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RESUMO 
 

Caracterização da capacidade fotossintética e da condutância estomática em sete 
clones comerciais de Eucalyptus e seus padrões de resposta ao déficit de 

pressão de vapor 
 

 O estudo caracterizou as variáveis fisiológicas da fotossíntese, em 7 clones de 
Eucalyptus de alta produtividade, determinando-se as capacidades fotossintéticas 
máximas (Amax), e o comportamento da fotossíntese (A), condutância (gs) e transpiração 
(E) em relação ao Déficit de Pressão de Vapor (DPV). Para isso, um ensaio foi instalado 
em 2004, na ESALQ/USP, contendo os clones do Projeto BEPP (Brasil Eucalyptus 
Produtividade Potencial), sendo cada parcela composta de 49 plantas (7x7) no 
espaçamento de 3,0m x 2,7m. Mediram-se as alturas ou DAPs e selecionaram-se 3 
árvores médias para as mensurações fisiológicas, aos 16 e 36 meses. A amostragem 
para Amax foi composta de duas posições superiores da copa (2 e 3), dois galhos por 
posição e duas folhas por galho. As medições foram feitas das 8 às 10 horas (baixo 
DPV). Para o comportamento de A e gs frente ao DPV, as medições continuaram, de 
hora em hora, das 11 às 15 horas, nas folhas do primeiro galho da posição 2. Ao final 
as folhas foram coletadas para determinação da área foliar específica (AFE) e do 
nitrogênio (N). Aos 16 meses, foram feitas curvas A/Ci, para posterior cálculo de Vcmax 
(taxa máxima de carboxilação), Jmax (taxa máxima de transporte de elétrons) e VTPU 
(utilização da triose fosfato), pelo programa Photosyn Assistant. As curvas foram feitas 
em 2 árvores por clone, nas posições superiores e inferiores da copa. Todas 
mensurações foram realizadas com o aparelho LiCor-6400. Os resultados mostraram 
que Amax foi similar para as posições 2 e 3. Entre os clones, houve variação, porém não 
consistente entre idades, e todos mostraram altos valores de Amax na idade de 16 
meses (entre 26 e 31, com média de 29 µmol m-2s-1), reduzindo-se aos 36 meses (entre 
19 e 26, com média de 22 µmol m-2s-1). A AFE e o N também foram similares entre as 
posições 2 e 3 e maiores na idade mais jovem (11 versus 8 m²kg-1, 29 versus 21 gN kg-

1), podendo estar associados à queda de Amax. A, gs e E também apresentaram 
menores valores aos 36 meses, para todos os clones (23 versus 18 µmol m-2s-1; 0,41 
versus 0,26 mol m-2s-1; 9,2 versus 6,1 mmol m-2s-1). Os clones mostraram sensibilidade 
ao DPV, reduzindo os valores de gs e A ao longo do dia, sendo a sensibilidade menor 
aos 36 meses. As sensibilidades foram distintas, evidenciando potencial de seleção de 
materiais mais aptos a tolerarem estresse hídrico. Em geral, maiores valores de 
fotossíntese estão relacionados a maiores valores de transpiração, evidenciando a 
necessidade de se conhecer a disponibilidade hídrica local quando do uso de clones de 
alta produtividade. Vcmax, Jmax e VTPU foram maiores para as posições superiores da 
copa, e não diferiram entre os clones. Devido à semelhança fisiológica entre as 
posições 2 e 3, pode-se sugerir que não haja distinção entre elas em futuras medições 
de fotossíntese, essenciais para a parametrização de modelos. Não houve relação 
direta entre crescimento do tronco e fotossíntese, evidenciando a necessidade de 
integração com estudos relacionados à alocação do carbono dentro da planta.  
 
Palavras-chave: Fotossíntese; Déficit de pressão de vapor; Condutância estomática; 

Transpiração; Eucalyptus; Ecofisiologia 
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ABSTRACT 

 
Photosynthetic capacity and stomatal conductance characterization for seven 
commercial Eucalyptus clones and their variation due to vapor pressure deficit 

 
This study aimed to characterize the physiological variables related to 

photosynthesis, in seven commercial Eucalyptus clones with high productivity, by 
evaluating maximum photosynthetic capacity (Amax), and the response of photosynthesis 
(A), stomatal conductance (gs) and transpiration (E) to Vapor Pressure Deficit  (VPD). A 
trial was installed in 2004, at ESALQ/USP, with the clones that were part of BEPP 
Project (Brazil Eucalyptus Potential Productivity), and each plot had 49 plants (7x7) in a 
3 m x 2.7m spacing. We measured tree height or DBHs and three average trees were 
selected for measurements, at 16 and 36 months. The sample to estimate Amax was: two 
crown positions (2 and 3), two branches per tree and two leaves per branch. The 
measurements which were taken from 8 to 10 am (low VPD). To get the response of A 
and gs to VPD measurements continued hourly, from 11 am to 3 pm, on the leaves from 
the first branch and position 2. At the end of the measurements leaves were collected for 
specific leaf area (SLA) and nitrogen (N) determination. Additionally, at 16 months, A/Ci 
curves were established, and parameters Vcmax, Jmax and VTPU were estimated through 
the program Photosyn Assistant. The curves were done for 2 trees per clone, at superior 
crown positions (2 and 3) and inferior ones (4 and 5). The physiological measurements 
and A/Ci curves were made using LiCor-6400. The results showed that Amax was similar 
for positions 2 and 3. There was variation among clones, but not consistent between 
ages, and all the clones had high Amax at 16 months (between 26 and 31 µmol m-2s-1, 
with an average of 29 µmol m-2s-1), decreasing at 36 months (between 19 and 26 µmol 
m-2s-1, with an average of 22 µmol m-2s-1).  SLA and N were also similar between 
positions 2 and 3 and higher at younger age (11,1 versus 8,3 m²kg-1, 29,6 versus 21,1 
gN kg-1;), what may be associate with Amax decrease. A, gs and E also showed lower 
values at age 36, for all the clones (23 versus 18 µmol m-2s-1; 0,41 versus 0,26 mol m-2s-

1; 9,2 versus 6,1 mmol m-2s-1). All clones showed sensitivity to VPD, reducing gs and A 
with increasing VPD. However, the clones showed different sensitivities and all of them 
were less sensitive to VPD at age 36, highlighting a selection potential of genetic 
materials for water stress. In general, higher photosynthesis values were associated with 
higher transpiration, showing the necessity to know the water conditions of sites when 
planting genetic materials with high productivity. Vcmax, Jmax and VTPU were greater for 
superior positions compared to inferior ones, and were not different among clones. Due 
to a similarity in SLA, N and physiological and biochemical traits between positions 2 
and 3, no distinction on future photosynthesis measurements between these positions is 
needed. Finally, there was not a direct relation between stem growth and 
photosynthesis, at both ages, showing that photosynthesis at crown level by itself can 
not capture all the ecophysiological processes related to wood productivity, being 
necessary the integration with studies related to carbon allocation inside the plant.  
 
Keywords: Photosynthesis; Vapor pressure deficit; Stomatal conductance; Transpiration; 

Eucalyptus; Ecophysiology 
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1 INTRODUÇÃO 

 

Novas áreas de plantios florestais têm sido estabelecidas mundialmente a uma 

taxa de 4,5 milhões de hectares por ano, principalmente na Ásia e na América do Sul, 

com o gênero Eucalyptus representando em torno de 10% destes plantios (FAO, 2001).  

No Brasil, os plantios de eucalipto ocupam uma área de 3,5 milhões de hectares, 

concentrando-se principalmente nos estados de Minas Gerais, São Paulo e Bahia 

(SOCIEDADE BRASILEIRA DE SILVICULTURA - SBS, 2007). A escolha por este 

gênero é justificada pela sua alta produtividade e adaptabilidade a diferentes condições 

de solo e clima, sendo que o uso cada vez maior de materiais genéticos clonais sítio-

específicos, uma vez que o Brasil tem sido o pioneiro no desenvolvimento de técnicas 

de viveiro para a propagação clonal de Eucalyptus (GONÇALVES et al., 2002). Isto vem 

possibilitando ainda a homogeinização da matéria-prima utilizada pelas indústrias 

(BERGER, 2002).  

Esta alta produção de madeira é muito sensível à disponibilidade de recursos 

naturais como luz, água e nutrientes (LITTON et al., 2007), e portanto, características 

que afetam a captura e o uso destes recursos pelas árvores influenciam diretamente no 

crescimento das plantas (ACKERLY et al., 2000). Assim, o crescimento vegetal é 

complexo, resultado da interação entre processos fisiológicos influenciados pela 

constituição genética e pela disponibilidade de recursos do ambiente. Dentre os fatores 

ambientais que influenciam o crescimento da planta, destacam-se a temperatura, a 

quantidade de radiação fotossinteticamente ativa, a disponibilidade de nutrientes, e 

notadamente a umidade, tanto do solo quanto do ar (umidade relativa).  

Conhecer estas interações faz parte da Ecofisiologia Florestal, que visa 

compreender o crescimento através do entendimento dos processos que o governam, 

para permitir manejar as florestas em sintonia com o uso dos recursos naturais (STAPE 

et al., 2004). Tais conhecimentos podem então ser utilizados nos chamados Modelos 

Processuais que se baseiam no conhecimento da fisiologia da planta e da física do 

ambiente para fornecer informações sobre a produtividade potencial dos sítios, os 

efeitos do clima sobre o crescimento da floresta (por ex., períodos de seca) e entender 

os efeitos das práticas silviculturais (ALMEIDA et al., 2004). 
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Dentre tais processos que governam o crescimento, é de destaque aqueles que 

ocorrem em nível de folha, relacionados com a captura de carbono (fotossíntese), e a 

perda de água pela planta (transpiração) (LARCHER, 2006). 

De acordo com Dixon et al. (1990), a fotossíntese (A, de “Assimilation”, em 

inglês) é um dos processos fisiológicos chave fundamentais na modelagem de aspectos 

de crescimento da árvore, e é utilizada como ferramenta para indicar condições de 

estresses causadas pelo ambiente e na seleção de condições de crescimento 

apropriadas para diferentes espécies (PASTENES et al., 2003; LIN; HSU, 2004; 

ZHANG et al., 2007).  

Os processos de fotossíntese e transpiração estão intimamente relacionados 

através dos estômatos, pois ao mesmo tempo em que os estômatos oferecem 

resistência à difusão da água de dentro da folha para a atmosfera, constituem-se de 

uma barreira para a aquisição de CO2. Portanto, reduções na condutância estomática 

com o intuito de diminuir a perda de água também reduzem as taxas fotossintéticas 

(PEARCY; PFTISCH, 1991). 

Os principais fatores ambientais que causam variações na condutância 

estomática são a luz e a umidade tanto do solo quanto do ar (LANDSBERG, 1986).  A 

deficiência de água no solo diminui o potencial hídrico, fazendo com que os estômatos 

se fechem para que possa ser mantido um potencial de água da folha acima de um 

valor crítico. A umidade do ar afeta o déficit de pressão de vapor (DPV), ao qual o 

estômato é sensível (BARNARD; RYAN, 2003). 
Portanto, um melhor entendimento da aquisição de carbono pela planta e das 

respostas fisiológicas a mudanças nas variáveis ambientais, notadamente o DPV, é 

fundamental para predizer o crescimento da floresta e para uma seleção mais precisa 

de espécies para plantios em áreas com condições ambientais adversas (NGUGI et al., 

2004), principalmente onde ocorre déficit hídrico, uma condição freqüente nas 

condições tropicais, e notadamente no Brasil (STAPE et al., 2004). Assim, o uso de um 

material genético de eucalipto capaz de se estabelecer e desenvolver em condições de 

deficiência hídrica no solo pode ser de relevância para o êxito de um povoamento 

florestal (CHAVES, 2001).   
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A mensuração dos processos de fotossíntese e condutância estomática em 

plantas é comumente efetuada em casa de vegetação (INOUE et al., 1998; REICH et 

al., 1998; GRASSI et al., 2002), onde as condições ambientais são controladas. Porém, 

em campo, o comportamento da árvore se diferencia, devido ao seu grande porte, à 

competição pelos recursos naturais tais como luz, água e nutrientes, e também por 

estar sujeita a condições adversas que acarretem em déficit hídrico, baixa umidade 

relativa do ar ou altas temperaturas (LARCHER, 2006). 
Assim, este trabalho estudou, em condições de campo, sete clones comerciais 

de Eucalyptus de reconhecida produtividade no país, para caracterizar suas taxas 

fotossintéticas e a condutância estomática, além de avaliar a variação destas 

características em relação à idade e ao déficit de pressão de vapor (DPV).  

Tais resultados possibilitarão estabelecer parâmetros úteis aos modelos 

ecofisiológicos que descrevem os processos responsáveis pelo crescimento da árvore, 

com destaque para a fotossíntese e a transpiração. Estes modelos processuais são 

cada vez mais necessários para estimar o crescimento e a produtividade da floresta sob 

diferentes condições ambientais e disponibilidade de recursos (DIXON et al., 1990), 

encontrando grande aplicação para florestas de eucaliptos (ALMEIDA et al., 2004; 

STAPE et al., 2004). 

Seguindo esta abordagem ecofisiológica para tentar entender alguns dos fatores 

que influenciam o crescimento, foi instalado, em janeiro de 2004, no campus da USP, 

em Piracicaba-SP, um ensaio experimental constituído por sete clones de Eucalyptus 

de alta produtividade pertencentes a sete empresas florestais distintas e provenientes 

de diferentes regiões do país (STAPE et al., 2007). 

Foram quantificadas a taxa máxima de assimilação de carbono sob saturação de 

luz e níveis normais de CO2 (Amax), a condutância estomática (gs), e a transpiração (E), 

além do comportamento dessas variáveis em relação a mudanças no DPV a longo do 

dia, para os sete clones de Eucalyptus em duas idades diferentes, aos 16 e aos 36 

meses, quando as árvores tinham em média 9 m e 20 m de altura, respectivamente. 

Adicionalmente, na primeira campanha, foram feitas curvas que relacionam a 

fotossíntese e a concentração de CO2 no mesofilo foliar (curvas A/Ci), para posterior 

cálculo da taxa máxima de carboxilação da Ribulose-1,5-bifosfato 
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carboxilase/oxigenase (Rubisco) (Vcmax), taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax) e 

utilização da triose fosfato (VTPU).  

Assim, o objetivo do estudo foi determinar as taxas fotossintéticas, a condutância 

estomática e as taxas de transpiração, bem como suas respostas em relação ao 

aumento do DPV, nos clones de Eucalyptus de alta produtividade em condições de 

campo, buscando assim, caracterizar as variáveis relacionadas à captura de CO2 e 

sensibilidade ao vapor d’água que possam ser utilizados no aprimoramento de modelos 

ecofisiológicos. Para tanto, do ponto de vista científico, foram testadas as seguintes 

hipóteses: 

 

I. Os valores de Amax, Jmax, Vcmax e VTPU serão semelhantes entre os sete 

clones, face à alta produtividade dos mesmos (WHITEHEAD; BEADLE, 

2004); 

II. As respostas da fotossíntese, da condutância estomática e da transpiração 

em relação ao DPV serão diferentes entre os clones por terem distintas 

origens genéticas e terem sido selecionados em diferentes condições 

climáticas (LIMA et al., 2003; ACKERLY et al., 2000); e 

III. Os maiores valores de fotossíntese serão alcançados na idade mais jovem 

(16 meses), em que a taxa de crescimento é maior e há menor competição 

por recursos de crescimento (BINKLEY et al., 2002; BARNARD; RYAN, 

2003). 
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2 DESENVOLVIMENTO 
 

2.1 Fotossíntese em espécies arbóreas 
 

Durante as últimas três décadas o processo da fotossíntese tem sido estudado 

intensivamente (SCHIEVING; POORTER, 1999). Desde a década de 70 estudos 

ecofisiológicos têm sido realizados em espécies arbóreas, destacando-se a importância 

da fotossíntese nos programas de melhoramento florestal e enfocando a utilização 

deste parâmetro na identificação de comportamentos ecológicos e como instrumento 

auxiliar nas decisões silviculturais (INOUE et al., 1979; INOUE; GALVÃO, 1986; INOUE; 

RIBEIRO, 1988). Na mesma época, Mooney et al. (1978) examinaram as propriedades 

fotossintéticas e padrões de alocação para verificar a adaptação ao clima de cinco 

espécies de Eucalyptus, concluindo a existência de comportamentos fisiológicos 

distintos.   

Assim, o entendimento dos processos fisiológicos é importante para tentar 

explicar o crescimento em função das variáveis edafobioclimáticas. Por exemplo, no 

trabalho efetuado por Marshall et al. (2001), diferenças na duração sazonal da 

fotossíntese puderam explicar, em parte, as variações nas taxas de crescimento entre 

três espécies de coníferas. O conhecimento das respostas ecofisiológicas das plantas, 

como fotossíntese e condutância estomática, sob diferentes condições ambientais 

também pode auxiliar no esclarecimento da dinâmica de sucessão na floresta 

(PEZZOPANE et al., 2003). Estudos sobre o efeito da luminosidade e da temperatura 

nos processos fotossintéticos têm sido efetuados em matas nativas objetivando-se 

entender a dinâmica de clareiras, e assim, contribuir para o aprimoramento de práticas 

silviculturais, para o uso, conservação e restauração de espécies sob reflorestamento 

em áreas degradadas ou em condições naturais (DIAS; MARENCO, 2007). 

As diferentes espécies arbóreas possuem taxas fotossintéticas distintas. De 

acordo com Larcher (2006), as médias das taxas fotossintéticas variam de 12 a 20 µmol 

m-2 s-1 para espécies tropicais pioneiras, de 10 a 16 µmol m-2 s-1 para tropicais 

climácicas, de 8 a 10 µmol m-2 s-1 para temperadas caducifólias e de 8 a 15 µmol m-2 s-1 

para coníferas. Maiores valores também foram registrados, como no trabalho realizado 
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por Tatagiba et al. (2007), em que a fotossíntese máxima foi de 24 µmol m-2 s-1 para 

clones de eucalipto na época chuvosa. Já em época com déficit hídrico a taxa máxima 

para E. globulus variou de 5 a 10 µmol m-2 s-1 (MACFARLANE et al., 2004), mostrando 

a influência da disponibilidade hídrica sobre a taxa fotossintética.  

 

2.1.1 Fotossíntese e genética de plantas 
 

O conhecimento da diversidade genética é importante tanto para estratégias de 

planejamento de clonagem como também para fornecer uma base científica para 

aprimorar o manejo de recursos genéticos em espécies arbóreas florestais (POLTRI et 

al., 2003). A variabilidade genética forma a base para mudanças fenotípicas dentro da 

seleção, seja ela natural ou artificial, através de programas de melhoramento (EMHART 

et al., 2007). Embora a fotossíntese venha sendo pesquisada intensamente no último 

século, os estudos relacionando a produção fotossintética ao melhoramento genético 

florestal são mais recentes no Brasil (INOUE; MARTINS, 2006). 

As diferenças genéticas em relação à fotossíntese são consideráveis, pois a 

eficiência com que a energia radiante é convertida em formas químicas depende das 

propriedades anatômicas das folhas (LANDSBERG, 1986), como eficiência e 

quantidade de enzimas de carboxilação, e facilidade com que o ar pode se difundir nos 

espaços intercelulares (forma e distribuição do aparato estomático) (LARCHER, 2006). 

Características que afetam a assimilação e o uso de recursos tais como carbono, água, 

e nutrientes influenciam diretamente no crescimento da planta (ACKERLY et al., 2000), 

e são importantes aspectos a serem considerados no processo de seleção do material 

genético. Marshall et al. (2001) concluíram que as diferenças genotípicas em relação às 

respostas fotossintéticas à temperatura são aspectos chaves das bases fisiológicas que 

explicam as diferenças no crescimento. 

A capacidade de um indivíduo produzir e manter uma grande área foliar é um 

outro fator genético que influencia nos parâmetros fisiológicos, e que pode interferir no 

desempenho em campo (INOUE; RIBEIRO, 1988). Em folhas com uma área foliar 

específica (AFE - área foliar projetada por unidade de massa foliar) baixa, 

proporcionalmente mais nitrogênio pode ser alocado a componentes não 
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fotossintéticos, deixando menos nitrogênio disponível para os processos relacionados à 

fotossíntese (MARENCO et al., 2005).  

No entanto, a adaptação genética ao déficit hídrico, pode nem sempre estar 

associada diretamente à fotossíntese ou à condutância estomática. Assim, Ngugi et al. 

(2004) concluíram que o menor crescimento em altura e diâmetro de E. argophloia com 

relação a E. cloeziana foi devido a uma maior quantidade de biomassa alocada abaixo 

do solo. 

 

2.1.2 Fotossíntese e nutrição 
 

Os nutrientes influenciam a fotossíntese de plantas em diversos aspectos. Por 

exemplo, o magnésio é um constituinte chave da clorofila. Sua deficiência em árvores 

causa reduções nas taxas fotossintéticas e na distribuição de carboidratos (SUN; 

PAYN, 1999). Relações entre fósforo e fotossíntese geralmente são encontradas 

(BRAHIM et al., 1999; WARREN; ADAMS, 2002), pois deficiências de fósforo afetam a 

fotossíntese através da diminuição do tilacóide e de processos do estroma (LOUSTAU 

et al., 1999). 

O nitrogênio (N) é o nutriente mineral que as plantas requerem em maiores 

quantidades, e que com maior freqüência limita o crescimento tanto em sistemas 

agrícolas como em sistemas silviculturais. Uma vez que o nitrogênio freqüentemente 

limita o crescimento e a maior parte do nitrogênio foliar é investida em componentes 

fotossintéticos, entender a relação fotossíntese-nitrogênio é fundamental (CHAPIN et 

al., 1987). Vários estudos mostram que existe uma relação positiva entre fotossíntese e 

N foliar (NIINEMETS et al., 2006; WARREN; ADAMS, 2001).  Este resultado possui 

uma importante implicação em modelos que têm como base a quantidade de N foliar 

(NIINEMETS et al., 2006).  

O conteúdo de nitrogênio foliar não só é fortemente relacionado com a 

capacidade fotossintética, como também com outras características relacionadas à 

fotossíntese, como a capacidade de carboxilação e a taxa de transporte de elétrons 

(HIKOSAKA, 2004). No trabalho realizado por Grassi et al. (2002), os autores concluem 

que o N é um grande determinante da capacidade fotossintética em E. grandis. Isto 
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pode ser explicado devido ao fato de aproximadamente 50% do N fotossintético ser 

utilizado para constituir a enzima Rubisco, que é a enzima mais abundante e importante 

da fotossíntese (EVANS, 1989; ONODA et al., 2004). Warren et al. (2000) concluíram 

que das espécies arbóreas até então estudadas, os Eucalyptus alocam 

comparativamente uma grande proporção de N para a Rubisco. 

Muitos autores têm proposto que a fotossíntese da copa é maximizada quando 

as folhas de sol (recebendo maior densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente 

ativos, PPFD em inglês) possuem uma maior quantidade de N por unidade de área 

projetada (FIELD, 1983; HIROSE; WERGER, 1987a, 1987b; WARREN; ADAMS, 2001; 

ROBINSON et al., 2001).  

 

2.1.3 Fotossíntese e ambiente  
 

As taxas fotossintéticas dependem de inúmeras variáveis ambientais, como 

radiação, temperatura, umidade e concentração de CO2. A resposta fotossintética à 

temperatura constitui uma importante parte dos modelos processuais (MEDLYN et al., 

2002). Sob altas temperaturas, a solubilidade do O2 é maior que a do CO2, portanto a 

fotorrespiração é estimulada e a fotossíntese é inibida (RENNENBERG et al., 2006). 

Além disso, altas temperaturas aumentam as taxas de transpiração, o que pode 

ocasionar o fechamento dos estômatos, diminuindo assim, a quantidade de CO2 

assimilada pelas plantas. 

Reduções na quantidade de energia radiante com o aumento da profundidade da 

copa é a maior restrição à fotossíntese nas folhas situadas na base e no interior 

(NIINEMETS et al., 2004; O’GRADY et al., 2008). Tipicamente, a capacidade 

fotossintética aumenta de duas a quatro vezes da base para o topo da copa 

(NIINEMETS, 2007). 

A quantidade de luz absorvida pela copa é uma variável importante para os 

processos da planta como a fotossíntese (NOUVELLON, 2000). Ao longo de uma gama 

de espécies, a aclimatação a ambientes que possuem baixa intensidade luminosa é 

caracterizada pelo aumento da alocação de nitrogênio orgânico foliar a proteínas 

pigmentares, assim como pelo aumento da AFE (EVANS; POORTER, 2001). A luz 
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também pode influenciar na condutância estomática da planta, o que acarretará em 

diferentes potenciais fotossintéticos. No trabalho realizado por Will e Teskey (1999), 

houve uma relação positiva entre condutância e PPFD em Pinus taeda, e o efeito da luz 

sobre a condutância diminuiu com o aumento de PPFD. Niinemets et al. (2007) também 

demonstrou o efeito positivo da luz na condutância de difusão dentro da folha. Devido 

ao sombreamento, folhas tiveram suas taxas fotossintéticas e condutâncias reduzidas 

(PEPIN et al., 2002).  

Estudos recentes sobre as variações fotossintéticas em relação ao aumento da 

concentração de CO2 demonstram uma ampla variação de respostas, entretanto, em 

média um aumento de 30% - 55% é comumente observado (por exemplo, BERNACCHI 

et al., 2003). A resposta a curto prazo pode ser amplamente atribuída à estimulação da 

Rubisco. Esta enzima é limitada sob condições atmosféricas, mas um aumento na 

concentração de CO2 favorece a carboxilação e inibe a oxigenação, portanto reduzindo 

a fotorrespiração e aumentando a fotossíntese (SHARKEY, 1988; LONG, 1991). 

Déficits hídricos, tanto do solo quanto do ar, são os fatores mais importantes que 

limitam a fotossíntese e o crescimento, embora a alta luminosidade e alta temperatura 

também contribuam para a redução da aquisição de carbono (FARIA et al., 1998). Sob 

condições de temperaturas mais elevadas, os sistemas limitados pela disponibilidade 

de água possuem a tendência de usar a água disponível mais rapidamente, portanto 

limitando o crescimento (KIRSCHBAUM, 2000). Espécies semi-decíduas mostraram 

uma queda de 25 - 75% na fotossíntese entre a estação úmida e a estação seca 

(EAMUS et al., 1999). A baixa taxa de fotossíntese pode também ser devida à falta de 

água para o transporte de minerais (GONÇALVES, 1982). No trabalho conduzido por 

TATAGIBA et al. (2007), devido a um excedente hídrico no solo, maiores valores de 

fotossíntese e condutância estomática foram encontrados na época chuvosa para dois 

clones de Eucalyptus. 

 

2.1.4 Fotossíntese e idade 
 

A produtividade da floresta aumenta após o início da rotação, atinge um pico 

próximo ao período em que a área foliar é máxima, e então diminui substancialmente 
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(BINKLEY et al., 2002), mas as razões para este declínio ainda não estão 

completamente esclarecidas (RYAN et al., 2006; VANDERKLEIN, 2007).  

Vários esforços têm sido realizados no intuito de explicar o porquê da queda de 

produtividade com a idade. Yoda et al. (1965) desenvolveram a hipótese da respiração, 

afirmando que esta aumenta com o tamanho da árvore devido ao fato da parte viva 

(câmbio e parênquimas) respirar. Mais tarde esta hipótese foi refutada por Ryan e 

Waring (1992). Outra justificativa para a redução do crescimento com a idade foi dada 

por Gower (1996), propondo que a disponibilidade de nutrientes diminui à medida que o 

povoamento envelhece, aumentando a alocação de fotossintetizados para a raiz. 

Posteriormente trabalhos foram realizados mostrando que esta hipótese não servia 

como uma explicação geral para os padrões de crescimento em altura (YODER et al., 

1994). Outras hipóteses foram formuladas (DAY et al., 2001), mas a mais recente sobre 

a queda da produtividade com a idade foi desenvolvida por Ryan e Yoder (1997), 

denominada hipótese da limitação hidráulica. 

À medida que as árvores vão ficando mais velhas, suas propriedades hidráulicas 

mudam, e ao mesmo tempo, a quantidade de radiação interceptada pelas copas varia 

substancialmente, comparada com a de outra vegetação ou superfície do solo (IRVINE 

et al., 2004). Com o aumento do tamanho da árvore, a água e os nutrientes devem ser 

transportados ao longo de distâncias cada vez maiores entre a raiz e o ápice (DAY et 

al., 2002). O suprimento de água para as folhas do ápice se torna restringido pela 

gravidade e pela condutância hidráulica. Estas restrições requerem um maior 

fechamento estomático para manter um potencial hídrico mínimo que evite a cavitação 

do xilema (HUBBARD et al., 2001), acarretando em diminuições nas trocas gasosas a 

um ponto em que um balanço de carbono positivo não pode ser atingido (BURGESS; 

DAWSON, 2007). Mas em alguns trabalhos a hipótese da limitação hidráulica falhou em 

explicar a redução do crescimento (BARNARD; RYAN, 2003; RYAN et al., 2004), e o 

mecanismo responsável por este fato não foi identificado.   

Resumindo os resultados de mais de uma década de pesquisa, Ryan et al. 

(2006) sugere que não há um mecanismo universal para explicar o declínio da 

produtividade com o aumento da altura da árvore, mas vários componentes podem 

estar envolvidos juntos. 
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2.2 Trocas gasosas 
  

2.2.1 Condutância estomática  
 

Entender as influências do ambiente sobre a condutância estomática (gs) tem 

sido foco central das pesquisas fisiológicas de plantas há décadas, devido à relação 

entre gs e aquisição de carbono e, portanto, crescimento da planta (ADDINGTON et al., 

2004).  

O CO2 que será utilizado na fotossíntese entra na folha por difusão, e por esta 

mesma via, ocorre perda de água no sentido da superfície interna hidratada da folha 

para a atmosfera (MACHADO; LAGÔA, 1994). Como a planta pode se expor a uma 

atmosfera seca, ela precisa se proteger contra a desidratação (CUNNINGHAM, 2004), 

portanto o crescimento e desenvolvimento de árvores em sítios onde ocorrem períodos 

de estresse hídrico dependem da habilidade do estômato em controlar a perda de água 

enquanto mantém o crescimento (LIMA et al., 2003). As diferentes estratégias de 

resposta à seca podem contribuir em grande parte para explicar as diferenças em 

produtividade, habilidade de competição, e padrões de distribuição de diferentes 

espécies (TRETIACH, 1993; DAMESIN et al., 1998; MEDIAVILLA; ESCUDERO, 2004). 

Soares e Almeida (2001) verificaram que o eucalipto exerce controle estomático 

eficiente sobre a transpiração durante a estação seca. Já a falta de um controle 

significativo da condutância estomática foi observada para seringueira, um dos fatores 

que ajudaria a justificar a queda acentuada de sua produção no período seco 

(CONFORTO et al., 2005). 

A restrição da perda de água através do fechamento dos estômatos e aumento 

da aquisição de água através do sistema radicular são mecanismos importantes para 

manter uma turgescência positiva, o crescimento e a sobrevivência das plantas (NGUGI 

et al., 2004). Assim, a condutância estomática representa uma variável de estado chave 

para predizer o uso da água e a fotossíntese líquida e, portanto, a eficiência de uso da 

radiação e da produtividade primária líquida (KATUL et al., 2000; MACFARLANE et al., 

2004), e sua parametrização é essencial na simulação da produtividade de plantações e 

da eficiência do uso da água em ecossistemas de produção (YU et al., 2004). 
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Uma das variáveis ambientais mais importantes à qual o estômato responde é o 

déficit de pressão de vapor (DPV). A resposta da condutância estomática em relação ao 

DPV é um importante fator em relação à quantidade de água utilizada pelo eucalipto 

(LEUNING et al., 1991; MIELKE et al., 1999). De acordo com o estudo realizado por 

Shirke e Pathre (2004), há um declínio relevante na condutância e portanto na 

fotossíntese líquida sob altos valores de DPV. Pathre et al. (1998) concluíram que o 

DPV foi o fator que mais causou estresse ao meio dia na fotossíntese líquida e na 

condutância estomática.  

Embora o fechamento estomático seja uma resposta comum ao estresse hídrico 

e a altos valores de déficit de pressão de vapor (DPV), diferentes espécies podem exibir 

distintos níveis de sensibilidade e taxas de resposta (MEDIAVILLA; ESCUDERO, 2004). 

A magnitude da redução de gs com o DPV reflete a sensibilidade de resposta das 

espécies (OREN et al., 1999). De acordo com o trabalho realizado por Tatagiba et al. 

(2007), dois clones de eucalipto alcançaram distintos valores de condutância 

estomática, e ambos tiveram suas condutâncias reduzidas na época seca, 

demonstrando que o eucalipto exerce controle estomático eficiente em condições de 

limitado suprimento hídrico no solo. Esse declínio da condutância estomática com a 

diminuição da quantidade de água disponível no solo também é verificado no trabalho 

conduzido por Lima et al. (2003) para Eucalyptus phaeotrica, e esta queda é linear. 

Procedências de E. cloeziana fecharam seus estômatos ao meio-dia, demonstrando 

sua capacidade em controlar efetivamente a perda de água quando a demanda 

evaporativa é maior (NGUGI et al., 2004).  

Embora reduções nos valores de condutância estomática em relação ao 

aumento do DPV tenham sido demonstradas para diversas espécies, não é sempre que 

elas ocorrem. Mesmo durante períodos de altos valores de déficit de pressão de vapor 

(>3 kPa), E. argophloia manteve uma alta condutância estomática (NGUGI et al., 2004). 

Há também outros trabalhos que não demonstram relação entre condutância e DPV 

(RAWSON et al., 1977; INOUE et al., 1989), os quais devem estar associados ao 

sistema radicular das plantas, e seu acesso à agua. 
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2.2.2 Transpiração  
 

A transpiração (E) é um fenômeno influenciado pelas condições do ambiente, 

principalmente a temperatura e o déficit de pressão de vapor (DPV) (INOUE; RIBEIRO, 

1988). Em espécies de savana na Austrália, por exemplo, as taxas de transpiração 

aumentaram significativamente conforme o DPV aumentou durante a estação úmida, 

iniciando com 2 mmol m-2 s-1 e atingindo valores de 8 a 9 mmol m-2 s-1 sob um DPV de 

aproximadamente 3 kPa (EAMUS et al., 2001). Já na estação seca, reduções na 

condutância estomática sob altos valores de DPV beneficiaram a planta pela diminuição 

das taxas de transpiração, o que mantém maiores potenciais hídricos e evita a 

cavitação do xilema (BUNCE, 2006; DAVID et al., 1997). Mielke et al. (1999) concluiu 

que em clones de Eucalyptus a transpiração é fortemente influenciada pelo DPV e é 

controlada principalmente pela condutância estomática. Em quatro das cinco espécies 

estudadas por Franco e Lüttge (2002) houve uma alta relação linear entre a aquisição 

de CO2 e as taxas de transpiração. O mesmo padrão de resposta também foi 

encontrado em clones de Eucalyptus, em que os que apresentaram alto potencial 

fotossintético também alcançaram as maiores taxas de transpiração (INOUE; RIBEIRO, 

1988). 

A diferença de pressão de vapor entre a folha e o ar é a força que guia a 

transpiração e mudanças na condutância estomática regulam a perda de água, portanto 

ajustam a transpiração a níveis compatíveis com o suprimento de água (FRANCO; 

LÜTTGE, 2002). Os estômatos são o sítio primário de perda de água em plantas, 

conseqüentemente, um controle estomático é importante para evitar um stress hídrico 

sob condições de déficit hídrico do solo ou do ar (CUNNINGHAM, 2004). A fotossíntese, 

na maioria das espécies, se torna irreversivelmente comprometida quando o conteúdo 

relativo de água na folha diminui para aproximadamente 70% (LAWLOR; CORNIC, 

2002). Em contrapartida, controles instantâneos da transpiração pelo estômato 

geralmente representam um impedimento adicional para a produtividade da floresta 

(GUCCI et al., 1996), devido à diminuição da captura de CO2. 
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2.2.3 Déficit de pressão de vapor  
 

O Déficit de Pressão de Vapor (DPV) é um dos principais fatores que influenciam 

a fotossíntese. Na maioria das espécies, um aumento no DPV ao redor da folha ou da 

planta resulta no fechamento do estômato (GUEHL; AUSSENAC, 1987), em condições 

tanto controladas quanto naturais (SHIRKE; PATHRE, 2004).  

A modulação da condutância estomática pelo DPV do ar é particularmente 

importante para que as plantas possam evitar uma perda excessiva de água em 

condições de alta demanda evaporativa da atmosfera (MIELKE, 1997). Reduções na 

condutância estomática sob altos valores de DPV têm sido observadas para diferentes 

espécies (GUEHL; AUSSENAC, 1987; KALLARACKAL; SOMEN, 1996; MORECROFT; 

ROBERTS, 1999; MACFARLANE, 2004), e na maioria dos casos permanece baixa no 

restante do dia.  

Quanto maior o DPV, maior a tendência da planta perder água. No ar com 

umidade relativa alta, o gradiente de difusão que move a perda de água é 

aproximadamente 50 vezes maior do que o gradiente que promove a absorção de CO2 

(TAIZ; ZEIGER, 2004), daí a importância do controle estomático para evitar altas taxas 

de transpiração. Portanto, o DPV é uma variável que impulsiona a transpiração e altos 

valores ao longo do dia causam o fechamento estomático e reduzem o crescimento 

(ALMEIDA, 2003). 

De acordo com os resultados obtidos por Ngugi et al. (2004), o déficit de pressão 

de vapor foi o principal fator responsável pela diminuição das trocas gasosas em 

procedências de Eucalyptus cloeziana no período do verão. Quando o DPV aumentou 

de 0,8 para 1,5 kPa, a fotossíntese diminuiu de 45 a 50% em todos os níveis de 

luminosidade utilizados (ZHANG et al., 1996). Adicionalmente, resultados do trabalho 

efetuado por Catovsky et al. (2002), demonstraram que mesmo mudanças 

relativamente pequenas no DPV produziram proporcionalmente grandes mudanças na 

fotossíntese; por exemplo, uma mudança de 20% no DPV provocou uma queda de 20 a 

30% na fotossíntese.  
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2.3 Modelo de Farquhar e curvas A/Ci

 

A fotossíntese depende, entre outras coisas, da temperatura, da concentração de 

CO2 no sítio de carboxilação, da radiação absorvida, e das características bioquímicas 

(DE PURY; FARQUHAR, 1997). Farquhar et al. (1980) estabeleceram um modelo de 

fotossíntese baseado nas características bioquímicas que influenciam as trocas 

gasosas em plantas, e inclui a atividade da Ribulose-1,5-Bifosfato carboxilase-

oxigenase (Vcmax), a taxa de regeneração da Ribulose 1,5-Bifosfato via transporte de 

elétrons (Jmax) e a taxa de utilização da triose fosfato (VTPU). Assim, em condições 

naturais, mesmo sob alta disponibilidade de luz, as taxas fotossintéticas tendem a 

diminuir devido a um decréscimo nas taxas das reações bioquímicas (MIYAZAWA; 

KIKUZAWA, 2006). 

Sob concentrações de CO2 baixas a intermediárias, a fotossíntese é limitada pela 

capacidade de carboxilação da Rubisco, e sob concentrações altas, a fotossíntese é 

limitada pela capacidade do Ciclo de Calvin de regenerar a molécula aceptora Ribulose 

– 1,5 – bifosfato, que depende da taxa de transporte de elétrons (TAIZ; ZEIGER, 2004). 

Grassi et al. (2002) mediram em mudas de E. grandis valores de Vcmax e Jmax de 78 

umol m-2 s-1 e 114 umol m-2 s-1, respectivamente. Valores similares foram estimados 

para espécies folhosas de clima temperado (WULLSCHLEGER, 1993). 

Uma terceira fase ocorre quando as reações do cloroplasto possuem uma 

capacidade maior do que a capacidade da folha em usar os produtos do cloroplasto, 

primeiramente, mas não exclusivamente, a triose fosfato. Esta terceira fase é 

denominada utilização da triose fosfato (VTPU) (SHARKEY et al., 2007). 

Relações entre os parâmetros Vcmax e Jmax geralmente são encontradas, 

indicando que espécies C3 mantêm uma relação entre a carboxilação e o transporte de 

elétrons (WULLSCHLEGER, 1993; WOHLFAHRT et al., 1999; MANTER; KERRIGAN; 

2004). Esta relação é comumente vista como uma evidência de que a alocação de 

nitrogênio entre a carboxilação (Rubisco + outras enzimas do ciclo de Calvin) e 

absorção de luz (clorofila + complexos pigmento-proteína) é bioquimicamente 

controlada (WARREN; ADAMS, 2001). 



 24

Devido ao fato destes três parâmetros causarem respostas distintas em relação 

ao CO2, relacionar a fotossíntese (A) com a concentração de CO2 no mesofilo foliar (Ci) 

(curva A/Ci) permite determinar as capacidades bioquímicas com relação à fotossíntese 

e ver quanto os fatores internos e externos afetam os componentes da fotossíntese 

(SHARKEY et al., 2007). Uma vantagem da curva A/Ci é que a limitação estomática da 

fotossíntese pode ser distinguida das limitações do mesofilo. 

O modelo utilizado para calcular estes três parâmetros é o de Farquhar et al. 

(1980), modificado por Von Caemmerer e Farquhar (1981), Sharkey (1985), e Harley et 

al. (1992). Estes autores reconhecem que a curva A/Ci consiste de 3 fases (Fig. 1), 

representadas abaixo: 
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Figura 1 - Curva característica relacionando a taxa de assimilação de CO2 (A, em µmol CO2 m-2 s-1) e a 
concentração de CO2 no mesofilo foliar (Ci, em µmol mol-1). As fases 1, 2 e 3 correspondem à 
taxa máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax), taxa máxima de transporte de elétrons para a 
regeneração da Ribulose (Jmax) e utilização da triose fosfato para formação de amido e 
sacarose (VTPU), respectivamente 

 
 

O modelo pode ser utilizado para fornecer estimativas de Vcmax, Jmax e VTPU. No 

cálculo destes parâmetros, a eq. (1) é utilizada para expressar a relação entre a 

fotossíntese e a concentração interna de CO2.  
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Esta é baseada no conceito de que um mínimo de qualquer um dos três fatores 

limita a assimilação de CO2. Portanto:  

 

            A
O

Ci

= −
⎛
⎝
⎜

⎞
⎠
⎟ ×1

0 5.
τ

min(Wc, Wj,Wp) -  R day                                        (1) 

 

Onde: 

A: taxa de assimilação de CO2 (µmol m-2 s-1) 

Wc: taxa de carboxilação da Rubisco (µmol m-2 s-1) 

Wj: taxa de transporte de elétrons (µmol m-2 s-1) 

Wp: utilização da triose fosfato (µmol m-2 s-1) 

Rday: taxa de respiração (µmol m-2 s-1) 

Rday se refere à liberação de CO2 na luz através de processos que não sejam a 

fotorrespiração (BROOKS; FARQUHAR, 1985), e pode ser estimada usando as 

equações de modelagem abaixo ou através de procedimentos experimentais 

(PARSONS et al., 1997). 

Quando a taxa de carboxilação é limitada apenas pela atividade da Rubisco, a 

carboxilação pode ser descrita pela eq. (2):  

 

                       
[ ]

Wc
Vc Ci

Ci Kc O Ko
=

+ +
max .
( /1 )

                                                    (2) 

 

Onde: 

Wc: taxa de carboxilação da Rubisco (µmol m-2 s-1) 

Vcmax: taxa máxima de carboxilação da Rubisco (µmol m-2 s-1) 

Ci: concentração de CO2 no mesofilo foliar (µbar) 

 Kc: constante de Michaelis-Menten da Rubisco para o CO2 (µbar) 

 Ko: constante de Michaelis-Menten da Rubisco para o O2 (mbar) 
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O: concentração de oxigênio no estroma (mbar) 

A condição para esta limitação pode ser imposta por baixos valores de Ci (<20 

Pa) e alta radiação (>1500 µmol de fótons m-2 s-1).  

Quando o transporte de elétrons limita a fotossíntese, a taxa de carboxilação 

pode ser expressa pela eq. (3): 

 

                                                    
)/(4

.
τOC

CJ
W

i

i
j +
=                                                         (3) 

 
Onde: 

Wj: taxa de transporte de elétrons (µmol m-2 s-1) 

J: taxa potencial de transporte de elétrons (µmol m-2 s-1) 

Ci: concentração de CO2 no mesofilo foliar (µbar) 

O: concentração de oxigênio no estroma (mbar) 

τ : ponto de compensação do CO2 (µbar) 

 

O fator 4 significa que são necessários 4 elétrons para gerar suficiente ATP e 

NADPH para regenerar a Ribulose (FARQUHAR; VON CAEMMERER, 1982). J, a taxa 

potencial de transporte de elétrons, é calculada utilizando-se a eq. (4) (HARLEY et al., 

1992): 
 

                           2

max

)(1
J

IIJ +÷=                                                      (4) 

 

Onde: 

J: taxa potencial de transporte de elétrons (µmol m-2 s-1) 

I: radiação (µmol de fótons m-2 s-1) 

Jmax: taxa máxima de transporte de elétrons (µmol m-2 s-1) 
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A carboxilação limitada pela regeneração de P inorgânico pode ser descrita pela 

eq. (5): 

                      W TPU Vo O
Cp

i

= +
× ×

×
3 05( ) .

τ
                                                  (5) 

Onde: 

Wp: carboxilação limitada pelo P inorgânico (µmol m-2 s-1) 

TPU: utilização da triose fosfato (µmol m-2 s-1) 

V0: velocidade de oxigenação da Rubisco (µmol m-2 s-1) 

O: concentração de oxigênio no estroma (mbar) 

Ci: concentração de CO2 no mesofilo foliar (µbar) 

τ : ponto de compensação do CO2 (µbar) 

Utilizando-se o modelo de Farquhar et al. (1980), baseado nestas equações, 

válidas informações da limitação bioquímica da fotossíntese podem ser obtidas através 

da aplicação do modelo à curva A/Ci obtida experimentalmente. 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 
 

3.1 Área experimental e delineamento 
 

O presente trabalho utiliza um ensaio da Rede Experimental criada em 2001, 

denominada BEPP (Brasil Eucalyptus Produtividade Potencial), que é um projeto de 

pesquisa cooperativa entre 2 universidades (ESALQ/USP e Colorado State University), 

7 empresas florestais (Aracruz, Bahia Sul Celulose, Cenibra, Copener Florestal, 

International Paper, VCP e Veracel), e a Rocky Mountain Research Station do USDA 

(United States Department of Agriculture) (STAPE et al., 2007). 

O projeto BEPP visa abordar os conceitos ecofisiológicos associados ao 

crescimento florestal. Para tanto, definiram-se tópicos básicos de pesquisa e um 

delineamento experimental único que foi implantado em várias localidades brasileiras 

que constituiu uma rede experimental com ampla variabilidade genética, ambiental e de 

manejo, fortalecendo a caracterização e interpretação das variáveis ecofisiológicas. 

O presente trabalho reuniu os 7 clones do projeto BEPP em um único local, 

situado na Fazenda Areão, pertencente à ESALQ/USP, no município de Piracicaba – 

SP (22º 42’ 30” S e 47º 38’ 00” W). O solo da área experimental é um Latossolo 

vermelho-escuro álico (LEa), relevo suave ondulado com altitude de 546 m. 

 Segundo Köppen, o clima local é classificado como Cwa, ou seja, tropical úmido, 

com três meses mais secos (junho, julho e agosto). A temperatura média do mês mais 

quente ultrapassa 22°C e a do mês mais frio não é inferior a 16°C, com média anual de 

21,1°C. A precipitação média anual é de 1.253 mm, com ventos que atingem uma 

velocidade média de 2,2 m/s, e umidade relativa do ar média de 74% (COLTRI, 2006). 

Foram plantados, em janeiro de 2004, os sete clones de Eucalyptus de alta 

produtividade, selecionados pelas empresas florestais participantes do projeto BEPP: 

Aracruz (Aracruz, ES), Suzano Bahia Sul (Teixeira de Freitas, BA), Cenibra (Ipatinga, 

MG), Copener (Alagoinhas, BA), International Paper do Brasil (Mogi-Guaçu, SP), 

Votorantim Celulose e Papel (Luis Antônio, SP) e Veracel (Eunápolis, BA) (Tabela 1).  
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Tabela 1 - Empresa florestal, identificação do clone de Eucalyptus spp, e mnemônico utilizado no 
presente estudo para cada clone 

Empresa Identificação Mnemônico

Aracruz 3918 A

Bahia Sul 10 B

Copener 321 C

Veracel 43 E

I.Paper H013 I

Cenibra 57 N

VCP C041 V

 
 
 

Estes clones são clones comerciais das empresas, e suas produtividades médias 

nas regiões de origem estão entre 45 e 70 m³ ha-1 ano-1 (STAPE et al., 2007). 

O delineamento utilizado no plantio foi o de blocos ao acaso, com 4 repetições. 

As parcelas constituem-se de 49 plantas (7 linhas x 7 plantas) no espaçamento de 3 m 

x 2,7 m.  O sítio utilizado fora previamente plantado com culturas de milho e soja 

(rotação), possuindo portando fertilização residual. A adubação feita para o plantio da 

floresta e modos de aplicação estão descritos na Tabela 2. 

 
Tabela 2 – Tipo, fórmula, dose e data da adubação do ensaio com Eucalyptus utilizado no trabalho 

Adubação Fórmula Aplicação Data

- - kg ha-1 g planta-1 - meses

Base 06:30:06 222 180 Cova 0

Cobertura 1 20:00:20 150 120 Coroa 3

Corretivo Calcáreo 2000 1620 Área Total 6

Cobertura 2 20:00:20 150 120 Coroa 6

Dose
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3.2 Balanço hídrico  

  

O balanço hídrico foi estimado pelo método de Thornthwaite; Mather (1955), com 

base em Rolim et al. (1998), sendo utilizados dados climáticos da estação 

meteorológica da ESALQ/USP no período. 

O valor da capacidade de água disponível no solo considerado para o 

experimento foi de 200 mm, com base nos dados da Reunião de Classificação, 

Correlação de Solos e interpretação de Aptidão Agrícola (1988). Os valores 

considerados no estudo estão apresentados na Tabela 3. 

 
Tabela 3 – Teor de argila (%) e capacidade de água disponível no solo (mm) 

                           Argila (%)                                                  CAD (mm) 
______________________________________________________________________ 

                              ≤ 15                                                              100 

                            16 a 35                                                           150 

                              > 35                                                              200 
______________________________________________________________________ 
 

Foram realizadas análises de solo nos locais de estudo de cada clone. Para 

compor a amostra, sub-amostras foram retiradas na linha, na transição e na entre-linha 

das árvores utilizadas no estudo, em duas profundidades (0 – 20 cm e 20 – 40 cm).  

As análises físicas e químicas foram realizadas no Laboratório de Ecologia 

Aplicada da ESALQ/USP, utilizando os métodos padrões de análise recomendados pelo 

IAC. 

 

 3.3 Medições dendrométricas  

 

 Foram realizadas medições de altura total ou diâmetro à altura do peito (DAP, a 

1,30 m) nas parcelas do experimento usadas no estudo, no início e final das 

campanhas de medição das variáveis ecofisiológicas, que ocorreram, em média, aos 16 

meses (primeira campanha, medição de altura) e 36 meses (segunda campanha, 

medição de diâmetro). Com base nas médias destes valores, selecionaram-se as 
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árvores utilizadas para as mensurações fisiológicas, localizadas no bloco 1 (clone I), 

bloco 2 (clone B), bloco 3 (clones E e V), e bloco 4 (clones A, C e N). 

 Equações de biomassa, por clone, fornecidas pelas empresas com base em 

amostras destrutivas, foram utilizadas para estimar a biomassa das árvores medidas, 

no início e final de cada campanha, estimando-se também o ganho em biomassa no 

período, por árvore. A Tabela 4 contém os valores dos parâmetros utilizados para 

estimativa da biomassa nas campanhas. 

 
Tabela 4 – Valores dos parâmetros a e b, aos 16 e 36 meses, por clone, para determinar a biomassa das 

árvores. Aos 16 meses (B=a.Hb) e aos 36 meses (B=a.DAPb), sendo B biomassa do tronco 
em kg, H altura total em m, e DAP em cm 

a b a b

A 0,007 3,018 0,024 2,978

B 0,015 2,931 0,042 2,808

C 0,015 2,931 0,09 2,532

E 0,017 2,752 0,027 2,929

I 0,02 2,678 0,023 2,974

N 0,022 2,637 0,012 3,171

V 0,054 2,272 0,017 3,084

16 meses 36 meses
Clone

 
 

3.4 Fotossíntese máxima, nitrogênio foliar e área foliar específica 

 

A determinação das variáveis ecofisiológicas de cada clone exigiu o 

estabelecimento de uma metodologia experimental que se preocupasse com a 

variabilidade existente dentro da árvore, e horário de medição, face à sensibilidade da 

fotossíntese às condições ambientais.  

As medições de fotossíntese, condutância estomática e transpiração foram feitas 

concomitantemente, utilizando-se o aparelho Li-Cor 6400 (Li-Cor Biosciences, Inc., 
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Lincoln, NE). Durante as medições, estabeleceu-se uma concentração de CO2 igual a 

400 µmol mol-1, foi mantida uma umidade relativa alta dentro da câmara (acima de 

50%), e estabeleceu-se uma quantidade de luz de 1500 µmol de fótons m-2 s-1, gerada 

pelo próprio aparelho. 

Assim, amostrou-se 1 parcela por clone, dada a uniformidade das parcelas, e de 

3 árvores por parcela, em 2 posições superiores da copa (ditas 2 e 3) de cada árvore 

(Figura 2A), com 2 galhos em cada posição e 2 folhas por galho, totalizando 24 

medições por clone. 

Para possibilitar o acesso à copa das árvores, sete torres (andaimes) foram 

montadas, uma para cada clone, situadas na entrelinha para permitir o alcance das três 

árvores a serem medidas em cada parcela (Figura 2B).  

As folhas das posições 2 e 3 foram escolhidas por serem as que apresentam 

maior capacidade fotossintética da planta, e as grandes responsáveis pelo crescimento 

da árvore. Deve-se ressaltar que as medidas sempre foram efetuadas em dias de pleno 

sol, em folhas maduras e saudáveis.  

Entre maio de 2005 e fevereiro de 2007 foram realizadas 2 campanhas para 

coleta de dados, sendo cada campanha composta de um dia amostral para cada clone. 

As datas da primeira campanha foram: 18 (clone E), 19 (clone I), 20 (clone C) e 27 

(clone V) de Maio; 2 (clone A), 3 (clone N) e 20 (clone B) de Junho de 2005; e as datas 

da segunda campanha foram: 28 de Outubro (clone B); 9 de Novembro (clone A) de 

2006; 25 (clone V) e 31 (clone E) de Janeiro; 1 (clone I), 3 (clone C) e 7 (clone N) de 

Fevereiro de 2007. Assim, na primeira campanha as árvores possuíam uma idade 

média de 16 meses, enquanto na segunda campanha a idade média foi de 36 meses. 

Em março de 2006 houve uma forte tempestade na região danificando várias árvores 

do ensaio, impossibilitando a análise do ensaio a nível de parcela. No entanto, as 

avaliações por árvore puderam ser continuadas, pela localização de áreas sem efeito 

do vento. 

As medições de fotossíntese máxima (Amax) foram feitas realizadas entre 8 e 10 

horas da manhã, para garantir menores valores de DPV e máxima abertura estomática, 

e eram feitas alternando-se as árvores a cada galho para garantir menor variação no 

horário de medição entre as posições da árvore. 
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Ao final do dia as folhas foram coletadas para posterior cálculo da área foliar 

específica (AFE, em m² kg-1) e análise de nitrogênio.  A AFE foi calculada com base no 

quociente entre a área da folha (medida pelo LI-3000 - Li-Cor Biosciences, Inc., Lincoln, 

NE) e o peso da matéria seca da folha (obtido após 72 horas em estufa a 70°C). Após 

este processo, as folhas foram moídas em moinho fino tipo Willey, encaminhadas ao 

Laboratório de Ecologia Aplicada do Departamento de Ciências Florestais da 

ESALQ/USP para a determinação do nitrogênio por meio da digestão úmida/sulfúrica, 

pelo método de Kjeldahl (MALAVOLTA et al., 1989). 
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Figura 2 - Representação das posições 2, 3, 4 e 5 da copa aos 16 meses (A) e torre de andaime utilizada 
para acesso à copa dos clones aos 36 meses (B) 
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3.5 Resposta da fotossíntese, condutância estomática ao DPV e transpiração  

 

Após as medições para determinação da fotossíntese máxima (item 3.4), as 

medições com o Li-Cor 6400 continuavam sendo efetuadas somente nas folhas do 

primeiro galho da posição 2 de cada árvore, iniciando às 11 da manhã e finalizando às 

15 horas, totalizando mais 30 medições. Estas medições ao longo do dia possibilitaram 

capturar variações do DPV. 

Portanto, para o estudo do comportamento da fotossíntese (A), da condutância 

estomática (gs) em relação ao déficit de pressão de vapor (DPV) e da transpiração (E), 

foram utilizadas 54 medições no total.  

O déficit de pressão de vapor (DPV) foi calculado de acordo com a eq. (6) 

(BUCK, 1981): 

 

                                                DPV = es (folha) – es (ar)                                                                    (6)

 

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) 

 

 Esta equação indica que o DPV é a força que impulsiona o movimento da água 

de dentro da folha para o ambiente, um processo denominado transpiração (E). Quanto 

maior o DPV maior quantidade de água sai da folha. Se esta difusão aumenta acima de 

uma taxa que não pode ser suprida pela estrutura vascular da planta, a folha e a planta 

inteira podem entrar em uma situação de estresse hídrico. Portanto, os estômatos 

devem regular sua abertura para evitar a desidratação à medida que o DPV aumenta 

(STRECK, 2003).  
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A pressão de vapor de saturação da folha é calculada da seguinte forma pela eq. 

(7): 

                                           es (folha) = e Tfolha
Tfolha

⎟⎟
⎠

⎞
⎜⎜
⎝

⎛
+97,240
*502,17

.61365,0                                (7) 

Onde: 

es(folha): pressão de vapor de saturação à temperatura da folha (kPa) 

Tfolha = temperatura da folha (°C) 

 

A pressão real de vapor de água é calculada pela eq. (8): 

 

                                            es (ar) = 
100
UR e Tar

Tar
⎟⎟
⎠

⎞
⎜⎜
⎝

⎛
+97,240
*502,17

.61365,0                                        (8) 

 

Onde: 

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

UR = umidade relativa do ar  

Tar = temperatura do ar (°C) 

 

 Os valores da temperatura e umidade relativa do ar nos dias e horários das 

campanhas foram obtidos na Estação Meteorológica automatizada da ESALQ/USP, 

localizada no campus da Universidade, em Piracicaba. 

 Assim, a transpiração (E) foi então calculada através do DPV estimado e da 

condutância estomática, como demonstrado pela eq. (9): 

 

                                                         
p

DPVgE s=                                                            (9) 

 

Onde: 

E = transpiração (mmol m-2 s-1) 

DPV = Déficit de Pressão de Vapor (kPa) 

p = pressão atmosférica (94 kPa em Piracicaba) 

gs = condutância estomática (mmol m-2 s-1) 
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3.6 Curvas A/Ci 

 

Para elaboração das curvas A/Ci, a amostragem foi constituída de 1 parcela por 

clone, 2 árvores por parcela, 4 posições da copa (ditas 2, 3, 4 e 5, como mostrado na 

Figura 2A) e 1 folha por posição, totalizando oito curvas por clone. As medições foram 

realizadas durante o mês de Maio de 2005, nos seguintes dias: 9 (clone N), 11 (clone 

I), 12 (clone C), 13 (clone A), 14 (clone E), 15 (clone V) e 17 (clone B), correspondendo 

à primeira campanha (16 meses de idade). 

As curvas foram feitas automaticamente pelo programa do aparelho Li-Cor 6400 

(Li-Cor Biosciences, Inc., Lincoln, NE). O protocolo utilizado foi o seguinte: induz-se a 

fotossíntese sob concentração ambiente de CO2 (400 µmol mol-1), até esta se 

estabilizar. Este processo é importante para garantir que a ativação da Rubisco fique 

constante (LONG; BERNACCHI, 2003). Depois Ca (concentração de CO2 fora da folha) 

é reduzida para 300 µmol mol-1. Assim que Ca se torna estável (cv <0,7%), os valores 

de A e Ci são gravados. Este procedimento é repetido para as concentrações 150, 110 

e 80, e finalmente para 50 µmol mol-1. Após isso, Ca retorna para 400 µmol mol-1 para 

verificar se o valor original de fotossíntese pode ser alcançado novamente. Se isto 

ocorre, então Ca aumenta para 600 e 800 µmol mol-1. Um protocolo similar para 

determinação de A versus Ci foi utilizado por Ainsworth et al. (2002).  

Através das curvas A/Ci, a taxa máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax), a 

taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax), e a utilização da triose fosfato (VTPU) foram 

estimadas pelo programa de regressão não-linear Photosyn Assistant ® (Dundee 

Scientific, Scotland, UK), que utiliza o modelo bioquímico descrito por Von Caemmerer; 

Farquhar (1981). 

 

3.7 Análises estatísticas 

 

 Foram realizadas análises de variância (ANOVA), por idade (16 e 36 meses), 

posição da copa (2 e 3) e suas interações para as variáveis Amax, N e AFE, e apenas 
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por posição da copa (2, 3, 4 e 5) para as variáveis Vcmax, Jmax e VTPU. No caso de efeitos 

significativos, testes de comparação de médias pelo método de Duncan com nível de 

significância de 0,05 foram usados.  

 Análises de covariância (ANCOVA) foram utilizadas para A, gs e E, por clone, em 

cada idade, tendo o DPV como covariável, face à sua variação em dias distintos das 

campanhas. No caso de efeitos significativos, testes de comparação de médias pelo 

método de Tukey com nível de significância de 0,05 foram usados. 

Realizaram-se análises de regressão linear tendo gs e A como variável 

dependente, e DPV como variável independente para testar a sensibilidade dos clones 

ao DPV, nas duas idades. Os intervalos de confiança dos parâmetros (0,05) foram 

usados para interpretar o comportamento dos clones, nas idades. A regressão linear 

entre A e E foi usada para averiguar o padrão de transpiração dos clones nas duas 

idades.  

Regressões lineares entre Amax e A, Amax e N, Jmax e Vcmax, Crescimento e Amax, e 

Crescimento e A, foram utilizadas para interpretações dos resultados. 

 Todas as análises foram efetuadas com o pacote estatístico SAS 9.1 (Statistical 

Analysis System, SAS Institute Inc., Cary, NC, EUA). 
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4. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

4.1 Clima e fertilidade do solo 

 

Os dados de precipitação pluviométrica mensal e temperatura média mensal do 

período correspondente ao experimento (2004 a 2007) obtidos na estação 

meteorológica da ESALQ/USP (Piracicaba-SP) estão representados na Figura 3. 
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Figura 3 - Precipitação pluviométrica mensal (PPT) e Temperatura média mensal (T média) da estação 

meteorológica da Esalq/USP em Piracicaba, de Janeiro de 2004 a Dezembro de 2007. Plantio 
em Janeiro de 2004 

 

Para o período de 2004 a 2007, a precipitação média foi de 1174 mm. Observa-

se uma distribuição desuniforme de chuvas, a qual se concentra mais nos meses de 

outubro a março, sendo de menor intensidade nos meses de abril a setembro. A 

temperatura média nos meses mais quentes foi de 23 ºC, e nos meses mais frios de 19 

ºC. Estes dados climáticos possibilitaram o adequado crescimento dos clones das 

distintas regiões em Piracicaba, que apresenta um clima apto para todos. 
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 Foi realizado o cálculo do balanço hídrico normal para o período, sendo que a 

capacidade de água disponível no solo considerada foi de 200 mm, por tratar-se de um 

solo argiloso (mais de 35% de argila, Tabela 3). O balanço hídrico está representado 

pela Figura 4. 
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Figura 4 - Balanço hídrico pelo método de Thornthwaite & Mather (1955) para o período de Janeiro de 
2004 a Novembro de 2007, para capacidade de água disponível no solo de 200 mm 

 

 

Nota-se a típica variação da disponibilidade hídrica do solo ao longo do ano. No 

entanto, observa-se que tanto na primeira quanto na segunda campanha não havia 

déficit hídrico no solo. Na segunda campanha, apenas o mês de outubro apresentou 

um pequeno déficit hídrico, mês em que foi medido o clone B, mas já haviam se 

iniciado as chuvas. Assim, as possíveis diferenças observadas entre as duas 

campanhas, não foram creditadas às condições hídricas do solo, mas sim em relação 

ao estádio de desenvolvimento da floresta (idade). 

  A Tabela 5 relaciona a análise de fertilidade e física do solo por clone. Os 

resultados mostram que a área é muito argilosa, fértil e homogênea, com todos as 

parcelas eutróficas (V% > 50) e com zero de alumínio, e elevado teor de matéria 

orgânica. Os únicos nutrientes potencialmente limitantes ao crescimento do Eucalyptus 

(P e K) foram aplicados em quantidade suficiente (Tabela 2), segundo recomendação 
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de Gonçalves e Benedetti (2005). Esta informação descarta a possibilidade de que 

diferenças de crescimento ou na capacidade fotossintética dos clones fossem advindas 

de baixos teores de nutrientes no solo. De qualquer modo, este resultado já confirmou 

o fato da área haver sido ocupada por plantações de milho/soja (onde altos níveis de 

fertilizações são aplicados) (Tabela 2). 

   
 
Tabela 5 – Variáveis químicas e físicas dos solos sob cada clone, nas profundidades de 0-20 e 20-40 cm 
       

Clone      Profund.      pH       P       K       Ca   Mg   Al   H   SB   V   MO      ARE       SIL   ARG   
-       cm       CaCl       2       mg dm       -  3       

 0   -   20       4,6       4      2,3       38   12   0   38   52,3   58   2,8       39       15   46   
 20  -   40       4,8       2      1,5       37   11   0   34   49,5   59   2,4       29       14   57   
 0   -   20       4,8       9      5,0       52   14   0   34   71,0   68   2,7       47       15   38   
20   -   40       5,0       3      3,2       60   16   0   28   79,2   74   2,2       35       12   53   
0   -   20       5,5       8      5,8       58   15   0   22   78,8   78   2,5       26       12   62   

 20  -   40       5,5       4      5,1       44   13   0   22   62,1   74   1,9       22       10   68   
 0   -   20       5,1       5      3,2       52   15   0   31   70,2   69   2,8       31       16   53   
 20  -   40       5,2       4      1,9       48   14   0   28   63,9   70   2,0       26       14   60   
 0   -   20       4,8       7      3,2       46   14   0   42   63,2   60   3,0       31       16   53   
 20  -   40       5,0       4      2,3       46   12   0   31   60,3   66   2,7       30       16   54   
N0   -   20       5,0       14      3,6       51   18   0   34   72,6   68   3,1       29       16   55   
N20   -   40      5,1       6      2,9       50   15   0   31   67,9   69   2,7       27       18   55   
V0  -   20       4,7       12      2,5       47   14   0   47   63,5   57   3,0       37       15   48   
V20  -   40      4,7       3      1,8       37   12   0   38   50,8   57   2  ,5       33       16   51   

V      

C       

E      

I       

N       

mmolc dm   - 3   %       

A       

B       
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4.2 Crescimento dos clones  
 
 

A Tabela 6 apresenta os dados de desenvolvimento dos clones ao longo do 

período estudado. 
 
 
Tabela 6 – Valores médios de DAP (cm), altura (m) e biomassa (kg), no início e final dos períodos das 

campanhas, incremento (kg/período), incremento médio mensal (IMM, kg árv-1 mês-1) e 
incremento relativo (IR), para os 7 clones 

 
Campanha Clone DAP i* DAP f** Hi* Hf** Biomi* Biomf** Incremento IMM IR

- - cm cm m m kg kg kg kg árv -1 mês-1 -

A 4,3 9,6 7,8 11,3 3,6 11,2 7,6 1,3 2,1

B 3,6 9,1 7,3 11,0 5,2 17,4 12,2 2,0 2,3

C 3,4 9,9 7,2 11,6 5,0 20,0 15,0 2,5 3,0

E 4,3 10,2 7,8 11,7 4,8 14,7 9,9 1,7 2,1

I 2,8 8,3 6,1 10,5 2,5 10,5 8,1 1,3 3,3

N 3,7 9,2 7,4 11,1 4,3 12,7 8,3 1,4 1,9

V 4,9 10,6 8,2 12,0 6,5 15,4 8,9 1,5 1,4

A 11,7 14,6 18,6 20,2 35,3 69,1 33,7 11,2 1,0

B 12,6 14,8 20,6 22,5 51,4 80,8 29,3 9,8 0,6

C 13,2 14,8 21,2 22,6 61,0 82,5 21,5 7,2 0,4

E 13,2 15,3 20,1 21,9 50,7 78,3 27,6 9,2 0,5

I 11,9 14,9 18,2 20,8 36,9 71,9 34,9 11,6 0,9

N 12,8 14,3 18,5 19,8 38,8 54,4 15,6 5,2 0,4

V 13,8 15,8 21,1 22,9 55,1 84,2 29,1 9,7 0,5

1 

2 

 
* início da campanha 
** final da campanha 

 
   

A Tabela 6, elaborada com base nas 3 árvores medidas de cada clone, aponta 

que todos tiveram desenvolvimento satisfatório em Piracicaba, com altura média, entre 

todos os clones, de 9 m com 16 meses (médias entre início e fim da campanha), e de 

20 m aos 36 meses (média entre início e fim da campanha), não havendo diferença 

estatística entre os mesmos (n= 3 árvores). Verifica-se portanto que todos são 
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materiais genéticos de alta produtividade, como relatado nos resultados do projeto 

BEPP (STAPE et al., 2007). 

Nota-se ainda que na primeira campanha, aos 16 meses, o crescimento médio 

mensal por árvore era de cerca de 10 kg, passando a 27 kg aos 36 meses. Apesar 

deste aumento, o incremento relativo foi maior aos 16 meses (230%), 

comparativamente aos 36 meses (60%), evidenciando as altas taxas de assimilação 

das árvores na idade mais jovem.     

 

4.3 Nitrogênio foliar e área foliar específica  
 

A Tabela 7 mostra a concentração de nitrogênio foliar para os sete clones, nas 

duas idades em que foram realizadas as medições, aos 16 e 36 meses.  

 
Tabela 7 - Nitrogênio foliar (g kg-1) nas idades 16 e 36 meses, para as 2 posições e 7 clones, em ordem 

decrescente.  Valores seguidos da mesma letra, por idade e posição, não diferem 
estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

Idade Posição Clone N Idade Posição Clone N

meses - - g kg-1 meses - - g kg-1

A 39,7 a V 26,2 a

C 36,1 b I 23,3 b

V 32,5 c A 21,6 b

E 31,0 c E 21,6 b

N 26,7 d C 19,8 c

I 26,5 d B 19,7 c

B 26,1 d N 18,3 c

A 32,6 a V 26,4 a

C 31,7 a A 21,6 b

V 30,5 a I 20,3 c

E 27,6 b B 20,2 c

B 25,5 bc E 18,8 d

I 24,7 bc N 18,6 d

N 24,0 c C 18,3 d

16

2

36

2

3 3
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Os valores de N foliar observados, para os clones e idades, são todos superiores 

a 18 g kg-1, considerado como valor de referência (GONÇALVES; BENEDETTI, 2005), 

reforçando a adequada fertilidade do solo local. Além disso, a Tabela 7 mostra que há 

semelhança entre as posições 2 e 3 no que diz respeito ao teor de N foliar (Tabela 9). 

Entre idades, no entanto, houve redução do N foliar (Tabela 9) entre 16 e 36 

meses. Observam-se, para a posição 2 aos 16 meses, valores entre 26 e 39 g kg-1 

(Tabela 7), similares aos observados em E. grandis em área fertilizada por Leuning et 

al. (1991),  e que se reduziram para concentrações de N entre 18 e 26 g kg-1, aos 36 

meses. Esta redução na concentração de N de 31% na posição 2, também ocorreu na 

posição 3, em 27% (Tabela 10).  

Assim, a redução mostra-se geral, independentemente do clone ou posição, e 

deve estar associada à dinâmica normal de crescimento das copas do Eucalyptus, pois 

os teores de matéria orgânica no solo são elevados (> entre 2,5 e 3,0%, Tabela 5). Esta 

redução está condizente com os resultados obtidos por Turner e Lambert (2008) para 

duas espécies de Eucalyptus, em que a taxa anual de acúmulo de nitrogênio atingiu um 

pico próximo ao fechamento da copa e depois decaiu, e essa queda foi associada à 

própria espécie, mais do que ao sítio.  

A Tabela 8 relaciona a área foliar específica dos clones, nas duas idades.   
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Tabela 8 - Área foliar específica (m2 kg-1) nas idades 16 e 36 meses, para os 7 clones, em ordem 
decrescente. Valores seguidos da mesma letra, por idade e posição, não diferem 
estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

Idade Posição Clone AFE Idade Posição Clone AFE

meses - - m2 kg-1 meses - - m2 kg-1

C 13,6 a E 9,8 a

A 12,8 a I 9,4 ab

E 12,7 a V 8,9 cb

B 10,0 b C 8,6 cd

N 9,9 b N 8,1 de

V 9,7 b A 7,5 e

I 9,3 b B 6,5 f

E 15,8 a E 9,4 a

C 13,4 ab V 9,2 a

A 11,9 bc I 8,9 ab

V 10,1 bc A 8,3 bc

B 9,7 bc C 8,3 c

I 8,9 c N 8,0 c

N 8,9 c B 7,1 d

16

2

36

2

3 3

 
 

Pela Tabela 8, vê-se que os clones, tanto na primeira como na segunda medição 

e em ambas as posições da copa, apresentaram altos valores de AFE, se comparados 

com a variação encontrada em eucaliptos nativos (2 a 8 m2 kg-1) (WHITEHEAD; 

BEADLE, 2004), e em Eucalyptus subtropicais (4 a 7 m2 kg-1) (WHITE, 1996; 

MEDHURST; BEADLE, 2002), e sendo similares aos observados em Eucalyptus clonais 

em condições tropicais (7 a 14 m2 kg-1) (STAPE et al., 2004; ALMEIDA et al., 2004).  

A área foliar específica variou entre os clones, sendo que para a posição 2, a 

variação foi em torno de 30%, em ambas as idades (9 a 13 m2 kg-1 aos 16 meses, e 6 a 

10 m2 kg-1 aos 36 meses). Tais variações podem estar associadas às diferentes origens 

genéticas dos materiais, em geral híbridos de E.grandis e E.urophylla, que apresentam, 

respectivamente, maior e menor AFE.   
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Além disso, como reportado em vários trabalhos com Eucalyptus, a área foliar 

específica se reduz com a idade (ENGLAND; ATTIWILL, 2006) (Tabela 9), ou seja, as 

folhas ficam mais coriáceas, e este fato tem grandes implicações nos modelos 

ecofisiológicos ao conectar os fotossintetizados alocados para a copa, e a expansão da 

área foliar (LANDSBERG, 1986; STAPE et al., 2004).  
 

 
Tabela 9 - Valores médios de nitrogênio foliar (g kg-1) e área foliar específica (m2 kg-1) para as posições 2 

e 3 da copa, nas idades 16 e 36 meses. Valores seguidos da mesma letra, por idade, não 
diferem estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

   
Idade  Posição N AFE 

meses  - g    kg  -1 m  2   -1

2 31,2 a 11,1 a  

3 28,1 b  11,2 a

2 21,5 a  8,4 a  

3 20,6 b  8,4 a  

16  

36  

 kg 

 
 

Através dos dados apresentados na Tabela 8, nota-se que a AFE diminuiu em 

todos os clones na segunda campanha. O valor médio de AFE diminuiu em torno de 

25%, tanto na posição 2 quanto na posição 3, aos 36 meses (Tabela 10).  

De uma maneira geral, pela Tabela 9 percebe-se que também há uma 

semelhança entre as posições 2 e 3 da copa, no que diz respeito à AFE. Comparando-

se as médias em cada idade, não houve diferença estatística entre estas duas posições 

para AFE. 
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Tabela 10 - Valores médios de nitrogênio foliar (g kg-1) e área foliar específica (m2 kg-1) para as idades 16 
e 36 meses, nas posições 2 e 3 da copa. Valores seguidos da mesma letra, por posição, não 
diferem estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

 
Posição Idade N AFE

- meses g  kg-1 m2 kg -1

16 31,2 a 11,1 a

36 21,5 b 8,4 b

16 28,1 a 11,2 a 

36 20,6 b

2

3
 8,2 b 
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4.4 Fotossíntese máxima 
 
 Os dados de fotossíntese máxima, por clone, nas posições superiores da copa (2 

e 3), aos 16 e 36 meses, são apresentados pela Tabela 11.  
 

 
Tabela 11 - Fotossíntese máxima (µmol m-2 s-1) nas idades 16 e 36 meses, em duas posições da copa (2 

e 3), para os 7 clones, em ordem decrescente. Valores seguidos da mesma letra, por idade e 
posição, não diferem estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

Idade Posição Clone Amax Idade Posição Clone Amax

meses - - µmol m-2 s-1 meses - - µmol m-2 s-1

B 31,6 a N 26,1 a

A 30,8 ab V 25,7 a

E 30,8 ab C 25,3 a

N 29,6 bc I 24,4 a

V 28,4 cd E 21,1 b

C 27,7 d A 20,6 b

I 25,7 e B 19,3 b

A 33,0 a C 24,1 a

N 29,8 b I 23,4 ab

B 29,5 b N 22,9 ab

E 28,9 bc V 22,4 b

V 27,3 cd E 19,9 c

C 26,8 cd A 17,7 d

I 25,2 d B 17,1 d

2 2

3 3

16 36

 
 

 

Os valores de Amax aos 16 meses variaram de 25,7 a 31,6 µmol m-2 s-1 (23%) na 

posição 2, e de 25,2 a 33,0 µmol m-2 s-1 na posição 3 (31%), evidenciando que todos os 

clones possuem uma elevada capacidade fotossintética, se comparados com outros 

gêneros, como coníferas, cujas taxas variam em média de 8 a 15 µmol m-2 s-1, e 

tropicais pioneiras, variando de 12 a 20 µmol m-2 s-1 (LARCHER, 2006). Da mesma 

forma, estes valores estão no extremo superior dos valores relatados por Whitehead; 

Bidley (2004) para 11 espécies de Eucalyptus, que variram entre 13 e 32 µmol m-2 s-1.  
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Assim, provavelmente a seleção destes clones comerciais está de forma indireta 

associada as suas altas taxas fotossintéticas, e que em última instância, é a única 

forma de entrada do C nas árvores, via estômatos (LARCHER, 2006). Colocando de 

outra forma, seria muito pouco provável observar baixos valores de fotossíntese 

máxima em alguns destes clones comerciais.   

Nota-se ainda que na primeira campanha, para a posição 2, os maiores valores 

de Amax foram alcançados pelos clones B, A e E, em torno de 31 µmol m-2 s-1, sendo 

apenas 10% superior à média dos outros 4 clones (28 µmol m-2 s-1), o que nos leva a 

interpretar que tais diferenças são pequenas para serem confiavelmente creditadas ao 

material genético, haja vista que os clones foram medidos em dias distintos (Figura 5). 
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Figura 5 – Representação gráfica da fotossíntese máxima (Amax) na posição 2, para os 7 clones, nas 

idades 16 e 36. As barras representam o desvio padrão da média (n=12) 
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Figura 6 - Representação gráfica da fotossíntese máxima (Amax) na posição 3, para os 7 clones, nas 

idades 16 e 36. As barras representam o desvio padrão da média (n=12) 

  

Ao compararmos as posições 2 e 3, na idade de 16 meses, por clone (Tabela 

11, Figuras 5 e 6), e em média (Tabela 12), nota-se suas semelhanças, reforçando o 

fato destas posições superiores da copa terem comportamento fisiológico assemelhado 

(Figura 2), por compartilharem, provavelmente, mesmas condições nutricionais (Tabela 

9) e microclimáticas (LANDSBERG, 1986; O’GRADY et al., 2008).  
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   Tabela 12 - Comparação da fotossíntese máxima (µmol m-2 s-1) entre as posições 2 e 3 da copa, para as 
idades 16 e 36 meses. Valores seguidos da mesma letra, por idade, não diferem 
estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

Idade Posição A max

meses - µmol m-2  s-1

2 29,4 a

3 29,1 a

2 23,2 a

3 21,2 b

16

36

 
 

Já aos 36 meses, os valores de Amax variaram de 19,3 a 26,1 µmol m-2 s-1 (35%) 

na posição 2, e de 17,1 a 24,1 µmol m-2 s-1 na posição 3 (41%), inferiores aos valores 

de 16 meses, mas ainda assim acima dos patamares de outros gêneros e espécies 

(LARCHER, 2006), e coerente com o fato de serem clones comerciais de alta 

produtividade (STAPE et al., 2007) (Figuras 5 e 6). 

Novamente, houve semelhança de padrão fisiológico entre as posições 

superiores 2 e 3 (Tabela 12). Este resultado deve ser devido ao fato das duas posições 

possuírem valores semelhantes de N e a AFE (Tabela 9), e estarem submetidas a 

quantidades similares de luz (WILL; TESKEY, 1999).  

Aos 36 meses, os clones A, B e E, que foram os que tiveram maiores taxas aos 

16 meses, apresentaram as menores taxas fotossintéticas na posição 2 (Tabela 11, 

Figuras 5 e 6). Este comportamento, antes de ser tomado como uma interação clone x 

idade, é interpretada como sendo uma variação normal, dada a pequena diferença 

entre as medidas, e novamente ao fato de cada clone ter sido avaliado em dias 

diferentes, com condições climáticas algo distintas. Assim, por exemplo, na segunda 

campanha, o clone B foi medido em outubro, no fim do período seco, e o clone N 

(maior valor), em fevereiro, em pleno período chuvoso. A confirmação da diferença 

entre clones dependeria de mais campanhas, dentro da mesma idade, possibilitando tal 

comparação. 
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Pela Tabela 11, e Figuras 5 e 6, é evidenciado que as taxas fotossintéticas 

alcançadas, tanto na posição 2 quanto na posição 3, foram menores para todos os 

clones aos 36 meses. Comparando-se as médias para as duas campanhas (Tabela 13), 

constata-se a redução de 21% e 27% entre as campanhas, nas posições 2 e 3, 

respectivamente (figura 7). 

  
Tabela 13 - Diferença significativa da fotossíntese máxima (µmol m-2 s-1) entre as idades 16 e 36 meses, 

para as posições 2 e 3 da copa. Valores seguidos da mesma letra, por posição, não diferem 
estatisticamente pelo teste de Duncan (P=0,05) 

Posição Idade A max

- meses µmol m-2  s-1

16 29,4 a

36 23,2 b

16 29,1 a

36 21,2 b

2

3
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Figura 7 – Fotossíntese máxima (Amax) nas idades 16 e 36 meses para as posições 2 e 3 da copa. As 

barras representam o desvio padrão da média (n=84) 



 53

A queda de fotossíntese máxima média de todos os clones, de 29 µmol m-2s-1, 

para 22 µmol m-2s-1 (Figura 7) é altamente consistente, pois ocorreu para todos os 

materiais genéticos, e nas duas posições (Figuras 5 e 6). Este fato está coerente com 

resultados de menores taxas fotossintéticas em idades mais avançadas, devido a 

maiores limitações hídricas, nutricionais ou lumínicas (YODER et al., 1994; GOWER, 

1996; O’GRADY et al., 2008).  

Os resultados mostraram que efetivamente as copas aos 16 meses (9 metros de 

altura) e 36 meses (20 metros de altura) (Tabela 6) são distintas, com menores teores 

de N nas folhas, e folhas mais coriáceas (menor AFE), aos 36 meses, o que pode estar 

ligado à queda da fotossíntese máxima. O nitrogênio comumente possui uma relação 

positiva com a fotossíntese (NIINEMETS et al., 2006; WARREN; ADAMS, 2001), por 

fazer parte das enzimas que participam dos processos fotossintéticos, notadamente a 

Rubisco (ONODA et al., 2004); e uma alta AFE maximiza a captura de luz e a 

assimilação de CO2 (FIELD et al., 1983). Assim, embora não tenha ocorrido relação 

significativa entre fotossíntese máxima e teor de N nas folhas, dentro das idades (P= 

0,54 e P= 0,30 para 16 e 36 meses, respectivamente), esta relação é significativa entre 

idades. No entanto, não pode ser interpretada como uma relação causa-efeito, pois os 

níveis de N são menores, mas ainda assim são considerados adequados 

nutricionalmente, e houve mudança na altura das copas (de 9 para 20 metros), 

morfologia das folhas, e provavelmente no ambiente microclimático (GUEHL; 

AUSSENAC, 1987; SCHÄFER et al., 2001; ENGLAND; ATTIWILL, 2006; O’GRADY et 

al., 2008). 

Assim, a análise da fotossíntese máxima, AFE e nitrogênio dos clones, nas duas 

idades, e posições da copa 2 e 3, evidenciou quão dinâmico é o dossel florestal em 

plantações clonais de Eucalyptus, com rápidas mudanças em sua estrutura da copa, 

morfologia das folhas, e fisiologia. E, tomando-se em conjunto, as duas idades e duas 

posições superiores da copa, não houve diferença estatística entre os clones (P= 0,37) 

e os valores médios de fotossíntese máxima foram elevados, na faixa de 24,4 a 27,0 

µmol m-2 s-1. 
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4.5 Fotossíntese, condutância estomática e transpiração 
 
 As Figuras 8 e 9 mostram a variação do DPV ao longo dos dias de medição aos 

16 e aos 36 meses. 
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Figura 8 – Déficit de Pressão de Vapor (DPV) ao longo do dia para os dias de medição aos 16 meses 
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Figura 9 – Déficit de Pressão de Vapor (DPV) ao longo do dia para os dias de medição aos 36 meses 
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 Nota-se assim, que em todos os dias houve um aumento no DPV do período da 

manhã para o período da tarde, e que as magnitudes entre as campanhas foram 

semelhantes. No entanto, tomando-se cada dia isoladamente, nota-se que houve dias 

que atingiram maiores valores de DPV do que outros, fato este que requereu o uso do 

DPV como covariável nas análises para adequado ajuste e comparação da fotossíntese 

(A), condutância estomática (gs) e transpiração (E), médias ao longo do dia. 

 A Tabela 14 mostra os valores de fotossíntese média diária, por clone, aos 16 e 

36 meses. Nota-se que houve uma variação de 42% entre as fotossínteses dos clones 

na primeira campanha (entre 18,9 e 26,8 µmol m-2 s-1), com média geral de 23,1 µmol 

m-2 s-1, 80% do valor médio de Amax aos 16 meses.  

Já aos 36 meses, a variação foi de 66% (13,4 a 22,3 µmol m-2 s-1), com média de 

18,2 µmol m-2 s-1, também, 80% do valor médio de Amax aos 36 meses. 

 

Tabela 14 - Fotossíntese média diária (µmol m-2 s-1) corrigida para efeito do DPV nas idades 16 e 36 
meses, para os 7 clones, em ordem decrescente. Valores seguidos da mesma letra, por 
idade, não diferem estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0,05) 

       

Clone       16 meses   Clone   36 meses   

E       26,8 a   I   22,3 a   
C       25,1 ab   C  21,5 a   
I      24,2 ab   V   20,7 a   

N       23,8 b   N   18,5 b   
A       22,6 b   E   15,4 c   
B       19,6 c    B   15,3 c   
V       18,9 c   A   13,4 d   

Fotossíntese (A)    ( µ   mol m   - 2 
  s   - 1 

  )   

 
 

Novamente, constata-se que todos os materiais genéticos possuíram, ao longo 

do dia, na primeira campanha, elevados valores de fotossíntese, comparativamente a 

outras espécies arbóreas (LARCHER, 2006). No entanto, na segunda campanha, os 

clones A, B e E apresentaram valores menores, o que pode já ser um indicativo da 
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maior sensibilidade destes clones ao DPV. No entanto, o fato de terem sido amostrados 

em apenas 1 dia, não possibilita certeza nesta afirmativa, a despeito da significância do 

teste. Para isso haveria necessidade de mais repetições (campanhas) dentro desta 

idade. 

Embora haja um certo grau de correlação entre a fotossíntese máxima e a 

fotossíntese média diária aos 36 meses, ela é inexistente aos 16 meses, como mostra a 

Figura 10. Este fato já pode ser advindo das diferenças de respostas ao DPV existentes 

entre os clones, dado suas distintas origens genéticas, ressaltando-se a necessidade 

de se mensurar não só a fotossíntese máxima, mas também seu comportamento ao 

longo do dia, e das estações do ano, para caracterizar por completo um material 

genético (MIELKE, 1997; TATAGIBA, 2007). 
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Figura 10 – Relação entre fotossíntese máxima (Amax) e fotossíntese corrigida para efeito do DPV (A), nas 

idades 16 e 36 meses 
 

 

De uma maneira geral, todos os clones tiveram suas taxas fotossintéticas 

reduzidas com a idade (Tabela 14). Comparando-se as médias de todos os clones, esta 

redução foi significativa, com a fotossíntese aos 36 meses atingindo apenas 78% da 
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fotossíntese aos 16 meses (Tabela 17), confirmando a mesma tendência da 

fotossíntese máxima (Tabela 13). Resultados similares foram encontrados por 

BARNARD; RYAN (2003), em que a fotossíntese da copa das árvores mais velhas 

correspondeu a 74% da fotossíntese das árvores mais novas.  

A Tabela 15 apresenta os valores de condutância estomática para cada clone, 

nas idades 16 e 36 meses. 
 
 
Tabela 15 - Condutância estomática (mol m-2 s-1) corrigida para efeito do DPV nas idades 16 e 36 meses, 

para os 7 clones, em ordem decrescente. Valores seguidos da mesma letra, por idade, não 
diferem estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0,05) 

 

Clone   16 meses Clone 36 meses 

E   0,55 a E 0,35 a 
A   0,49 ab I 0,34 a 
N   0,43 b V 0,31 ab 
I  0,43 b C 0,27 b 
B   0,36 bc N 0,25 b 
C   0,33 bc B 0,16 c 
V   0,28 c A 0,14 c 

Condutância (gs)   ( mol m - 2 s - 1 ) 

 
 

Nota-se a variação de 96% na condutância estomática entre os clones na 

primeira campanha. O maior valor (0,55 mol m-2 s-1) foi encontrado para o clone E, o 

qual também obteve a maior fotossíntese diária (Tabela 14). O menor valor pertenceu 

ao clone V (0,28 mol m-2 s-1), o qual também apresentou um dos menores valores de A 

(Tabela 14). Esta tendência entre condutância e fotossíntese é significativa ao 

relacionarmos todos os clones (r2=0,72, P<0,001). Estes resultados confirmam a 

relação entre A e gs, já demonstrada por vários autores (GRANTZ, 1990; DAI et al., 

1992),  destacando a alta sensibilidade destes clones comerciais de alta produção às 

condições de estresse hídrico (GUEHL; AUSSENAC, 1987; SHIRKE; PATHRE, 2004). 
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Aos 36 meses, a variação de valores de gs entre os clones foi maior (150%), 

havendo novamente uma relação positiva e significativa entre condutância estomática e 

fotossíntese (r2=0,60, P<0,001). A média de gs na segunda campanha foi de 0,26 mol 

m-2 s-1 (Tabela 15), sendo 60% da condutância estomática na primeira campanha (0,41 

mol m-2 s-1), evidenciando uma copa mais conservadora no uso de água, levando a 

menores magnitudes de fotossíntese (Tabela 17) (PEARCY; PFTISCH, 1991). As 

causas destas mudanças fisiológicas devem estar relacionadas à grande mudança da 

altura e estrutura da copa, morfologia das folhas e sua nutrição, e condições 

microclimáticas (GUEHL; AUSSENAC, 1987; SCHÄFER et al., 2001; ENGLAND; 

ATTIWILL, 2006). 

A Tabela 16 apresenta os valores de transpiração média diária para cada clone, 

aos 16 e 36 meses. 
 

Tabela 16 - Transpiração (mmol m-2 s-1) corrigida para efeito do DPV nas idades 16 e 36 meses, para os 7 
clones, em ordem decrescente. Valores seguidos da mesma letra, por idade, não diferem 
estatisticamente pelo teste de Tukey (P=0,05) 

   

Clone   16 meses Clone 36 meses 

E  12,64 a I 8,33 a 
I   11,23 a E 8,17 a 
A   10,55 a V 7,66 ab 
N   10,23 a C 6,57 b 
C   7,08 b N 5,78 b 

V   6,64 b B 3,29 c 
B   6,54 b A 3,09 c 

Transpiração (E) ( mmol m - 2 s - 1 )

 
Há uma variação de transpiração, entre os clones, de 93% e 170% na primeira e 

na segunda campanha, respectivamente, evidenciando que com o passar do tempo, os 

clones foram se tornando mais distintos entre si, à semelhança da fotossíntese e 

condutância estomática. Assim, uma análise precoce de características ecofisiológicas 

dos clones pode não ser adequada para avaliar o seu comportamento ao longo de todo 
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o ciclo (INOUE et al., 1998; GINDABA et al., 2004; SUSILUOTO; BERNINGER, 2007; 

THOMAS et al., 2007).  
Em ambas idades, há correlação significativa entre fotossíntese e transpiração 

(r2=0,44 e r2=0,40, P<0,001) evidenciando a relação entre fotossíntese e transpiração 

através da condutância estomática (MACHADO; LAGÔA, 1994). Assim, as taxas 

transpiratórias aos 36 meses, são apenas 66% das de 16 meses (Tabela 17). Estes 

resultados, considerando que, em geral, há uma redução do índice de área foliar (m² de 

folha por m² de solo), entre 16 e 36 meses (ALMEIDA et al., 2004) destaca claramente 

a grande demanda hídrica dos clones nas idades mais jovens, estando portanto sujeitos 

a maiores estresses hídricos, por possuírem também menor sistema radicular (STAPE 

et al., 2004; LIMA et al., 2003; TATAGIBA et al., 2007).  

 

Tabela 17 - Diferença significativa da fotossíntese (µmol m-2 s-1), condutância estomática (mol m-2 s-1) e 
transpiração (mmol m-2 s-1), corrigidas para efeito do DPV, entre as idades 16 e 36 meses. 
Valores seguidos da mesma letra, por clone, não diferem estatisticamente pelo teste de 
Tukey (P=0,05) 

Idade                        Fotossíntese               Condutância                Transpiração               

meses                        µmol m                   -2 
  s           - 1 

  mol m               -  2  
  

 s - 1 mmol m             - 2 
  
         s       -   

16                       23,1 a               0,41 a               9,3       a                 

36                       18,2 b               0,26 b               6,1   b       

1 
  

 
 

Assim, os resultados do acompanhamento do padrão diário da fotossíntese, 

condutância estomática e transpiração, para os 7 clones comercias, apontam para 

elevada demanda hídrica na fase jovem, com altos valores de condutância e 

fotossíntese, e maiores semelhanças entre materiais. Com a idade, as taxas caem, pela 

mudança da copa e estrutura da árvore, e há maior variabilidade de comportamento 

entre os materiais, o que já deve estar expressando suas distinções genéticas. Assim, o 

conhecimento da ecofisiologia dos clones pressupõe a realização de campanhas ao 

longo de seu ciclo. 
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4.6 Resposta da condutância estomática em relação ao DPV 
 

As Figuras 11 a 17 mostram a resposta da condutância estomática em relação 

ao DPV nas duas idades, para cada clone.  
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Figura 11 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone A, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 12 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone B, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 13 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone C, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 14 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone E, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 15 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone I, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 16 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone N, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 17 – Regressão linear, relacionando a condutância estomática (gs) com o Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV) para o clone V, nas idades 16 e 36 meses 
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Em todas as figuras, observa-se que a condutância estomática (gs) se reduz com 

o aumento do DPV ao longo do dia, em todos os clones, e em ambas as campanhas. 

Este comportamento geral é sintetizado nas Figuras 18 e 19.  
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Figura 18 – Representação gráfica da relação entre condutância estomática (gs) e Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV), para os 7 clones, aos 16 meses 
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Figura 19 – Representação gráfica da relação entre condutância estomática (gs) e Déficit de Pressão de 

Vapor (DPV), para os 7 clones, aos 36 meses 

 

A queda da condutância estomática com o aumento do DPV é comportamento 

conhecido e essencial para a sobrevivência das plantas, mantendo seu estatus hídrico 

(SCHULZE; HALL, 1982).  

O que se destaca nos resultados observados, aos 16 meses, é que apesar dos 

materiais clonais terem alta condutância estomática, possibilitando altas taxas de 

fotossíntese, eles reduziram sua condutância a um valor mínimo, com exceção do clone 

C, quando o DPV estava entre 3,5 e 4,5 kPa (Figuras 11 a 17). Lima et al. (2003) 

também observaram queda linear de gs para espécies de Eucalyptus frente ao DPV. 

Estes resultados evidenciam a necessidade de se conhecer o comportamento dos 

distintos materiais frente ao DPV, e verificar se comportamentos como o do clone C são 

efetivamente consistentes, replicáveis e herdáveis (POLTRI et al., 2003).   
Pelas Figuras 11 a 19, nota-se que aos 36 meses, todos clones tiveram menores 

valores de condutância comparativamente aos 16 meses, como já abordado no item 

4.5. Porém, nota-se que a magnitude da redução da gs com DPV, o qual reflete a 
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sensibilidade das espécies ao DPV (OREN et al., 1999), é mais acentuada aos 16 

meses, comparativamente aos 36 meses (inclinação da reta), com exceção novamente 

do clone C, e do clone V.  Assim, em média, os 7 clones apresentaram aos 16 meses 

uma queda de aproximadamente 0,2 mol m-2 s-1 na condutância, para cada 1 kPa de 

aumento no DPV, e aos 36 meses a queda foi menor, de aproximadamente 0,1 mol m-2 

s-1 para cada 1 kPa de aumento do DPV (Figuras 18 e 19), podendo ser usados como 

valores gerais para parametrização de materiais clonais tropicais de Eucalyptus. 

A Figura 20 mostra a relação entre a sensibilidade de gs ao DPV (inclinação da 

reta) e seu intercepto (condutância estimada para DPV igual a zero), para cada clone, 

nas idades 16 e 36 meses.  
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Figura 20 – Representação gráfica da relação entre a redução da condutância estomática (gs) com o 

DPV, e seu intercepto. As linhas unem o mesmo clone, nas duas campanhas. As barras 
representam o desvio padrão da média (n=42 a 54) 

 
 

Nota-se que, em geral, quanto maior a redução de gs com o DPV (maior 

inclinação, valor mais negativo), maior seu intercepto, em ambas as campanhas. É 

comum observar que espécies com maiores gs máximos (sob baixos valores de DPV) 

demonstram uma maior sensibilidade ao DPV (CUNNINGHAM, 2004; OREN et al., 
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1999). Isso resulta do fato de que, independentemente da condutância máxima, os 

clones se assemelharam no DPV limite para completo fechamento estomático, e que se 

situa entre 3,5 e 4,5 kPa, em ambas idades (Figuras 18 e 19) (MIELKE, 1997).  
Além disso, observa-se pela Figura 20, que a sensibilidade de gs em relação ao 

DPV é menor aos 36 meses, exceto para os clones C e V (cujas sensibilidades foram 

maiores na primeira campanha). Este fato pode estar ligado ao fato de que quando as 

plantas são expostas a um estresse hídrico elas geralmente apresentam um menor gs 

máximo e uma menor sensibilidade estomática com relação ao aumento do DPV, o que 

não constitui necessariamente uma adaptação ao estresse, mas sim uma resposta 

passiva a limitações hidráulicas (LUDLOW, 1980). Assim, novamente, maior número de 

campanhas, em condições de diferentes estatus hídrico do solo, e diferentes idades da 

floresta, se faz necessário para isolar o efeito da variabilidade genética possivelmente 

existente entre os clones (EMHART et al., 2007). 
 

4.7 Resposta da fotossíntese em relação ao DPV 
 

As Figuras 21 a 27 mostram a resposta da fotossíntese em relação ao DPV aos 

16 e 36 meses, para cada clone.  
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Figura 21 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone A, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 22 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone B, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 23 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone C, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 24 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone E, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 25 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone I, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 26 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone N, nas idades 16 e 36 meses 
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Figura 27 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com o Déficit de Pressão de Vapor (DPV) 

para o clone V, nas idades 16 e 36 meses 
 
 
 

Observa-se que as taxas fotossintéticas diminuíram com o aumento do DPV, ao 

longo do dia, para todos os clones, tanto na primeira como na segunda campanha. Este 

padrão é bem ilustrado pelas Figuras 28 e 29, nas quais fica notória a redução da 

fotossíntese entre as idades, conforme discutido no item 4.5. 
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Figura 28 – Representação gráfica da relação entre fotossíntese (A) e Déficit de Pressão de Vapor 
(DPV), para os 7 clones, aos 16 meses 
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Figura 29 – Representação gráfica da relação entre fotossíntese (A) e Déficit de Pressão de Vapor 

(DPV), para os 7 clones, aos 36 meses 
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Assim, em média, os 7 clones apresentaram aos 16 meses uma queda de 

aproximadamente 7 µmol m-2 s-1 na fotossíntese, para cada 1 kPa de aumento no DPV, 

e aos 36 meses a queda foi menor, de aproximadamente 5 µmol m-2 s-1 para cada 1 

kPa de aumento do DPV (Figuras 28 e 29), podendo ser usados como valores gerais 

para parametrização de materiais clonais tropicais de Eucalyptus. 

Sabendo-se que a fotossíntese é dependente da condutância estomática (DAI et 

al., 1992), uma redução de gs com o DPV (Figuras 18 e 19) leva às reduções de 

fotossíntese obtidas (Figuras 21 a 29). Observa-se também que todos os clones tiveram 

o mesmo padrão de resposta da fotossíntese em relação ao DPV, uma queda linear, 

como mostrado por Guehl; Aussenac (1987).  

A Figura 30 mostra a relação entre a sensibilidade da fotossíntese (inclinação 

das retas) e seu intercepto (fotossíntese para DPV igual a zero), para cada clone, nas 

idades 16 e 36 meses. Nota-se que, em geral, quanto maior a redução da fotossíntese 

com o DPV, maior seu intercepto, em ambas as campanhas, novamente evidenciando 

um limite de fotossíntese entre 4,0 e 4,5 kPa. 
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Figura 30 – Representação gráfica da relação entre a redução na fotossíntese (A) com o DPV, e seu 

intercepto. As barras representam o desvio padrão da média (n=42 a 54) 
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Observa-se também, pela Figura 30, que a sensibilidade da fotossíntese em 

relação ao DPV é menor aos 36 meses. Os interceptos, que representam uma 

estimativa de uma fotossíntese para DPV igual a zero, são elevados, e estão entre 42 e 

48 µmol m-2 s-1 aos 16 meses, exceto para o clone C, e entre 27 e 37 µmol m-2 s-1 aos 

36 meses, sendo consistentes com materiais clonais de alta produtividade, e com os 

Amax observados (TATAGIBA et al., 2007). 

Os resultados obtidos com a variação da fotossíntese são em termos de 

interpretação similares aos apresentados no item 4.6 para a condutância estomática, 

embora aspectos de nutrição das folhas, e seu microclima possam afetar as respostas 

da fotossíntese (WARREN; ADAMS, 2001; HARI; MAKELA, 2003). 

 

4.8  Relação entre fotossíntese e transpiração 
 
As Figuras 31 a 37 apresentam a relação entre a fotossíntese (A) e a 

transpiração (E) para cada clone, nas idades 16 e 36 meses; e as Figuras 38 e 39 

contemplam todos os clones, por idade. 
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Figura 31 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone A, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 32 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone B, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 33 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone C, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 34 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone E, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 35 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone I, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 36 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone N, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 37 – Regressão linear, relacionando a fotossíntese (A) com a transpiração (E) para o clone V, nas 

idades 16 e 36 meses 
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Figura 38 – Representação gráfica da relação entre fotossíntese (A) e transpiração (E), para os 7 clones, 

aos 16 meses 
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Figura 39 – Representação gráfica da relação entre fotossíntese (A) e transpiração (E), para os 7 clones, 

aos 36 meses 
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Quase a totalidade dos clones apresentou uma relação positiva e significativa 

entre a fotossíntese e a transpiração, exceto os clones C e V na primeira campanha, e 

os clones C, E e I na segunda campanha. O comportamento diferencial destes clones, e 

a nuvem de pontos observada nas Figuras 38 e 39, levam a conjecturar quanto da 

variabilidade na eficiência de uso da água (razão entre A e E) observada, que pode ser 

creditada à diferença genética dos materiais (LI, 2000). Assim, a busca de clones de 

alta produtividade, e alta eficiência de uso da água ainda é uma questão em aberto 

(CERNUSAK et al., 2007; RYAN et al., 2008), e os dados aqui apontam para uma 

possível variabilidade, que demandaria maior número de campanhas nos materiais 

mais promissores (PEARCY; PFTISCH, 1991). 

 

4.9 Taxa máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax), Taxa máxima de transporte 
de elétrons (Jmax) e Utilização da triose fosfato (VTPU) 

 
As Figuras 40 e 41 exemplificam os resultados da campanha A/Ci realizada nas 

2 posições superiores da copa (2 e 3), e nas 2 posições inferiores (4 e 5), aos 16 

meses. Os exemplos são para as posições 2 e 4 do clone A. 
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Figura 40 - Curvas A/Ci efetuadas para o clone A na posição 2 da copa aos 16 meses, com os valores 

médios de Vcmax, Jmax e VTPU. Cada curva representa uma árvore amostrada  
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Figura 41 - Curvas A/Ci efetuadas para o clone A na posição 4 da copa aos 16 meses, com os valores 

médios de Vcmax, Jmax e VTPU. Cada curva representa uma árvore amostrada  
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As Figuras 42, 43 e 44 apresentam os valores de Vcmax, Jmax e VTPU obtidos para 

as posições superiores (2 e 3) e inferiores (4 e 5) da copa, aos 16 meses.   
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Figura 42 – Taxa máxima de carboxilação da Rubisco (Vcmax) nas posições 2, 3 4 e 5 da copa. As barras 

representam o desvio padrão da média (n=14) 
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Figura 43 – Taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax) nas posições 2, 3 4 e 5 da copa. As barras 

representam o desvio padrão da média (n=14) 
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Figura 44 – Utilização da triose fosfato (VTPU) nas posições 2, 3 4 e 5 da copa. As barras representam o 

desvio padrão da média (n=14) 
 
 

Nota-se assim, as similaridades entre as posições superiores 2 e 3, contrapondo-

se às posições inferiores 4 e 5, com valores médios de 87 versus 55 µmol m-2 s-1, 

respectivamente, para Vcmax, 287 versus 126 µmol m-2 s-1 para Jmax, e 14 versus 8 µmol 

m-2 s-1 para VTPU. Estes resultados reforçam a necessidade de adequadamente 

caracterizar as copas das florestas de Eucalyptus, quando no estabelecimento de 

valores médios para todo dossel florestal (ALMEIDA et al., 2004; STAPE et al., 2004), 

pois cada compartimento da copa apresenta distintos comportamentos fisiológicos. 

As posições 2 e 3 também foram semelhantes com relação aos valores de 

concentração de nitrogênio foliar, a área foliar específica, e fotossíntese, evidenciando 

que estas posições possuem características fisiológicas equivalentes. Desta forma, 

pode-se recomendar o uso de uma das posições, ou composição de ambas, para 

futuras campanhas fisiológicas.  

Por outro lado, as posições inferiores, 4 e 5, devem ser também caracterizadas 

quando do uso de modelos ecofisiológicos que necessitam da caracterização de toda a 

a copa (como o modelo 3-PG), para a correta ponderação, ou de modelos específicos 
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que necessitam de informação por estrato da copa (como modelo MAESTRA)  

(LANDSBERG, 1986).  

As Figuras 45, 46 e 47 mostram os valores de Vcmax, Jmax e VTPU para a posição 

2, de todos os clones.  
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Figura 45 – Taxa máxima de regeneração da Rubisco (Vcmax) na posição 2 para os 7 clones. As barras 

representam o desvio padrão da média (n=2) 
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Figura 46 – Taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax) na posição 2 para os 7 clones. As barras 

representam o desvio padrão da média (n=2) 
 

Clones

A B C E I N V

V TP
U
 (µ

m
ol

 m
-2

 s
-1

)

0

5

10

15

20

25

 
Figura 47 – Utilização da triose fosfato (VTPU) na posição 2 para os 7 clones. As barras representam o 

desvio padrão da média (n=2) 
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Os valores de Vcmax, Jmax e VTPU não diferem estatisticamente entre os clones, 

face à realização de apenas 2 medidas, que foram delineadas para uma primeira 

caracterização dos valores, suas magnitudes e amplitudes, primariamente  entre as 

posições da copa, certificando de qual posição utilizar para as demais medidas 

(posições 2 e 3 foram as escolhidas, como visto ao longo do trabalho). 

Os valores médios de 87 µmol m-2 s-1 para Vcmax, 287 para Jmax, e 14 µmol m-2 s-1 

para VTPU para a posição 2, ratificam as altas taxas metabólicas dos clones 

(WULLSCHLEGER, 1993; WHITEHEAD; BEADLE, 2004).  

A Figura 48 evidencia a relação positiva entre os valores de Vcmax e Jmax.  
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Figura 48 – Relação entre taxa máxima de transporte de elétrons (Jmax) e taxa máxima de regeneração 

da Rubisco (Vcmax), para todos os clones e árvores 
 
 

A alta relação entre Jmax e Vcmax, como também obtido em Manter; Kerrigan 

(2004) e Wohlfahrt et al. (1999), indicam que a assimilação de CO2 em clones de 

Eucalyptus, espécies C3,  é regulada de uma maneira coordenada por estes dois 

processos (WULLSCHLEGER, 1993; WARREN; ADAMS, 2001). 
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4.10 Relação entre crescimento, fotossíntese máxima e fotossíntese  
 
As Figuras 49 e 50 mostram a relação entre crescimento do tronco das árvores 

estudadas e a fotossíntese máxima (Amax) e fotossíntese média diária (A), aos 16 e 36 

meses. 
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Figura 49 – Relação entre Crescimento e fotossíntese máxima (Amax) nas idades 16 e 36 meses 

 
 

A (µmol m -2 s-1)

12 14 16 18 20 22 24 26 28

C
re

sc
im

en
to

 (k
g 

ár
v-1

 m
ês

-1
)

0

2

4

6

8

10

12

14
16 meses
36 meses

 
Figura 50 – Relação entre Crescimento e fotossíntese (A) nas idades 16 e 36 meses 
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Nota-se, em ambas figuras, que não houve relação entre crescimento dos 

troncos e as fotossínteses. Estes resultados mostram que estes processos estudados 

em nível de folha, isoladamente, não são suficientes para explicar a produtividade da 

madeira do tronco (EHLERINGER, 1993).  

Isto se deve ao fato de que ao passar da escala de folhas para escala da árvore, 

ou do povoamento, outros fatores biológicos e efeitos físicos e ecofisiológicos atuam, 

e a árvore deve ser analisada no seu todo, e não apenas no seu compartimento folha, 

que captura carbono (LANDSBERG, 1986). Assim, processos de alocação do carbono 

dentro da planta, podem alterar os padrões de crescimento do lenho, 

independentemente das taxas de assimilação da copa (RYAN et al. 2004). No 

entanto, a compreensão e caracterização da fotossíntese é crucial, por estes 

processos contabilizarem o total de carbono que será alocado para os diversos 

processos dentro da planta. 
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5 CONCLUSÕES 

 

Com base nos resultados obtidos em sete clones comerciais de Eucalyptus de 

alta produtividade aos 16 e 36 meses, onde foram estudadas as variáveis fisiológicas 

relacionadas à fotossíntese e à condutância estomática, e seus padrões de resposta em 

relação ao déficit de pressão de vapor, pode-se concluir que: 

 

- Todos os clones apresentaram altos valores de fotossíntese máxima nas posições 

superiores da copa, não diferindo estatisticamente entre si, com médias entre 24,4 e 

27,1 µmol m-2 s-1, quando tomadas, em conjunto, ambas idades;  

 

- Para todos os clones, houve significativa variação nas características morfológicas da 

copa entre as idades 16 e 36 meses, com aumento da altura média, de 9 m para 20 m; 

redução da área foliar específica média das folhas, de 11,1 para 8,3 m2 kg-1; e do teor 

de nitrogênio foliar de 29 para 21 g kg-1; 

 

- Também houve significativas mudanças no comportamento fisiológico médio da copa 

superior de todos os clones entre 16 e 36 meses, com redução nos valores médios da 

fotossíntese máxima, de 29,4 para 23,2 µmol m-2 s-1; redução na fotossíntese média 

diária de 23,1 para 18,2 µmol m-2 s-1; redução na condutância estomática média diária 

de 0,41 para 0,26 mol m-2 s-1; e da transpiração média diária de 9,2 para 6,1 mmol m-2 

s-1; 

 

- Assim, a elevada dinâmica morfológica, nutricional, e lumínica da copa de clones 

produtivos de Eucalyptus, entre 16 e 36 meses, evidencia que a caracterização 

fisiológica das copas não pode ser realizada em uma única idade ou campanha; 

 

- As variações de fotossíntese encontradas entre os clones, dentro das idades, apesar 

de estatisticamente significativas, não possibilitam afirmar a existência de variabilidade 

genética face à falta de repetições (campanhas) dentro da mesma idade, sendo 
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possível recomendar para este fim, um estudo de menos clones, mas com maior 

número de campanhas, por idade; 

 

- Todos os clones de Eucalyptus mostraram reduções na condutância estomática com o 

aumento do DPV ao longo do dia, e em ambas idades, sendo mais acentuadas na 

idade de 16 meses (-0,2 mol m-2 s-1 para cada aumento de 1kPa no DPV) do que aos 36 

meses (-0,1 mol m-2 s-1 para cada aumento de 1kPa no DPV), e atingindo valores de gs 

próximos de zero para DPV entre 3,5 e 4,5 kPa; 

  

- Conseqüentemente, as fotossínteses diminuíram com o aumento do DPV ao longo do 

dia, em ambas as idades, com maior queda aos 16 meses (-7 µmol m-2 s-1 para cada 

aumento de 1kPa no DPV), comparativamente aos 36 meses ( -5 µmol m-2 s-1 para cada 

aumento de 1kPa no DPV); 

 

- Para quase a totalidade dos clones houve uma relação positiva e significativa entre a 

fotossíntese e a transpiração. O comportamento diferencial de alguns clones pode ser 

devido a uma maior eficiência do uso da água, devido à diferença genética dos 

materiais; 

 

- Os maiores valores de Vcmax, Jmax e VTPU foram encontrados para as posições 

superiores da copa, comparativamente às posições inferiores, reforçando a 

necessidade de adequadamente caracterizar as copas das florestas de Eucalyptus, 

quando no estabelecimento de parâmetros para todo o dossel florestal; 

 

- Os valores de Vcmax, Jmax e VTPU para as posições superiores da copa (87, 287 e 14 

µmol m-2 s-1, respectivamente), foram 58%, 128% e 75% maiores do que nas posições 

inferiores, havendo relação positiva entre Vcmax e Jmax, mostrando a interdependência 

destes dois processos em Eucalyptus; 

 

- Não houve relação entre crescimento do tronco e fotossíntese, em ambos períodos, 

mostrando que estudos em nível de folha não são suficientes para explicar a 
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produtividade, havendo necessidade de complementação com estudos que considerem 

a respiração e a alocação de carbono dentro da planta; 

 

Assim, retomando as hipóteses iniciais do estudo, verifica-se que: 

 

I. Os valores de Amax, Jmax, Vcmax e VTPU são semelhantes entre os sete clones, 

face à alta produtividade dos mesmos: Corroborada; 

II. As respostas da fotossíntese e da condutância estomática em relação ao 

DPV serão diferentes entre os clones por possuírem distintas origens 

genéticas e terem sido selecionados em diferentes condições climáticas: 

Corroborada;  

III. Os maiores valores de fotossíntese serão alcançados na idade mais jovem 

(16 meses), em que a taxa de crescimento é maior, devido à menor 

competição por recursos: Corroborada, mas as razões não puderam ser 

associadas a um único fator.  
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