre a 

fotossíntese, quando os plantios estão em solos pobres; nessa direção, a diferença na 

concentração de N foliar foi maior de 30% nos tratamentos fertilizados do que nos não 

fertilizados (FIFE; NAMBIAR, 1997; SAMUELSON et al., 2001). 

 

4.10 Caracterização dos estômatos 

Na tabela 14, encontram-se características das acículas e dos estômatos das duas 

espécies em estudo. 

 

Tabela 14 – Características das acículas e estômatos do Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda 
(PTA), em tratamento fertilizado e irrigado (FI) e no tratamento controle (SN). Entre parênteses 
estão o desvio padrão (n=18) 

Espécie Trat. 
Acícula/ 
fascículo

Compr. médio 
acícula

Compr. médio 
raio acícula

Número de 
estômatos

Números de linhas 
de estômatos

# # # (cm) (mm) (estômatos/cm) #
PCH FI 3 24,3 (3,6) 0,59 (0,08) 133 21
PCH SN 3 22,5 (2,5) 0,55 (0,09) 133 19
PTA FI 3 19,7 (1,6) 0,61 (0,10) 200 26
PTA SN 3 18,6 (2,1) 0,57 (0,12) 200 24  

 

O Pinus caribaea var. hondurensis apresenta maiores comprimentos de acícula, em 

média 4,2 cm maiores que os do Pinus taeda; observa-se, porém, que o Pinus caribaea var. 

hondurensis  possui uma largura inferior, tendo o raio da acícula 0,02 mm menor que o do 

Pinus taeda. Ao comparar os tratamentos entre as espécies, destaca-se o fertilizado e irrigado, 

que apresentou maiores comprimento das acículas e maiores raios que o tratamento-controle 

para as duas espécies. Em um estudo de Teskey et al. (1994), verificaram-se, para Pinus 

taeda, 120 estômatos por centímetro de acículas e 24 linhas de estômatos por acícula. 

A Figura 17 apresenta uma foto dos estômatos do Pinus caribaea var. hondurensis e 

do Pinus taeda. 
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Figura 17 - Estômatos do Pinus caribaea var. hondurensis e Pinus taeda. Pinus caribaea var. 

hondurensis (esquerda) e Pinus taeda (direita).  Aumento de 40 vezes (acima) e aumento de 
20 vezes (abaixo) 

  

Na Figura 17, observam-se maiores estômatos para o Pinus caribaea var. hondurensis 

do que para o Pinus taeda. A densidade de estômatos e seu tamanho influenciam na 

condutância estomática: quanto maior a densidade, maior a condutância (HOLLAND; 

RICHARDSON, 2009).  

 

4.11 Taxa máxima de carboxilação da rubisco (Vcmax) e taxa máxima de transporte de 

elétrons (Jmax). 

O aumento de CO2 no ar diminui a fotorrespiração, por inibir a oxigenação da rubisco 

e por favorecer a carboxilização e, assim, a alocação de carbono na planta (SHARKEY, 1998; 

LONG, 1991) 

Nas Figuras 18 e 19, mostram-se as curvas A/Ci, confeccionadas a partir da média dos 

valores encontrados para cada concentração de CO2 injetado na câmara, para as campanhas de 

verão e de inverno, respectivamente. 
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Figura 18 - Curvas A/Ci confeccionadas com as médias dos valores encontrados para o Pinus caribaea var. 

hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) durante a campanha de verão. As barras representam o 
desvio padrão (n=24) 
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Figura 19 - Curvas A/Ci confeccionadas com as médias dos valores encontrados para o Pinus caribaea var. 

hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) durante a campanha de inverno. As barras representam o 
desvio padrão (n=24) 

 

Ao observar as Figuras 18 e 19, é possível verificar que o Pinus taeda apresenta 

maiores taxas fotossintéticas para todas as concentrações de CO2 nas duas campanhas 

realizadas, sendo essa diferença ainda maior durante a campanha de inverno.  
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Ao comparar as médias das taxas fotossintéticas, para o Pinus caribaea var. 

hondurensis e o Pinus taeda, na maior concentração de carbono interno (Ci), encontram-se os 

valores, durante a campanha de verão, de 13,1 e 15,2 µmol m-2 s-1, respectivamente, e, na de 

inverno, de 9,7 e 15,0 µmol m-2 s-1, respectivamente. 

Através das Curvas A/Ci, obtiveram-se, para o Pinus caribaea var. hondurensis, 

médias de condutância estomática de 0,16 e 0,09 mol m-2 s-1 durante o verão e o inverno 

respectivamente; já para o Pinus taeda foram encontrados valores de 0,19 e 0,16 mol m-2 s-1 

durante o verão e o inverno, respectivamente. Assim como neste estudo, Ellsworth (2000) 

verificou variação da condutância estomática conforme a sazonalidade anual, sendo menor 

durante o inverno. 

Em ambas as campanhas e para as duas espécies, a variação da condutância 

estomática, com o aumento do Ci, foi menor que 0,03 mol m-2 s-1. Brodribb et al. (2009) 

observaram que somente as angiospermas demonstraram fechamento dos estômatos, quando o 

Ca foi maior que 60 Pa. 

Farquhar e Sharkey (1982), em estudos de Curva A/Ci, observaram que, após o ponto 

de compensação da carboxilização, o aumento da fotossíntese, devido ao do carbono interno, 

resultou da intensa carboxilização da rubisco; nesse quadro, a regeneração da rubisco torna-se  

fator limitante para o aumento da fotossíntese. Ambos os fatores limitantes dependem da 

concentração de CO2 no interior da planta, determinada pela condutância estomática 

(LANDSBERG; SANDS, 2011). 

Assim, a partir das curvas A/Ci, determinaram-se os valores de Vcmax (25) e de 

Jmax(25), representados na Figuras 20, para a campanha de verão, e na 21, para a de inverno. 
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Figura 20 - Taxa máxima de carboxilização da rubisco a 25ºC (Vcmax (25)) e taxa máxima de transporte de 

elétrons a 25ºC (Jcmax (25)) durante a campanha de verão para Pinus caribaea var. hondurensis nos 
tratamentos fertilizado e irrigado (PCH-FI) e no tratamento controle (PCH-SN) e para o Pinus taeda 
nos tratamentos fertilizado e irrigado (PTA-FI) e o tratamento controle (PTA-SN). As barras 
representam o desvio padrão (n=12) 
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Figura 21 - Taxa máxima de carboxilização da rubisco a 25ºC (Vcmax (25)) e taxa máxima de transporte de 

elétrons a 25ºC (Jcmax (25)) durante a campanha de inverno para Pinus caribaea var. hondurensis 
nos tratamentos fertilizado e irrigado (PCH-FI) e no tratamento controle (PCH-SN) e para o Pinus 

taeda nos tratamentos fertilizado e irrigado (PTA-FI) e o tratamento controle (PTA-SN). As barras 
representam o desvio padrão (n=12) 

 

Para ambas as estações e para os dois parâmetros analisados (Vcmax (25) e Jmax(25)), 

nas Figuras 20 e 21, o Pinus taeda apresentou maiores valores que o Pinus caribaea var. 
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hondurensis. Observa-se que, durante o verão, para o Pinus taeda, o tratamento que 

apresentou os maiores valores de Vcmax(25) e Jmax(25) foi o fertilizado e irrigado, enquanto, 

no inverno, ocorreu uma inversão dos tratamento em relação aos parâmetros citados. 

Já para o Pinus caribaea var. hondurensis, não houve uma grande diferença entre os 

dois tratamentos (PCH-FI e PCH-SN) durante o verão; porém observa-se que, no inverno, 

essa diferença foi mais abrupta, com maiores valores para o tratamento fertilizado e irrigado. 

Diversos estudos com os parâmetros fotossintéticos reportam uma grande variação 

sazonal entre espécies decíduas (WILSON; BALDOCCHI; HANSON, 2000; KOSUGI; 

SHIBATA; KOBASHI, 2003), variação, no entanto, pequena para espécies de coníferas 

(MISSON et al. 2006). 

Porte e Loustan (1998) não encontraram diferença significativa entre esses parâmetros, 

nas diferentes posições da copa, associando o fato às mudanças que ocorrem conforme a idade 

dos fascículos, em um estudo com Pinus pinaster. 

Para as duas espécies, nota-se que a variação Jmax (25), nas duas campanhas, foi 

maior que a do Vcmax(25), assim como no trabalho de Jach e Ceulemans (2000), que 

observaram grande variação do Jmax em Pinus sylvestris e a paralela inexistência de 

mudanças nos valores de Vcmax. 

Na campanha de inverno, estação mais seca, a variação entre os parâmetros 

fotossintéticos foi maior que na de verão, fato observado por Misson et al. (2006), que 

verificaram grandes sazonalidade, durante epócas mais secas, em estudo com Pinus 

ponderosa. 

Wullschleger (1993) comparou os parâmetros fotossintéticos de 109 espécies e 

encontrou uma variação, no Vcmax, de 6 µmol m-2 s-1 para conífera Picea abies e de 194 

µmol m-2 s-1 para espécie agrícola Beta vulgaris e média de 64 µmol m-2 s-1; o Jmax variou de 

17 µmol m-2 s-1  para Picea abies e 372 µmol m-2 s-1 para planta anual de deserto Malvastrum 

rotundifolium e média de 134 µmol m-2 s-1. Também observaram que os parâmetros 

fotossintéticos foram menores para as coníferas do que para as espécies folhosas. 

Diversos autores encontraram relação entre os valores de Vcmax e Jmax e o conteúdo 

de nitrogênio nas folhas (FIELD, 1983; MEDLYN; LOUSTAU; DELSON, 2002; 

ELLSWORTH, et al., 2004; MISSON et al., 2006). Nas tabelas 15 e 16, observam-se os 

valores médios de Vcmax (25), Jmax(25) e N foliar para cada tratamento, na campanha de 

verão e de inverno, respectivamente. 
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Tabela 15 - Taxa máxima de carbolização da rubisco a 25ºC (Vcmax(25)), taxa máxima de transporte de elétrons 
a 25ºC (Jmax(25)) e o conteúdo de nitrogênio na folha (N) para o Pinus caribaea var. hondurensis 

(PCH) nos tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e controle (SN) e para o Pinus taeda (PTA) nos 
tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e controle (SN) durante a campanha de verão. Valores com 
letras iguais não diferem estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0.05). Entre parênteses o desvio 
padrão (n=12) 

Campanha Espécie Tratamento Vcmax(25) Jmax(25) N 

# # # µmol m-2 s-1
µmol m-2 s-1 g Kg-1

SN 32,1  (5,9) b 52,0 (8,3) b 9,0 (0,5) b
FI 31,8 (6,2) b 54,3 (13,1) bc 9,0 (0,8) b
SN 35,4 (9,1) a 57,5 (9,6) ab 11,3 (1,4) a
FI 37,9 (7,9) a 65,3 (14,7) a 11,3 (1,3) a

Verão
PCH

PTA
 

 

Durante a campanha de verão, observou-se que o Pinus taeda apresentou maiores 

taxas de Vcmax (25) e Jmax (25), assim como também maiores valores de nitrogênio foliar. 

Esse fato também pode ser observado na Tabela 16, durante a campanha de inverno. 

  

Tabela 16 - Taxa máxima de carbolização da rubisco a 25ºC (Vcmax(25)), taxa máxima de transporte de elétrons 
a 25ºC (Jmax(25)) e o conteúdo de nitrogênio na folha (N) para o Pinus caribaea var. hondurensis 

(PCH) nos tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e controle (SN) e para o Pinus taeda (PTA) nos 
tratamentos fertilizados e irrigados (FI) e controle (SN) durante a campanha de inverno. Entre 
parênteses o desvio padrão (n=12) 

Campanha Espécie Tratamento Vcmax(25) Jmax(25) N 

# # # µmol m-2
 s

-1 µmol m-2
 s

-1 g Kg-1

FI 23,9  (5,8) b 41,2 (6,3) b 9,1 (0,6) c
SN 31,2 (8,6) b 53,0 (7,4) bc 12,6 (2,5) b
FI 39,6 (9,3) a 71,8 (15,6) a 14,2 (0,8) a
SN 34,3 (8,8) a 65,1 (10,7) ab 12,4 (2,3) b

Inverno
PCH

PTA
 

 

Durante o verão, o Pinus caribaea var hondurensis apresentou, em média, valores de 

Vcmax(25) e de Jmax (25) maiores que no inverno; o conteúdo de nitrogênio foliar, porém, 

foi menor, fato que se pode relacionar à influência de fatores externos sobre a espécie, no 

caso, as baixas temperaturas. 

Já ao verificarem-se esses parâmetros encontrados para o Pinus taeda, não se 

obtiveram alterações, em relação à média dos tratamentos, para o Vcmax(25) no verão e no 

inverno; porém o Jmax(25) aumentou, assim como o teor de nitrogênio foliar. 

Como o nitrogênio é um dos principais componentes da rubisco, o aumento de seu 

teor, por área foliar, aumenta a proporção do nutriente alocada para os componentes 
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fotossintéticos, o que auxilia o transporte de elétrons e a carboxilização da rubisco (EVANS, 

1989). 

Na Figura 22, demonstra-se a relação entre a fotossíntese máxima, sob saturação de 

CO2 (Amax_c), e o conteúdo de nitrogênio foliar (N). Já, na Figura 23, expõe-se a relação 

entre a fotossíntese máxima, sob saturação de CO2 (Amax_c), e o conteúdo de nitrogênio por 

área foliar (Narea). 
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Figura 22 - Relação entre a fotossíntese máxima sob saturação de CO2 (Amax_c) e o teor de nitrogênio foliar 

para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA). Campanha de verão (esquerda) 
e campanha de inverno (direita) 
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Figura 23 - Relação entre a fotossíntese máxima sob saturação de CO2 (Amax_c) e o teor de nitrogênio por área        

foliar para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA). Campanha de verão 
(esquerda) e campanha de inverno (direita) 

 

Observa-se que, em ambas as campanhas, ocorreu uma relação positiva entre o 

Amax_c e o N, para ambas as espécies, assim como entre a Amax_c e o Narea. As maiores 

concentrações de N e Narea, para o Pinus taeda, relacionam-se às maiores taxas de Amax_c. 

Na Figura 24, observa-se a relação entre a Amax_c e a Jmax, para ambas as espécies, 

nas duas campanhas realizadas. 
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Figura 24 - Relação entre a fotossíntese máxima sob saturação de CO2 (Amax_c) e a taxa máxima de transporte 

de elétrons na temperatura de 25ºC (Jmax (25)) para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e 
Pinus taeda (PTA). Campanha de verão (esquerda) e campanha de inverno (direita) 

 

A relação entre a Amax_c e a Jmax também foi positiva, podendo-se associar o 

aumento da Jmax (25) ao aumento do teor de nitrogênio na folha. 

Na Figura 25, observa-se a relação existente para a Jmax(25) e a Vcmax(25), nas 

campanhas de verão e de inverno. 
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Figura 25 - Relação entre a taxa máxima de transporte de elétrons a 25ºC (Jmax(25)) e taxa máxima de 

carboxilização da rubisco a 25ºC (Vcmax(25)) para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e 
Pinus taeda (PTA). Campanha de verão (esquerda) e campanha de inverno (direita) 

 

Em ambas as campanhas, houve relação positiva entre os parâmetros Jmax(25) e 

Vcmax(25), para as duas espécie em estudo, PCH (Jmax(25) = 0.96 Vcmax(25) + 23,1) e 

PTA (Jmax(25) = 1,13 Vcmax(25) + 20,7), durante a campanha de verão; já na de inverno, o  

PCH apresentou (Jmax(25) = 1.11 Vcmax(25) + 27,3), enquanto o PTA (Jmax(25) = 0,81 

Vcmax(25) + 24,8). Essas relações positivas foram encontradas em diversos estudos, como o 

de Wullschleger (1993), que encontrou ( Jmax= 1,64Vcmax+29,1) para  Curva A/Ci de 109 
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espécies e o de Grassi et al. (2002) (Jmax= 1,33 Vcmax + 11,9), para mudas de Eucalyptus 

grandis. 

Diversos autores também observaram a razão existente entre Jmax e Vcmax, assim 

como se fez neste trabalho e se mostra na Tabela 17. 

 

Tabela 17 - Razão existente entre Jmax(25) e Vcmax(25) (Jmax(25)/Vcmax(25)) na campanha de verão e 
inverno para o Pinus caribaea var. hondurensis (PCH) e Pinus taeda (PTA) no tratamento 
fertilizado e irrigado (FI) e no tratamento controle (SN). Entre parenteses o desvio padrão (n=12) 

Campanha Espécie Tratamento Jmax(25)/Vcmax(25) Campanha Espécie Tratamento Jmax(25)/Vcmax(25)

# # # # # # # #

SN 1,7 (0,4) SN 1,8 (0,4)
FI 1,7 (0,4) FI 1,8 (0,3)
SN 1,7 (0,3) SN 1,8 (0,3)
FI 1,7 (0,3) FI 2,0 (0,3)

Verão
PCH

PTA
Inverno

PCH

PTA
 

 

 Não ocorreu diferença estatística entre espécies, tratamentos e campanhas, em relação 

à razão entre Jmax(25) e Vcmax(25). 

A variação da razão para o Pinus caribaea var hondurensis foi de 2.4 a 1.1 e para 

Pinus taeda foi de 2.4 a 1.2; assim, as espécies são semelhantes também quanto à variação da 

razão Jmax(25):Vcmax(25). 

Misson et al. (2006), em um estudo com Pinus ponderosa, obteve uma razão de 

Jmax/Vcmax igual a 1,7, em ambos os experimentos, na campanha de verão. Já para 

Eucalyptus grandis, Grassi et al. (2002) encontraram uma variação da razão em 1.7 a 1.4.  

A regeneração da rubisco é mais sensível ao estresse hídrico que a capacidade de 

carboxilização; por isso a razão entre Jmax(25):Vcmax(25) é menor em estações mais secas 

(von CAEMMERER; FARQUAR, 1984; MEDRANO et al. 2002, GRASSI, et al. 2005). 

Flexas et al. (2004) mostraram que esse fato depende da espécie e do grau de estresse hídrico 

que apresenta. 

Neste estudo, não diminuiu a razão Jmax(25):Vcmax(25) da época mais chuvosa para 

a mais seca, fato que se pode associar ao baixo déficit hídrico durante a campanha de inverno. 

O aumento de temperatura também influenciou a razão Jmax(25):Vcmax(25). Leuning 

(2002) e Hikosaka; Murakami; Hirose (1999) observaram que a razão diminuiu com o 

aumento da temperatura, pela diferença da temperatura ótima, pois a ativação das enzimas dos 

parâmetros é diferente. Outros estudos não encontraram diferença significativa da razão nas 

diferentes estações do ano (BUNCE, 2000; MEDLYN; LOUSTAU; DELZON, 2002) 
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Neste estudo, os valores de Vcmax e Jmax foram convertidos à temperatura de 25ºC; 

as folhas, porém, estavam expostas à temperatura ambiente, o que pode ter causado o pequeno 

aumento da razão entre o verão e o inverno, associado à queda de temperaturas desta estação. 

 

4.12 Relação entre crescimento e fotossíntese 

Na figura 26, observa-se a relação entre o crescimento do fuste, para cada árvore 

amostrada, e a fotossíntese para o Pinus caribaea var. hondurensis e o Pinus taeda. Na 

mesma figura, verifica-se a inexistência de relação entre a fotossíntese e o crescimento da 

árvore. Esse fato também foi observado no estudo com clones de Eucalyptus (MARRICHI, 

2009). Sabe-se que o estudo da fotossíntese permitiu contabilizar a quantidade de carbono 

fixado no nível de superfície de folha, porém, para entender todo o comportamento da planta, 

deve-se realizar o estudo completo de seu índice de área foliar, de suas perdas por respiração e 

da alocação de carbono na planta. 
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Figura 26 - Relação entre o crescimento anual do fuste por árvore amostrada e a fotossíntese máxima para o 

Pinus caribaea var. hondurensis (símbolos cheios) e Pinus taeda (símbolos vazios). Campanha de 
verão (esquerda) e campanha de inverno (direita) 

 

Na Figura 26 verifica-se que não existe uma relação entre a fotossíntese com o 

crescimento da árvore. Este fato também foi observado no estudo com clones de Eucalyptus 

(MARRICHI, 2009). Sabe-se que o estudo da fotossíntese permitiu contabilizar a quantidade 

de carbono fixado no nível de superfície de folha, porém para entender todo o comportamento 

da planta deve-se ter um estudo completo de seu índice de área foliar, suas perdas por 

respiração e a alocação de carbono na planta. 

Na Figura 27, observa-se a relação entre o crescimento do fuste, para cada árvore 

amostrada entre o período das duas campanhas fotossintéticas, e a fixação de carbono por 

árvore, para o Pinus caribaea var. hondurensis e para o Pinus taeda. Esse gráfico foi obtido 
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por meio da integração entre a fotossíntese por área e a quantidade de acículas por árvore. A 

equação de biomassa das acículas utilizada está citada em Barros et al. (2012). 

 

Amax (ΚΚΚΚg árvore-1 mês-1)

4 6 8 10 12 14 16

C
re

sc
im

en
to

 (
K

g 
ár

vo
re

-1
 m

ês
-1

)

0.0

0.5

1.0

1.5

2.0

PCH

PTA

 
Figura 27 - Relação entre o crescimento mensal do fuste no período entre as duas campanhas de fotossíntese por 

árvore amostrada e a fotossíntese diária por árvore ao longo do mês (A) para o Pinus caribaea var. 
hondurensis e Pinus taeda 

 

Na Figura 27, verifica-se uma relação positiva entre a fotossíntese por árvore e o 

crescimento dela, para ambas as espécies, sendo maior para o Pinus caribaea var. 

hondurensis. Assim, observa-se que a fotossíntese, no nível de copa, não pode ser usada como 

único fator na análise dos motivos da maior produtividade do Pinus caribaea var. 

hondurensis.                     
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5 CONCLUSÕES 

  
Do estudo do Pinus caribaea var. hondurensis e do Pinus taeda, aos cinco anos, 

submetidos a tratamento-controle e a tratamento fertilizado/ irrigado, quanto às variáveis 

fisiológicas relacionadas à fotossíntese, durante o verão e o inverno em Itatinga, SP, pode-se 

concluir que:  

 

•  O Pinus caribaea var. hondurensis apresentou o dobro de produtividade que o Pinus 

taeda;  

•  O Pinus caribaea var. hondurensis apresentou maiores variações, do que o Pinus 

taeda, na capacidade fotossintética ao longo do dia e entre as estações do ano; 

• Em ambas as campanhas, não se verificou diferença significativa entre os tratamentos 

para as duas espécies, em relação ao Amax, ao Vcmax e ao Jmax; 

• Os maiores valores de Vcmax (25) e de Jmax (25) foram encontrados para o Pinus 

taeda, em ambas as campanhas, podendo relacioná-los às maiores concentrações de N 

foliar; 

• Ocorreu relação positiva entre Amax_c versus N, Amax_c versus Narea, Amax_c 

versus Jmax(25) e Jmax(25) versus Vcmax(25), para as duas espécies, em ambas as 

campanhas; 

• Não se verificou relação entre o crescimento do fuste e a fotossíntese foliar, para 

ambas as campanhas e as espécies; contudo, quando se utiliza a fotossíntese de toda a 

copa, essa relação torna-se positiva. 

 

Assim, retornando as hipóteses, temos: 

 

I. O Pinus caribaea var. hondurensis apresentará maior produtividade que o Pinus 

taeda. Corroborada 

II. O Pinus caribaea var. hondurensis apresentará maiores valores de Amax, Vcmax e 

Jmax a nível foliar que o Pinus taeda. Não Corroborada 

III. O Pinus caribaea var. hondurensis será menos sensível ao déficit de pressão de 

vapor que o Pinus taeda. Não Corroborada 

IV. As maiores taxas fotossintéticas serão encontradas durante o verão, estação quente 

e chuvosa para ambas as espécies. Corroborada 
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V. As maiores taxas fotossintéticas serão encontradas no tratamento intensivo. Não 

Corroborada 
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