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Sinopse: 

 
 Respostas fisiológicas de clones de Bertholletia excelsa foram estudadas em 

plantios de produção na Amazônia Central. Aspectos relacionados ao 
desempenho fotossintético, às trocas gasosas, à eficiência fotossintética no uso 
de nutrientes e irradiância foram analisados em árvores propagadas por enxertia. 
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RESUMO 
 

Uma das possibilidades para reincorporar aos processos produtivos mais de 700 mil km2 
de áreas na região Amazônica passa pela instalação de programas de reflorestamento. 
No entanto, um dos segmentos destes programas, os plantios de produção exigem 
conhecimento robusto sobre a(s) espécie(s) selecionada(s) para esta finalidade. Dentre 
as espécies já utilizadas para fins de plantios, a Castanheira-da-amazônia (Bertholletia 
excelsa H. B.) tem sido uma das espécies florestais nativas mais utilizadas para a 
recuperação de áreas alteradas e composição de sistemas agroflorestais. A maior 
experiência com plantios de produção desta espécie é a Empresa Agropecuária Aruanã 
S. A. (Itacoatiara, AM) com 1.257.000 árvores plantadas. Os plantios foram 
constituídos basicamente com cinco clones (Aruanã - ARU, 609, 606, Manuel Pedro - 
MP e Santa Fé - SF) propagados por enxertia. Apesar dos números envolvidos nos 
plantios de Castanheira-da-amazônia já impressionarem, pesquisas com o objetivo de 
conhecer o potencial fisiológico destes clones e sua interação com fatores de sítio em 
plantios de produção ainda não foram realizadas. Assim, o objetivo deste estudo foi 
investigar o desempenho fisiológico dos clones acima relacionados no campo e suas 
respostas a fatores temporais (períodos de alta e baixa precipitação) e espaciais 
(ambiente de crescimento das folhas na copa – pleno sol e sombra). Para tanto, 
estudaram-se características relacionadas à fotossíntese e os desdobramentos de 
captação e uso da irradiância, assim como da assimilação e composição isotópica de 
carbono, potencial hídrico foliar, área foliar específica, concentração de nutrientes 
foliares e eficiência fotossintética no uso de nutrientes. Os clones apresentaram 
diferentes respostas para a maioria das variáveis analisadas. O clone ARU exibiu o 
melhor desempenho em relação à assimilação de carbono (12 - 14,9 µmol m-2 s-1) e 
eficiência fotossintética no uso de nutrientes. Neste mesmo clone, a média de 
fotossíntese foi cerca de 28% superior ao clone SF (8,4 - 11,6 µmol m-2 s-1) e foi mais 
eficiente, principalmente no uso dos macronutrientes N (93 – 118 mmol mol-1 s-1), P 
(4157 – 4761 mmol mol-1 s-1) e K (1030 – 1612 mmol mol-1 s-1). O clone 609 exibiu 
maior acúmulo foliar de Ca (5,0 – 12,2 g kg-1) e Mg (1,7 – 2,7 mg kg-1), eficiência 
fotossintética no uso de P e K, e melhor eficiência de captação e uso da irradiância a 
partir dos índices de desempenho PIABS (1,3 – 2,5) e PItotal (0,7 – 1,4). O clone 606 
acumulou mais K (2,9 – 8,1 g kg-1) foliar e apresentou alta eficiência fotossintética no 
uso de N (84 – 115 mmol mol-1 s-1). O clone MP acumulou mais Mg (2,1 – 3,1 g kg-1) 
foliar, porém, juntamente com o clone SF, exibiram menor eficiência fotossintética no 
uso dos nutrientes. Este último mostrou maiores índices de desempenho (PIABS e PItotal) 
e composição isotópica de carbono (-30,1 - -28,7‰); entretanto, mostrou menores 
valores de condutância estomática e fotossíntese. Os clones apresentaram em folhas de 
sol maior fotossíntese na unidade de área foliar, respiração no escuro, condutância 
estomática, transpiração, irradiâncias de compensação e saturação, composição 
isotópica de carbono, concentração de Mn, PItotal e expressão da fase IP (abundância 
relativa de PSI em relação ao PSII). Em folhas de sombra observou-se maior área foliar 
específica, maiores concentrações de P e K e maior valor do índice PIABS. De modo 
geral, houve maior acúmulo foliar de Mn e maiores índices Fv/Fm, PIABS e PItotal durante 
o período de alta precipitação. Por outro lado, resultados superiores de fotossíntese na 
unidade de massa foliar, área foliar específica e concentrações de P e K foram 
observados durante o período de baixa precipitação. Portanto, pode-se concluir que os 
clones de B. excelsa possuem distintos desempenhos fisiológicos quando utilizados em 
plantios de produção e exibem diferentes respostas em níveis estruturais e funcionais 
aos fatores espaciais e temporais.  
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ABSTRACT 
 

 
To reincorporate to the productive processes up to 700,000 km2 of areas in Amazon 
region involves the implementation of reforestation programs. However, one of the 
segments of these programs, the productive plantations requires robust knowledge about 
the species selected for this purpose. Among the species used, Bertholletia excelsa H. B. 
has been native forest species most used in plantation to reclamation disturbed area and 
agroforestry systems in Amazon. Agropecuária Aruanã S. A. Company with 1,257,000 
trees (Itacoatiara, AM) is the highest example of commercial plantation of this species. 
The plantations are composed of five clones (Aruanã - ARU, 609, 606, Manuel Pedro - 
MP and Santa Fé - SF) propagated by grafting. However, physiological potential of 
these clones and the interaction with their site characteristics in productive plantation 
were not studied yet. In order to investigate the physiological performance of the five 
clones and responses their regard to the temporal (high and low precipitation) and 
spatial (leaf crown growth environment – sun and shade) factors, photosynthesis and 
irradiance capture efficiency and use, carbon isotopic composition, leaf water potential, 
specific leaf area, leaf nutrient concentration and photosynthetic nutrient use efficiency 
were studied. The clones showed different responses for the most variable analyzed. 
ARU clone exhibited the best performance to carbon assimilation (12 – 14.9 µmol m-2 s-

1) and nutrient use efficiency. This clone showed photosynthesis average about 28% 
higher than SF (8.4 – 11.6 µmol m-2 s-1) clone and was the most efficient, specially, in 
the macronutrient use N (93 – 118 mmol mol-1 s-1), P (4157 – 4761 mmol mol-1 s-1) and 
K (1030 – 1612 mmol mol-1 s-1). 609 clone exhibited the highest Ca (5.0 – 12.2 g kg-1) 
and Mg (1.7 – 2.7 mg kg-1) leaf concentrations, P and K use efficiency, and the best 
irradiance capture efficiency and use by PIABS (1.3 – 2.5) and PItotal (0.7 – 1.4) 
performance indexes. 606 clone showed the highest K (2.9 – 8.1 g kg-1) leaf 
concentrations and high N use efficiency (84 – 115 mmol mol-1 s-1). MP clone showed 
the highest Mg (2.1 – 3.1 g kg-1) leaf concentrations, though, together with SF clone, 
exhibited the lowest photosynthetic nutrient use efficiency. SF clone showed the highest 
performance indexes (PIABS and PItotal) and carbon isotope composition (-30.1 - -
28.7‰), however the lowest values of stomatal conductance and photosynthesis. The 
clones showed the highest photosynthesis per unit leaf area, dark respiration, stomatal 
conductance, transpiration rate, compensation and saturation irradiance, carbon isotopic 
composition, Mn leaf concentration, PItotal and IP phase (expresses relative abundance 
of PSI as compared with PSII) in sun leaves. The highest values of specific leaf area, P 
and K concentrations and PIABS index were observed in shade leaves. Altogether, there 
was higher Mn leaf concentration, Fv/Fm, PIABS and PItotal indexes during high 
precipitation period. On the other hand, the highest values of photosynthesis per unit 
leaf mass, specific leaf area, P and K leaf concentrations were observed during low 
precipitation period. Thus, it was conclude that B. excelsa clones have different 
physiological performance when used in productive plantation and exhibit different 
structural and functional responses to the spatial and temporal factors.  
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INTRODUCÃO GERAL 
 

 

Desde a decadência do ciclo da borracha, a castanha obtida a partir da extração 

em árvores de Castanheira-da-amazônia1 (Bertholletia excelsa Humboldt & Bonpland) 

passou a constituir o principal produto extrativo para exportação da região amazônica 

(Homma e Menezes, 2008). 

Bertholletia é um gênero monoespecífico, sendo Bertholletia excelsa a única 

espécie representante deste gênero (Mori e Prance, 1990). Pertencente à família das 

Lecythidaceae, que na região Neotropical inclui 200 espécies com ampla distribuição, 

B. excelsa foi primeiramente descrita pelos botânicos Humboldt e Bonpland no ano de 

1808 (Bonpland, 1808; Mori, 1992). As populações nativas de B. excelsa distribuem-se 

ao longo de todos os países pertencentes ao bioma Amazônia, que inclui as Guianas, 

Suriname, Colômbia, Venezuela, Peru, Bolívia e Brasil, cobrindo uma superfície de 

florestas de aproximadamente 325 milhões de hectares (Mori, 1992; Stoian, 2004; 

ShepardJr e Ramirez, 2011).  

A espécie também tem sido utilizada em diferentes sistemas de plantios 

florestais na região amazônica, seja na composição de sistemas agroflorestais ou ainda 

em plantios homogêneos para recuperação de áreas alteradas ou de reposição florestal 

(Costa et al. 2009; Scoles et al., 2011; Ferreira et al., 2012). Entretanto, existe limitação 

quantitativa e qualitativa de pesquisas com o objetivo de investigar o potencial de 

adaptação desta e de outras espécies florestais nativas quando em condições de plantios, 

neste caso, sujeitas às mudanças nos fatores abióticos e bióticos. O fato é que o reduzido 

número de estudos consistentes tem-se refletido em parte na baixa diversidade de 

espécies compondo plantios de produção na região da Amazônia Legal, sendo 60% da 

área plantada composta por espécies exóticas dos gêneros Eucalyptus, Tectona e Pinus 

(Pereira et al. 2010). 

A experiência mais conhecida de plantios de castanheira em grande escala para 

produção na Amazônia são os plantios conduzidos na Empresa Agropecuária Aruanã S. 

A. (Itacoatiara, AM), implantados em antigas áreas de pastagens abandonadas. Estes 

plantios são compostos de clones selecionados pela Empresa Brasileira de Pesquisa 

Agropecuária (EMBRAPA) e propagados via enxertia (Müller, 1982; Mori, 1992). 

                                                
1 Nomenclatura recomendada a partir da 3ª Convenção Mundial de Frutos Secos realizada em Manaus, 
AM, no ano de 1992. 
 



 16 

Entretanto, B. excelsa ainda não foi submetida a um programa de melhoramento 

vegetal, sendo desconhecidos os potenciais genético e fisiológico desta espécie quando 

utilizada em plantios de produção (Wadt e Kainer, 2009). 

 As características de crescimento e reprodutivas das árvores são dependentes das 

condições do sítio de plantio (e.g. fatores edáficos, climáticos, fisiográficos e bióticos) 

(Onyekwelu et al., 2011). Seguindo este raciocínio, o equilíbrio entre os fatores 

primários (e.g. disponibilidade de água e nutrientes no solo, luminosidade, temperatura) 

e o funcionamento vegetal é determinante para o início do processo fotossintético, 

sendo o ganho de biomassa vegetal resultante, dentre outros fatores funcionais, de um 

eficiente desempenho fotossintético (Poorter, 2001; Binkley et al., 2010; Ryan et al., 

2010).  

Eventos de sazonalidade em regiões tropicais, representados principalmente por 

alterações dos regimes de precipitação e luz podem causar modificações na fisiologia e 

morfologia das plantas, podendo ou não resultar em adaptações manifestadas pelas 

interações entre as características genéticas e o meio ambiente (Craven et al., 2011). A 

menor disponibilidade de água no solo durante períodos de baixa precipitação, por 

exemplo, pode afetar os processos fisiológicos, com destaque para o desempenho 

fotossintético, em parte devido à limitação estomática (Sendall et al., 2009). Por outro 

lado, espécies mais tolerantes podem não apresentar redução nas taxas de assimilação 

de carbono mesmo durante o período de baixa precipitação (Silva et al. 2011).  

 Considerando a ocorrência de diferentes períodos de precipitação e de mudanças 

em outras variáveis climáticas, características bem marcadas temporalmente na 

Amazônia Central, além de situar-se nesta região os principais plantios de B. excelsa, 

este estudo foi elaborado na expectativa de investigar, em condições de plantio, as 

respostas fisiológicas de clones desta espécie aos fatores temporais (sazonalidade de 

precipitação) e espaciais (ambiente de luz na copa). Para tanto, buscou-se entender duas 

situações de caráter aplicado: i) Os clones possuem comportamentos fisiológicos 

distintos em condições de plantios de produção? Qual (is) clone (s) apresenta (m) 

melhor (es) desempenho (s) fisiológico (s) ? ii) Quais são as respostas fisiológicas 

destes clones às mudanças em fatores espaciais (folhas de sol e sombra) e temporais 

(períodos de alta e baixa precipitação)? 

 Com o objetivo de responder a estes questionamentos estudou-se as 

características relacionadas às trocas gasosas, as taxas de fotossíntese em base de área e 

massa foliar, a área foliar específica, a concentração de nutrientes foliares, a eficiência 
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fotossintética no uso de nutrientes e a fluorescência da clorofila a em folhas de árvores 

de cinco clones de B. excelsa, denominados Aruanã, 609, 606, Manuel Pedro e Santa 

Fé. 

 A presente tese foi dividida em três capítulos. No capítulo 1 são apresentados os 

resultados referentes às caraterísticas fotossintéticas dos cinco clones em folhas de sol e 

de sombra durante períodos de alta e baixa precipitação. No capítulo 2 são apresentadas 

e discutidas as respostas dos clones quanto ao acúmulo de nutrientes foliares e 

eficiência fotossintética no uso de nutrientes. Por último, no capítulo 3 a eficiência de 

captação e uso da irradiância pelos clones foi analisada a partir da técnica da 

fluorescência da clorofila a.  
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CARACTERÍSTICAS FOTOSSINTÉTICAS DE CLONES DE Bertholletia excelsa 

SOB CONDIÇÕES DE PLANTIO DE PRODUÇÃO NA AMAZÔNIA CENTRAL 

 
Photosynthetic characteristics of clones of Bertholletia excelsa in productive plantation 

in Central Amazon 

 
Resumo Cinco clones de Bertholletia excelsa H. & B. (Aruanã = ARU, 609, 606, 

Manuel Pedro = MP e Santa Fé = SF), crescendo sob condições de plantio de produção, 

foram analisados quanto às características fotossintéticas sob dois cenários: mudanças 

temporais, associadas à sazonalidade de precipitação, e espaciais, quanto ao ambiente de 

crescimento das folhas na copa. O estudo foi conduzido nos períodos de alta (janeiro-maio) = 

2.428 mm e baixa (junho-setembro) = 426 mm precipitação e as folhas situadas a sol pleno 

(folhas de sol) e na sombra (folhas de sombra). As maiores taxas de fotossíntese (PNmax) 

foram exibidas pelos clones ARU e 609. Os clones apresentaram respostas diferenciadas 

de condutância estomática (gs) e de transpiração (E) entre os períodos de alta e baixa 

precipitação. Neste caso, 609 e SF mostraram redução das taxas de gs e E enquanto que 

ARU, 606 e MP exibiram aumento durante o período de baixa precipitação. Os clones 

609 e SF apresentaram maior composição isotópica de carbono (d13C). Os valores de 

PNmax foram pouco afetados pela sazonalidade de precipitação em todos os clones. O 

potencial hídrico foliar (Yw) manteve-se semelhante em todas as condições analisadas. 

Por outro lado, o período de precipitação intensificou as diferenças entre folhas de sol e 

de sombra para a maioria das variáveis analisadas, especialmente as taxas de respiração 

no escuro (Rd), E, gs, irradiâncias de compensação (Ic) e de saturação (Is), que foram 

superiores em média com resultados 94, 32, 20, 54 e 128%, respectivamente, em folhas 

de sol no período de baixa precipitação. Estas diferenças podem estar relacionadas em 

parte à maior insolação observada neste período. Portanto, pode-se concluir que os 

clones estudados mantêm equilíbrio das variáveis de trocas gasosas sem efeito 

significativo nas taxas de assimilação de carbono sob condições de baixa precipitação, 

ao mesmo tempo em que a sazonalidade de precipitação exerce influência sobre a 

magnitude de diferenças de resposta entre folhas de sol e sombra. 

 

Palavras-chave Castanheira · Fotossíntese · Condutância estomática · Transpiração · 

Plantios Florestais  
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Abstract Five clones of Bertholletia excelsa H. & B. (Aruanã = ARU, 609, 606, 

Manuel Pedro = MP and Santa Fé = SF) growing in open field in a productive forest 

plantation were analyzed. It was made based in the photosynthetic characteristics under 

two scenarios: the temporal changes associated with seasonal rainfall and the spatial 

changes related with the leaf crown growth environment. It was analyzed in two periods 

of rainfall (High(January-May) = 2,428 mm and Low(June-September)= 426 mm) for leaves that 

grows in the open (sun leaves) and those that grows in the shade (shade leaves). The 

highest photosynthetic rates (PNmax) were showed for clones ARU and 609. The clones 

showed different responses related to stomatal conductance (gs) and transpiration rate 

(E) between periods of high and low precipitation. In this case, 609 and SF clones 

showed reduction of gs and E rates, while ARU, 606 and MP showed increases during 

low precipitation period. 609 and SF showed the highest carbon isotopic composition 

(d13C). It was observed that the results of PNmax were little affected by precipitation 

seasonality among the clones. The leaf water potential (Yw) was similar during the 

different analysis conditions. On the other hand, the precipitation period intensified the 

differences between sun and shade leaves for the most of the variables analyzed. It was 

observed specially to dark respiration rate (Rd), E, gs, compensation (Ic) and saturation 

(Is) irradiance that were 94, 32, 20, 54 and 128% in averages respectively, that showed 

higher results for leaves that growth in the sun under low precipitation period. These 

differences may be related in part to the highest insolation in this period. Thus, we 

concluded that the clones analyzed maintained equilibrium of the gas exchange 

variables without significant effect the carbon assimilation rates under low precipitation 

period. Then it was concluded that precipitation seasonality increase the differences 

between the response of sun and shade leaves for B. excelsa.   

 

Keywords Brazil nut · Photosynthesis · Stomatal Conductance · Transpiration · Forest 

Plantation 
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Introdução 

 

A Castanheira-da-amazônia (Bertholletia excelsa) é considerada espécie-chave 

no desafio de aliar conservação e desenvolvimento para a região amazônica, uma vez 

que esta espécie pode alavancar, no que se refere à produção, diferentes cadeias 

produtivas (e.g. madeira, castanha, artesanato, cosméticos) (Alárcon and Peixoto 2008; 

Tonini et al. 2008a; Kalliola and Flores 2011; Nunes et al. 2012). No entanto, dentre as 

principais ameaças a indústria extrativista inclui-se o desflorestamento e a degradação 

florestal em função da expansão das áreas de fronteira agrícola e pecuária, construção 

de rodovias, extração de madeira e implantação de guseiras, particularmente, no sudeste 

do Pará, principal área de ocorrência da espécie neste estado (Homma and Menezes 

2008; Maués and Oliveira 2010). Mais de 70 milhões de hectares da floresta amazônica 

já foram desflorestados, sendo que o desflorestamento para expansão de pastagens 

contribui com aproximadamente 61% (INPE 2011). Ademais, dificuldades relacionadas 

à baixa tecnologia, em particular no processo de beneficiamento da castanha e na área 

administrativa, resultaram na queda abrupta da produção de castanha no Brasil. Assim, 

a partir da década de 90, a Bolívia tornou-se o maior produtor mundial (Homma and 

Menezes 2008). À margem de sua ocorrência natural, a castanheira também tem sido 

utilizada na composição de sistemas agroflorestais e em programas de reflorestamento 

para recuperação de áreas alteradas e produção comercial (Mori 1992; Costa et al. 2009; 

Ferreira and Tonini 2009; Scoles et al. 2011).  

Independentemente das iniciativas acima serem executadas, o conhecimento 

sobre alterações funcionais e desempenho dos indivíduos no campo permitem a seleção, 

uso e manejo das espécies de maneira mais adequada. Assim, estudos sobre 

ecofisiologia das espécies tropicais, visando o entendimento dos mecanismos 

relacionados ao uso dos recursos primários (água, luz, CO2 e nutrientes) tornam-se 

primordiais, seja no aspecto conceitual, esclarecendo processos fundamentais da 

biologia vegetal, seja na área tecnológica, contribuindo para selecionar espécies aptas a 

serem introduzidas em programas de reflorestamento comercial.  

Em regiões tropicais, eventos sazonais de precipitação são acompanhados por 

variações significativas na disponibilidade de irradiância: no período de alta 

precipitação, pode ocorrer redução da irradiância total, embora a irradiância difusa 

tenda a aumentar (Wright and van Schaik 1994; Choudhury 2001). Durante o período 

de baixa precipitação pode haver limitação dos estoques de água disponível para as 
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plantas em função do aumento da resistência hidráulica do solo (Williams et al. 1998). 

Diante disso, espécies mais susceptíveis à variabilidade desses recursos podem sofrer 

mudanças no processo fotossintético, em particular nas características de trocas gasosas, 

implicando em reduções nas taxas de condutância estomática e captura de carbono sob 

baixa precipitação (Craven et al. 2011). Outro fator relevante para o funcionamento 

metabólico das folhas é a condição do ambiente de crescimento da folha na copa, isto é, 

se a superfície foliar encontra-se no sol ou na sombra. Assim, os fatores espaciais e 

temporais podem interferir nos processos foliares isolados ou conjuntamente (Mulkey et 

al. 1996). Somente para ilustrar esta questão, a disponibilidade de água poderia ser o 

fator mais limitante em condição de baixa precipitação, ao passo que a maior 

nebulosidade durante períodos de alta precipitação pode limitar a disponibilidade de luz 

e a produtividade do dossel (Graham et al. 2003). 

Portanto, no presente estudo, as características fisiológicas foliares de clones de 

Bertholletia excelsa estabelecidos em plantios de produção foram investigadas com o 

objetivo de analisar como os efeitos temporais (sazonalidade de precipitação) e 

espaciais (ambiente de crescimento das folhas na copa) afetam o desempenho 

fotossintético e a regulação das trocas gasosas desta espécie. Para tanto, duas hipóteses 

foram elaboradas: i) os clones exibirão respostas distintas aos fatores temporais (alta e 

baixa precipitação) e espaciais (folhas de sol e sombra); ii) os fatores temporais 

apresentarão interação com os fatores espaciais e determinarão respostas específicas dos 

clones. 

 

 

Material e métodos 

 

Localização e caracterização da área de estudo 

 

 O estudo foi realizado em plantios florestais da espécie Bertholletia excelsa 

Humboldt & Bonpland (Castanheira-da-amazônia) localizados na propriedade da 

Empresa Agropecuária Aruanã S. A. (3°0'30.63"S e 58°50'1.50"O), rodovia AM-010 

(Manaus-Itacoatiara), km 213, município de Itacoatiara, AM. A topografia da área 

apresenta ondulações, com altitudes variando entre 120 m e 170 m. O solo 

predominante da região é o Latossolo Amarelo Distrófico de textura muito argilosa 

(Kato 1995). O clima é do tipo Am (Köppen 1948), com precipitação anual superior a 
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2000 mm e temperatura média de 27,1°C. Durante a realização do estudo, o regime de 

precipitação foi caracterizado por dois períodos distintos, um de alta precipitação 

(precipitação média mensal de 485 mm durante cinco meses), sendo três meses com 

precipitação acima de 500 mm e outro de baixa precipitação (precipitação média mensal 

de 106 mm durante quatro meses) com o mês de setembro exibindo precipitação de 54 

mm (Fig. 1a). Nesses dois períodos do ano houve também clara distinção quanto aos 

totais de insolação. No período de alta precipitação, devido à maior nebulosidade, 

observou-se significativa redução do período de insolação (total de 618 horas durante 

cinco meses). Por outro lado, nos quatro meses de baixa precipitação a insolação total 

foi de 1017 horas (Fig. 1b). 

 
Fig. 1 Precipitação (a) e insolação (b) mensal durante o ano de 2011 no município de 

Itacoatiara, AM. As linhas pontilhadas indicam as médias de cada período. Fonte: 

Instituto Nacional de Meteorologia (INMET). 

 

Caracterização dos plantios e clones estudados 

 

 A propriedade possui área total de 12.000 hectares. Atualmente, há cerca de 

1.257.000 castanheiras plantadas, sendo 318.000 árvores reservadas à produção de 

frutos e outras 939.000 destinadas à produção de madeira em plantios adensados (2,5 m 

x 1,5 m) para reposição florestal obrigatória de diversas empresas do estado do 

Amazonas. A empresa conta ainda com uma área de 16 ha com 6.400 árvores que 

compõem o jardim clonal da fazenda com cinco clones selecionados pela Empresa 

Brasileira de Pesquisa Agropecuária (Embrapa Amazônia Oriental, Belém, PA). As 

árvores do jardim clonal fornecem as gemas para enxertia das mudas plantadas em 



 24 

campo quando estas atingem cerca de 1,5 a 2 anos (detalhes metodológicos em Müller 

1982). No momento, toda a produção de frutos da empresa é proveniente de cinco 

clones denominados Aruanã, 609, 606, Manuel Pedro e Santa Fé, propagados por 

enxertia e plantados em espaçamento de 10 x 10 m (tabela 1). 

  

Tabela 1 Características biométricas de clones de Bertholletia excelsa plantados na 

fazenda da Empresa Agropecuária Aruanã S. A., Itacoatiara, AM. Os valores são 

média±desvio-padrão (n = 10). 

Clone Altura (m) DAP (m)* Área de copa (m2)* 

Aruanã 20,5±4,0 0,73±0,10 297±79 

609 12,0±2,0 0,48±0,11 173±44 

606 16,0±3,0 0,58±0,19 243±88 

Manuel Pedro 20,5±4,0 0,88±0,10 293±66 

Santa Fé 23,5±4,5 0,75±0,13 378±132 

*DAP = diâmetro à altura do peito (1,3 m); área de copa estimada a partir da fórmula [π 

x 0,25 x (diâmetro médio da copa)2], conforme Peña-Claros et al. (2002). 

 

Análises de trocas gasosas 

 

A determinação das taxas de fotossíntese líquida (PN), respiração no escuro (Rd), 

transpiração (E) e condutância estomática (gs) foram realizadas com um analisador de 

gás a infravermelho (IRGA) portátil, de sistema aberto (LI-6400, LiCor,  Lincoln,  NE,  

USA). Os dados foram coletados entre 8:00 e 12:00 h. Para tanto, foram coletados 

galhos situados no terço médio das copas das árvores com auxílio de dois podões, sendo 

um utilizado para cortar os galhos (comprimento mínimo = 1 m) e o outro para servir de 

suporte ao galho até a descida ao chão de modo a evitar o impacto do material vegetal 

com o solo. Análises prévias para ajuste de metodologia foram realizadas com o 

objetivo de verificar possíveis alterações funcionais provenientes do procedimento do 

corte dos galhos nas medidas de trocas gasosas. Com esta finalidade realizou-se acesso 

às copas para realização das leituras em galhos intactos, que foi possível a partir da 

instalação de torres montadas com estruturas metálicas. Diante dos testes prévios, pôde-

se constatar que o cuidado em evitar a queda do galho e a execução das leituras em 

períodos máximos de cerca de 10 minutos após a coleta do galho não induzia efeitos 

significativos sobre os resultados quando comparados os dados de galhos intactos 
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versus galhos cortados. Por outro lado, a queda do galho no chão resultou em 

significativas reduções nos valores de trocas gasosas (ver detalhes das curvas de 

fotossíntese em resposta à irradiância na Fig. 2). Esta metodologia tem sido utilizada 

por outros autores para a realização de medidas em árvores de grande porte (Santiago 

and Mulkey 2003; Cai et al. 2009). Os dados das curvas de resposta fotossintética a 

intensidade luminosa (PN-I) foram obtidos para densidade de fluxo de fótons (PPFD) 

entre 0 e 2000 µmol m-2 s-1. O IRGA foi ajustado para trabalhar com fluxo de 400 µmol 

s-1 e a câmara foliar ajustada para concentração de CO2, temperatura e vapor de H2O em 

torno de 380±4 µmol mol-1, 31±1oC e 21±1 mmol mol-1, respectivamente. O modelo 

exponencial foi usado para ajustar a curva de resposta fotossintética à intensidade 

luminosa para cada árvore (Iqbal et al. 1997; Santos Junior et al. 2012):  

  

PN = (PNmax + Rd) {1-exp[-αI/( PNmax + Rd)]} - Rd   

  

em que I é a irradiância (~PPFD); PN é a fotossíntese líquida (µmol m-2 s-1); PNmax é a 

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

ao valor de PN quando I = 0 µmol m-2 s-1; e α é o rendimento quântico aparente da 

fotossíntese (mol CO2 mol quanta-1) estimado pela equação exponencial. As curvas PN-I 

foram ajustadas usando o algoritmo de Levemberg-Marquardt com base na rotina do 

programa Statistica, versão 7.0 (StatSoft Inc., 2004). A irradiância de compensação (Ic; 

PPFD no qual PN = 0) foi calculada pela fórmula Ic = Rd/α e a irradiância de saturação 

(Is; PPFD no qual PNsat = 90% PNmax) foi estimada como:  

  

Is = [(PNmax + Rd)/- α] ln{-[(0,9PNmax + Rd)/(PNmax + Rd)]+1} 

 

A eficiência no uso da água (EUA) (mmol CO2 mol-1 H2O) foi determinada a 

partir da razão entre os valores de fotossíntese e transpiração (EUA = PN/E), ao passo 

que a eficiência intrínseca no uso da água (EIUA) foi determinada pela razão entre a 

fotossíntese e a condutância estomática (EIUA = PN/gs). Esses cálculos foram 

processados a partir de valores obtidos a I = 2000 µmol m-2 s-1. 
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Fig. 2 Curvas de resposta fotossintética (PN) em função do aumento da irradiância em 

clones de Bertholletia excelsa a partir de diferentes metodologias de coleta do galho. 

 

Determinação isotópica de carbono (d13C)  

 

 A composição isotópica de carbono foi determinada em folhas secas em estufa a 

temperatura de 65°C até obtenção de massa constante. O material vegetal foi moído e 

uma alíquota de 1 a 1,5 mg foi transferida para cápsulas de estanho (IVA 

Analysentechnik, Meerbusch, Germany). As análises foram realizadas em 

espectrômetro de massas (Delta Plus; Finnigan MAT GmbH, Bremen, Germany) no 

Institut für Forstbotanik und Baumphysiologie, Albert-Ludwigs-Universität Freiburg, 

Alemanha. A composição de d13C foi calculada em relação a um padrão VPDB (Vienna 

Pee dee Belamnitela): d13C = (Ramostra – Rpadrão)/(Rpadrão) x 1000 (‰) em que R se refere a 

razão 13C/12C (Sulzman 2007). 

 

Potencial hídrico foliar 

 

 O potencial hídrico foliar (Ψw) foi determinado no período entre 12:00 e 13:00 h 

em folhas que exibiram bom estado fitossanitário, as quais foram colocadas 

individualmente na câmara da bomba de pressão tipo Scholander (Scholander et al. 
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1965). Em seguida, se aplicou pressão com gás nitrogênio até ocorrer exsudação pelo 

corte feito no pecíolo da folha, sendo neste momento registrada a leitura da pressão 

aplicada (Turner 1981).   

 

Delineamento experimental e análises estatísticas 

 

O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente casualizado (DIC) em 

ensaio fatorial (5 x 2 x 2) composto de três fatores: clones, tipos de folha quanto ao 

ambiente de luz (sol e sombra) e dois períodos de precipitação (alta e baixa). Os 

resultados de cada variável foram submetidos aos testes de Lilliefors e Levene para 

verificação do atendimento às premissas de distribuição normal e homogeneidade de 

variâncias. Nos casos de não cumprimento efetuou-se a transformação pelo método da 

raiz quadrada. Em seguida, foram aplicadas análises de variância (Factorial ANOVA) e, 

quando os resultados se mostraram significativos, utilizou-se o teste de comparação de 

médias de Duncan (P<0,05). Relações entre PN, E e gs foram analisadas por regressão a 

partir das razões entre os resultados obtidos nos períodos de baixa e alta precipitação. 

Todas as análises foram processadas nos programas Statistica 7.0 (StatSoft Inc., 2004) e 

SigmaPlot 11.0 (StatSoft Inc., 2008). 

 

 

Resultados 

 

 De modo geral, efeitos mais pronunciados sobre as características fotossintéticas 

foram observados na análise dos fatores individualmente (clone, ambiente de luz e 

período de precipitação) (Tabela 2). As únicas variáveis que exibiram sensibilidade aos 

efeitos individuais dos três fatores foram: irradiância de saturação (Is), condutância 

estomática (gs), transpiração (E) e eficiência no uso da água (EUA). Na análise das 

interações, considerando os fatores clone e período de precipitação, observou-se maior 

sensibilidade para as variáveis gs e eficiência intrínseca no uso da água (EIUA).
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Tabela 2 Resultados da ANOVA (valores de F) (n = 10) para os fatores clone (Aruanã, 609, 606, Manuel Pedro e Santa Fé), ambiente de luz 

(folhas de sol e sombra) e período de precipitação (alta e baixa), as características fotossintéticas e o potencial hídrico foliar. * p<0,05; ** 

p<0,01; *** p<0,001; ns = p≥0,05 (não significativo); G. L. = graus de liberdade. Valores significativos são destacados em negrito. 
 Clone (C) Ambiente de luz (L) Período de precipitação (P) C x L C x P L x P C x L x P 
G. L. 4 1 1 4 4 1 4 

PNmax 19,5*** 86,1*** 2,2ns 2,0ns 1,0ns 0,1ns 0,3ns 

Rd 1,4ns 31,6*** 1,5ns 1,7ns 2,0ns 2,5ns 0,9ns 

α 0,6ns 0,005ns 16,0*** 1,5ns 1,0ns 0,5ns 0,7ns 

Ic 2,1ns 145,3*** 56,6*** 3,1* 4,1** 20,1*** 2,8* 

Is 7,4*** 59,8*** 28,7*** 1,7ns 0,2ns 8,9** 0,6ns 

gs 34,0*** 19,1*** 24,1*** 4,4** 19,0*** 5,8* 1,0ns 

E 11,4*** 6,6* 6,1* 1,5ns 4,3** 2,9ns 1,1ns 

EUA 4,2** 7,1** 9,9** 0,6ns 1,8ns 3,0ns 1,5ns 

EIUA 30,1*** 0,005ns 10,4** 2,6* 18,9*** 1,2ns 1,5ns 

d13C 4,5** 37,2*** 10,7** 0,5ns 0,5ns 3,4ns 0,4ns 

Yw 2,4ns 9,9** 0,4ns 0,8ns 0,8ns 0,4ns 0,6ns 

Variáveis: Fotossíntese máxima (PNmax), respiração no escuro (Rd), rendimento quântico (α), irradiância de compensação (Ic) e irradiância de saturação (Is), condutância 

estomática (gs), transpiração (E), , eficiência  no uso da água (EUA), eficiência intrínseca no uso da água (EIUA), composição isotópica de carbono (d13C) e potencial hídrico 

foliar (Yw). 
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Características fotossintéticas 

 

 A análise das curvas de resposta PN-I sugere mudanças mais expressivas para os 

fatores clone e ambiente de luz em ambos os períodos de precipitação (Fig. 3). Durante 

o período de alta precipitação os valores de fotossíntese máxima (PNmax) variaram entre 

9,3 (SF-sombra) e 14,9 µmol m-2 s-1 (ARU-sol) (Tabela 3). Neste mesmo período, os 

clones ARU e 609 apresentaram as maiores taxas de PNmax. Por outro lado, no período 

de baixa precipitação, ARU e 609 juntamente com os clones 606 e MP, apresentaram 

médias de PNmax 19-29% e 22-43% superiores ao clone SF para folhas de sol e sombra, 

respectivamente. De modo geral, houve pequena variação em PNmax da ordem de no 

máximo 11% (SF-sombra) de redução no período de baixa precipitação quando 

comparado à alta precipitação. Considerando os distintos ambientes de luz, observou-se 

para PNmax maior semelhança entre folhas de sol e sombra no clone 609 em ambos os 

períodos de precipitação, ao passo que os clones 606 e MP apresentaram diferenças 

mais pronunciadas sob alta e baixa precipitação, respectivamente. 

As taxas de respiração no escuro (Rd) foram maiores no período de baixa 

precipitação em folhas de sol, com exceção do clone MP. A semelhança de PNmax, o 

clone 609 também apresentou valores mais próximos de Rd entre ambientes de luz. O 

rendimento quântico aparente (α) foi semelhante entre as condições analisadas, sendo 

possível observar diferenças mais expressivas apenas no clone SF com valores 35 e 

30% superiores sob o período de alta precipitação para folhas de sol e sombra, 

respectivamente. 

Os clones exibiram para as variáveis irradiância de compensação (Ic) e 

irradiância de saturação (Is) comportamento semelhante. Em ambas as variáveis, os 

valores foram sempre maiores em folhas de sol e no período de baixa precipitação. 

Quanto aos clones, ARU, 609 e MP apresentaram resultados superiores aos demais. Por 

outro lado, os menores valores foram observados em folhas de sombra durante o 

período de alta precipitação com destaque para os clones 606 e SF. 

 

Transpiração, condutância estomática, eficiência no uso da água e composição isotópica 

de carbono 

 Os clones ARU e 606 apresentaram as maiores taxas de transpiração (E2000), as 

quais variaram entre 5,8 (folhas de sombra) e 6,5 mmol m-2 s-1 (folhas de sol) e se
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Fig. 3 Curvas de resposta fotossintética (PN) em função do aumento da irradiância em 

clones de Bertholletia excelsa (folhas de sol – círculos abertos e folhas de sombra – 

círculos fechados) sob dois períodos de precipitação. ARU – Aruanã, 609, 606, MP – 

Manuel Pedro e SF – Santa Fé. As barras verticais representam o desvio-padrão (n = 

10).
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Tabela 3 Características fotossintéticas de clones de Bertholletia excelsa (ARU – Aruanã, 609, 606, MP – Manuel Pedro e SF – Santa Fé), 

analisados quanto às folhas de sol e sombra, em dois períodos de precipitação (alta e baixa). PNmax – fotossíntese máxima (µmol m-2 s-1), Rd – 

respiração no escuro (µmol m-2 s-1), α – rendimento quântico (mol CO2 mol quanta-1), Ic - irradiância de compensação (µmol m-2 s-1) e Is - 

irradiância de saturação (µmol m-2 s-1). 

Os valores são médias e os desvios-padrão são indicados entre parênteses (n = 10). Médias seguidas da mesma letra maiúscula à esquerda, para clone, minúscula, para tipo de 

folha, e maiúscula à direita, para período de precipitação, não diferem entre si pelo teste de Duncan (p≥0,05). 

Clones Precipitação Folhas PNmax Rd α Ic Is 

A
R

U
 Alta 

Sol A14,9(0,9)aA B1,6(0,2)aA A0,056(0,005)aA A29(6,5)aB A710(57)aB 
Sombra AB12,5(0,9)bA A1,3(0,8)aA A0,056(0,004)aA A14(2,2)bA A538(32)aA 

Baixa 
Sol A14,2(1,5)aA AB2,3(0,6)aA AB0,047(0,012)aA A71(17,6)aA A1032(165)aA 

Sombra A12,0(1,5)bA A1,4(0,9)aA A0,051(0,008)aA A23(11,3)bA A572(86)bA 

60
9 

Alta 
Sol AB14,0(0,9)aA B1,3(0,6)aA A0,062(0,014)aA A37(6,9)aA A729(129)aB 

Sombra A13,1(0,9)aA A1,3(0,4)aA A0,060(0,006)aA A25(2,3)aA A601(77)aA 

Baixa 
Sol A13,1(1,7)aA B1,7(0,3)aA B0,043(0,008)aB B46(5,0)aA A959(218)aA 

Sombra A11,9(1,9)aA A1,1(0,3)aA A0,054(0,019)aA A26(6,1)bA A716(122)bA 

60
6 

Alta 
Sol AB14,1(1,1)aA AB1,8(0,8)aB A0,061(0,014)aA A36(6,7)aA AB643(142)aA 

Sombra BC10,6(1,6)bA A1,1(0,4)aA A0,058(0,003)aA A18(1,4)bA A475(80)aA 

Baixa 
Sol A13,8(2,4)aA A2,9(0,6)aA A0,061(0,013)aA B48(7,1)aA B767(107)aA 

Sombra A10,9(1,7)bA A1,0(0,5)bA A0,048(0,006)aA A23(6,7)bA A553(25)aA 

M
P 

Alta 
Sol BC12,9(0,8)aA A2,6(1,2)aA A0,053(0,011)aA A33(8,9)aB A699(136)aB 

Sombra C10,3(0,8)bA A1,3(0,8)bA A0,056(0,015)aA A20(2,9)aA A525(121)aB 

Baixa 
Sol A13,8(1,8)aA AB1,9(0,7)aA AB0,047(0,008)aA A69(15,7)aA A983(142)aA 

Sombra A10,2(1,3)bA A0,9(0,3)aA A0,057(0,023)aA A24(7,6)bA A552(63)bB 

SF
 Alta 

Sol C11,6(1,0)aA B1,3(0,7)aA A0,063(0,018)aA A29(7,9)aB B469(127)aB 
Sombra C9,3(0,6)bA A0,9(0,3)aA A0,056(0,007)aA A16(2,8)aA A427(11)aA 

Baixa 
Sol B11,0(1,8)aA AB1,9(0,4)aA AB0,047(0,009)aA B43(5,4)aA B712(156)aA 

Sombra B8,4(0,8)bA A1,1(0,5)aA A0,043(0,006)aA A26(5,9)bA A514(93)aA 
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mostraram superiores sob baixa precipitação (Tabela 4). Neste mesmo período E2000 foi 

sempre superior em folhas de sol. Os clones 609, MP e SF, por sua vez, exibiram maior 

semelhança para E2000 entre períodos de precipitação. 

A semelhança de E2000 os valores de condutância estomática (gs2000) também 

foram superiores no período de baixa precipitação para os clones ARU, 606 e MP. 609 e 

SF, ao contrário, reduziram as taxas de gs2000 neste período. Considerando os distintos 

ambientes de luz, a gs2000 foi sempre superior em folhas de sol, a exceção do clone 609 

sob alta precipitação. 

Os clones ARU e 606 apresentaram maiores valores de eficiência no uso da água 

(EUA) sob alta precipitação (Tabela 4). Neste mesmo período, os clones 609, MP e SF 

também exibiram resultados superiores para esta variável, porém apenas para folhas de 

sol. Considerando os valores de eficiência intrínseca no uso da água (EIUA), os clones 

ARU, 606 e MP apresentaram maiores resultados no período de alta precipitação. Por 

outro lado, os clones 609 e SF exibiram os maiores valores de EIUA sob baixa 

precipitação. De modo geral, o clone SF sempre apresentou resultados superiores de 

EIUA independente do ambiente de luz e período de precipitação. 

A composição isotópica de carbono (d13C) variou entre -30,9 e -28,7‰ (Tabela 

4). O clone SF sempre exibiu os maiores valores de d13C. Embora não tenham sido 

verificadas diferenças significativas em alguns clones, folhas de sol apresentaram maior 

abundância de d13C comparadas às folhas de sombra. Não se observou diferenças entre 

períodos de alta e baixa precipitação. 

 

Potencial hídrico 

 O potencial hídrico foliar (Yw) variou entre -2,5 e -1,8 MPa (Tabela 4). Neste 

caso, não se verificou maiores diferenças seja na comparação entre clones ou ainda 

entre períodos de precipitação e ambientes de luz. Diferenças mais expressivas foram 

observadas apenas para o clone SF entre folhas de sol e sombra em ambos os períodos 

de precipitação. 



 33 

Tabela 4 Trocas gasosas, composição isotópica de carbono e potencial hídrico foliar de clones de Bertholletia excelsa (ARU – Aruanã, 609, 606, 

MP – Manuel Pedro e SF – Santa Fé), analisados quanto às folhas de sol e sombra, em dois períodos de precipitação (alta e baixa). E – 

transpiração (mmol m-2 s-1), gs – condutância estomática (mol m-2 s-1), EUA – eficiência no uso da água (µmol CO2 mmol-1 H2O), EIUA – 

eficiência intrínseca no uso da água (µmol CO2 mol-1 H2O), d13C – composição isotópica de carbono (‰) e Yw – potencial hídrico foliar (MPa). 

Os valores são médias e os desvios-padrão são indicados entre parênteses (n = 10). Médias seguidas da mesma letra maiúscula à esquerda, para clone, minúscula, para tipo de 

folha, e maiúscula à direita, para período de precipitação, não diferem entre si pelo teste de Duncan (p≥0,05). 

Clones Precipitação Folhas E2000 gs2000 EUA2000 EIUA2000 d13C Yw 

A
R

U
 Alta Sol A4,9(0,5)aB A0,30(0,05)aB AB3,2(0,3)aA A53,1(8,3)aA A-29,6(0,2)aA B -1,9(0,3)aA 

Sombra A4,7(0,7)aA B0,25(0,03)aB A2,8(0,3)aA A52,9(5,2)aA A-30,9(0,4)bA A -2,1(0,05)aA 

Baixa Sol A6,4(0,7)aA B0,48(0,12)aA A2,3(0,3)aA BC32,2(5,8)aB B-30,0(0,5)aA A -2,3(0,32)aA 
Sombra A5,8(0,6)aA A0,37(0,05)bA AB2,2(0,5)aA D34,5(5,5)aB A-30,4(0,3)aA A -2,0(0,39)aA 

60
9 

Alta Sol A3,9(1,3)bA A0,24(0,04)bA A3,9(1,1)aA A59,6(8,0)aA A-29,5(0,4)aA A -2,5(0,2)aA 
Sombra A5,4(0,5)aA A0,35(0,07)aA A2,5(0,3)bA B38,9(5,3)bB A-30,8(0,3)aA A -2,2(0,4)aA 

Baixa Sol BC4,8(1,1)aA D0,23(0,04)aA A3,0(0,4)aB A62,4(10,7)aA AB-28,9(0,5)aA A -2,4(0,2)aA 
Sombra B4,1(1,0)aA BC0,21(0,07)aB A3,1(0,4)aA B60,0(10,0)aA A-29,8(0,6)bA A -2,2(0,33)aA 

60
6 

Alta Sol A5,1(1,4)aA A0,30(0,05)aB B3,0(0,7)aA A49,9(5,6)aA A-29,9(1,2)aA AB -2,2(0,31)aA 
Sombra A4,2(0,8)aB B0,22(0,04)aB A3,0(0,4)aA A55,6(7,8)aA A-30,8(1,0)bA A -2,1(0,08)aA 

Baixa Sol A6,5(0,3)aA A0,59(0,17)aA A2,4(0,3)aA C28,0(6,9)aB AB-29,7(1,1)aA A -2,2(0,26)aA 
Sombra A5,8(0,4)aA A0,41(0,11)bA B2,0(0,2)aA D29,7(6,2)aB A-30,3(1,1)aA A -2,0(0,37)aA 

M
P 

Alta Sol A5,0(1,0)aA A0,26(0,03)aA B2,8(0,6)aA A52,3(6,3)aA A-29,6(0,6)aA A -2,4(0,05)aA 
Sombra A4,5(0,6)aA B0,22(0,02)aA A2,4(0,5)aA B50,8(7,5)aA A-30,5(0,8)aA A -2,1(0,05)aA 

Baixa Sol AB5,7(0,3)aA C0,34(0,02)aA A2,4(0,3)aA B40,5(3,6)aA B-29,8(0,6)aA A -2,2(0,27)aA 
Sombra AB4,4(0,7)aA B0,23(0,08)bA AB2,4(0,3)aA C46,4(12,6)aA A-29,9(0,7)aA A -1,9(0,16)aA 

SF
 Alta Sol A4,3(1,7)aA A0,22(0,02)aA AB3,2(1,1)aA A57,1(7,8)aB A-29,1(1,0)aA AB -2,3(0,06)aA 
Sombra A3,6(1,1)aA B0,15(0,02)aA A2,8(0,6)aA A63,7(6,2)aA A-30,1(1,0)bA A -1,9(0,35)aA 

Baixa Sol C3,9(0,9)aA D0,17(0,05)aA A3,0(0,5)aA A71,4(15,3)aA A-28,7(0,5)aA A -2,2(0,28)aA 
Sombra B3,0(0,3)aA C0,13(0,01)aA A3,0(0,3)aA A73,0(9,4)aA A-29,2(0,6)aA A -1,8(0,49)aA 
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Discussão 

Desempenho fotossintético dos clones 

 

 Os clones de Bertholletia excelsa estudados apresentaram diferentes respostas para as 

variáveis PNmax, Is, gs, E, EUA e EIUA, enquanto que para as variáveis Rd, a, Ic e Yw o 

comportamento tenha se mostrado semelhante (Tabela 2). Considerando as variáveis das 

quais se diagnosticou respostas distintas, os clones ARU, 609, 606 e MP exibiram resultados 

quase sempre superiores ao clone SF, exceção à EUA e, principalmente, à EIUA variável que 

apresentou os melhores resultados para este clone (Tabelas 3 e 4).  

 O clone ARU apresentou para PNmax valor 28% superior ao melhor resultado do clone 

SF. Ao mesmo tempo, o maior valor de PNmax obtido neste estudo é cerca de 59% superior ao 

encontrado para a mesma espécie na fase adulta em plantios experimentais no campo (Morais 

2003). Este valor de PNmax é também maior que o apresentado por plantas jovens compondo 

plantios para recuperação de áreas degradadas (Ferreira et al. 2009). Mesmo o clone SF, que 

exibiu os menores valores de PNmax neste estudo, apresentou melhor desempenho quando 

comparado com os resultados apresentados para PNmax por Morais (2003). A semelhança de 

PNmax, os clones ARU, 609, 606 e MP apresentaram para as demais características 

fotossintéticas resultados superiores aos encontrados por Morais (2003). Mesmo não se 

tratando de uma espécie pioneira típica, mas do grupo ecológico das intermediárias ou 

pioneira de longa vida, B. excelsa em plantios a pleno sol tem exibido altas taxas de 

crescimento, podendo ser classificada como uma espécie de rápido crescimento, necessitando 

de maior investimento nas taxas de assimilação de carbono para maior incorporação de 

biomassa (Costa et al. 2009; Scoles et al. 2011; Ferreira et al. 2012). Por sua vez, o fato dos 

indivíduos aqui estudados, mesmo não tendo sido submetidos a programas de melhoramento 

genético, mas por constituírem material genético proveniente de árvores matrizes de 

qualidade superior pode explicar em parte o melhor desempenho desses clones quando 

comparado ao estudo de Morais (2003). Diferenças do ponto de vista dos tratamentos 

silviculturais aplicados aos plantios também podem ter contribuído.  
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Respostas foliares aos fatores luz e precipitação 

 

Folhas sob sol pleno apresentaram resultados superiores às folhas sombreadas para a 

ampla maioria das características estudadas. Estas diferenças se tornaram mais acentuadas no 

período de baixa precipitação, especialmente para Rd, E, gs, Ic e Is que foram em média 94, 32, 

20, 54 e 128% maiores, respectivamente, em folhas de sol (Fig. 4). Diferenças menos 

expressivas sob alta precipitação podem estar relacionadas ao fato de que, embora ocorram 

reduções consideráveis de irradiância direta e total neste período, há aumento de irradiância 

difusa, a qual pode penetrar com maior eficiência o interior da copa promovendo distribuição 

mais uniforme da luz disponível entre os diferentes tipos de folhas (Choudhury 2001). Para a 

variável PNmax, em que a maioria dos clones apresentaram diferenças entre as taxas em folhas 

de sol e sombra, apenas o clone 609 exibiu resultados semelhantes entre os dois ambientes, 

independente do período de precipitação (Fig. 3). Este resultado pode estar associado à maior 

capacidade deste clone de manutenção das taxas de gs quando sujeito a variações espaciais na 

disponibilidade de luz (tabela 4). Diferenças quanto à arquitetura de copas destes clones 

representadas por distintas estratégias de crescimento dos galhos e/ou do grau de sobreposição 

das folhas podendo resultar maior ou menor uniformidade na disponibilidade de luz e 

potenciais diferenças fenotípicas entre folhas também podem ter contribuído (Kitajima et al. 

2005). Em B. excelsa, juntamente com o diâmetro, os atributos de copa (e.g. forma, área e 

posição) têm sido indicados como os principais fatores que determinam as diferenças de 

produtividade de frutos entre indivíduos em castanhais nativos (Kainer et al. 2007; Tonini et 

al. 2008b). No entanto, pesquisas com o objetivo de investigar a heterogeneidade na 

disponibilidade de luz no interior da copa de árvores de B. excelsa ainda não foram 

desenvolvidas, embora a redução na disponibilidade de luz ao longo da copa tenha sido 

sugerida como um dos fatores principais da queda de produtividade de árvores infestadas por 

cipós (Zuidema 2003; Kainer et al. 2007). 

O período de precipitação influenciou, principalmente, as respostas das folhas de sol. 

Neste cenário, sob baixa precipitação, verificou-se os maiores valores de Rd, E, gs, Ic e Is, ao 

passo que ocorreram reduções mais expressivas das variáveis EUA e EIUA (Fig. 5).  
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Fig. 4 Diferença relativa entre folhas de sol e de sombra para as características fotossintéticas 

e o potencial hídrico foliar em clones de Bertholletia excelsa sob dois períodos de 

precipitação (n = 10).  

 
 

Fig. 5 Diferença relativa entre períodos de precipitação (alta e baixa) para as características 

fotossintéticas e o potencial hídrico foliar em clones de Bertholletia excelsa em folhas de sol e 

sombra (n = 10).  
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Na análise de cada clone, observou-se que a transição do período de alta precipitação 

para o período de baixa precipitação induziu diferentes respostas entre os clones, 

especialmente, para as variáveis gs e E (Fig. 6). Mediante esta observação, foi possível separar 

um grupo de clones (609 e SF) que exibiu reduções destas variáveis durante o período de 

baixa precipitação, e outro grupo (ARU, 606 e MP) que apresentou incremento das mesmas 

variáveis, com valores de gs entre 0,23 e 0,59 mol m-2 s-1 e de E entre 4,4 e 6,5 mmol m-2 s-1 

neste mesmo período. Os maiores valores de d13C dos clones 609 e SF podem estar 

relacionados à redução de gs observada nestes clones. O fechamento parcial ou completo dos 

estômatos pode dificultar a entrada de novo ar ao interior da folha, ao passo que o processo de 

fixação de carbono continua a partir do ar contido nos espaços intercelulares e nas câmaras 

sub-estomáticas. À medida que a concentração de 13C começa aumentar nos espaços 

intercelulares, a discriminação da rubisco (ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase) em 

favor de 12C diminui. Deste modo, o enriquecimento de 12C do tecido das plantas diminui e, 

consequentemente, a proporção entre os dois isótopos no tecido vegetal torna-se inferior ao 

observado para o CO2 ambiente (Farquhar et al. 1989; Marshall et al. 2007). Normalmente, 

sob deficiência hídrica, a primeira resposta da planta consiste no fechamento estomático com 

o objetivo de reduzir as perdas de água por transpiração, aspecto que permite aumento na 

eficiência no uso da água (Suresh et al. 2010; Randriamanana et al. 2012). Mesmo que alguns 

clones tenham exibido redução de gs, parece que o período de baixa precipitação (precipitação 

média mensal de 106 mm durante quatro meses) não induziu sintomas de deficiência hídrica 

às árvores plantadas, hipótese esta que pode ser reforçada pela proximidade dos valores de Yw 

obtidos entre ambos os períodos de precipitação (Tabela 4). B. excelsa tem se mostrado 

tolerante à baixa disponibilidade de água no solo, de modo que plantas jovens cultivadas em 

casa de vegetação foram capazes de manter balanço de carbono positivo por cerca de dois 

meses sob deficiência hídrica controlada (J.F. de C. Gonçalves dados não publicados). Na 

região leste da Amazônia, as médias de precipitação e umidade relativa correspondem aos 

limites mais baixos onde se encontram populações nativas desta espécie com período de 2 a 7 

meses com menos de 60 mm chuva mês-1, podendo as raízes pivotantes penetrar 

profundidades entre 5 e 10 m (Clement 2000). Teoricamente, não sendo limitada pela 

disponibilidade de água no solo a planta tenderia manter os estômatos abertos estimulados 

pela maior disponibilidade de irradiância durante este período (Shimazaki et al. 2007). A 

menor disponibilidade de luz resultante da maior nebulosidade, por outro lado, pode ser 

apontada como um dos recursos mais limitantes e que poderia comprometer a assimilação de  
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Fig. 6 Diferença relativa entre períodos de precipitação (alta e baixa) para as características 

fotossintéticas e o potencial hídrico foliar em clones de Bertholletia excelsa em folhas de sol e 

sombra (n = 10) * p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001.  
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CO2 durante o período de alta precipitação em regiões tropicais (Wright and van Schaik 1994; 

Graham et al. 2003). 

 

Respostas dos clones quanto às taxas de PN e E em função de gs entre períodos de alta e baixa 

precipitação 

 

Diante das respostas fisiológicas dos clones entre períodos de alta e baixa precipitação, 

deve-se destacar que a ampla faixa de variação em gs refletiu menores mudanças nas taxas de 

fotossíntese, ao contrário do observado para E, que teve variação mais expressiva (Fig. 7).

 
Fig. 7 Relação entre as taxas de fotossíntese – PN (a) e transpiração – E (b) com as variações 

de condutância estomática (gs) em clones de B. excelsa entre períodos de alta e baixa 

precipitação. Aruanã (◊), 609 (□), 606 (○), Manuel Pedro (∆) e Santa Fé (�). Os mesmos 

símbolos abertos referem-se às folhas de sol e fechados às folhas de sombra. Os quadros 

inseridos em cada figura (a e b) se referem às relações entre as mesmas variáveis em todas as 

plantas. 



 40 

Este comportamento foi comum para folhas de sol e sombra. Percebe-se que os coeficientes 

de inclinação de cada equação (Fig. 7a) possuem valores muito baixos, indicando fraca 

resposta no aumento das taxas de fotossíntese com a maior elevação em gs entre clones 

durante a transição dos períodos de alta e baixa precipitação. Por outro lado, os coeficientes 

de inclinação das equações que descrevem o comportamento de E em função de gs foram 

cerca de três e quinze vezes superiores aos das equações de PN em função de gs para folhas de 

sol e sombra, respectivamente (Fig. 7b). 

Do ponto de vista anatômico, diferenças associadas, principalmente, às características 

estomáticas (densidade, tamanho e grau de abertura) poderiam refletir mudanças nas respostas 

individuais dos clones. O fato de o processo transpiratório constituir evento estritamente 

físico ao passo que a fotossíntese também exibe um componente bioquímico pode implicar 

que para os clones estudados, quando sujeitos à sazonalidade de precipitação, fatores não 

estomáticos podem também ter exercido influência sobre as variações nas taxas de 

assimilação de carbono entre clones (Chen et al. 2010).  

 

 

Conclusões 

 

 Os clones exibiram comportamentos diferentes quanto aos fatores temporais e 

espaciais. Estas respostas foram relacionadas às mudanças em gs e E entre os períodos de alta 

e baixa precipitação. Neste caso, 609 e SF mostraram redução das taxas de gs e E, enquanto 

606, MP e SF exibiram aumento. O período de precipitação intensificou as diferenças entre 

folhas de sol e sombra para a maioria das variáveis analisadas, especialmente, Rd, E, gs, Ic e Is. 

Apesar das estratégias específicas adotadas por cada clone no controle das trocas gasosas, 

estas pouco afetaram as taxas de assimilação de carbono durante o período de baixa 

precipitação.  
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Capítulo 2. ESTADO NUTRICIONAL E EFICIÊNCIA FOTOSSINTÉTICA NO USO 

DE NUTRIENTES DE CLONES DE Bertholletia excelsa EM PLANTIOS DE 

PRODUÇÃO NA AMAZÔNIA CENTRAL 3 

 

Nutritional status and photosynthetic nutrient use efficiency of clones of Bertholletia excelsa 

in productive plantation in Central Amazon 
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3 Capítulo escrito conforme normas da revista Forest Ecology and Management 
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ESTADO NUTRICIONAL E EFICIÊNCIA FOTOSSINTÉTICA NO USO DE 

NUTRIENTES DE CLONES DE Bertholletia excelsa EM PLANTIOS DE PRODUÇÃO 

NA AMAZÔNIA CENTRAL 

 

Nutritional status and photosynthetic nutrient use efficiency of clones of Bertholletia excelsa 

in productive plantation in Central Amazon 
 

Resumo 

 A Castanheira-da-amazônia (Bertholletia excelsa H. & B.) tem sido usada em plantios 

para recuperação de áreas degradadas ou de produção comercial na região amazônica. Mesmo 

existindo evidências sobre sua plasticidade fisiológica e potencial de crescimento, não 

existem estudos que tratem as características nutricionais da espécie de forma consistente. 

Cinco clones de B. excelsa (ARU = Aruanã, 609, 606, MP = Manuel Pedro e SF = Santa Fé) 

foram analisados em plantios de produção com o objetivo de investigar as respostas destes 

quanto à área foliar específica (AFE), às taxas de fotossíntese na unidade de massa foliar 

(PNmassa), o acúmulo de nutrientes foliares e à eficiência fotossintética no uso de nutrientes 

(EUNutriente) em folhas de sol e de sombra durante períodos de alta e baixa precipitação. Os 

clones não apresentaram diferenças nas concentrações foliares de N e P. O clone 606 exibiu 

concentrações de K entre 24 e 50% superiores aos demais clones. Os clones MP e SF 

apresentaram concentrações de Mg de 16 a 22% maiores que os clones ARU, 609 e 606. As 

concentrações foliares de Ca e Mg no clone 609 foram cerca de 60% superiores aos valores 

obtidos no clone ARU que apresentou as menores concentrações destes nutrientes. Os clones 

ARU, 609 e 606 foram mais eficientes no uso de todos os nutrientes foliares. Em particular, 

quanto aos macronutrientes primários (N, P e K), o clone ARU obteve os melhores 

desempenhos. Folhas de sombra acumularam mais P e K, enquanto folhas de sol acumularam 

preferencialmente Mn. Todos os clones apresentaram maior AFE, PNmassa e das concentrações 

foliares de P e K durante o período de baixa precipitação. Estas diferenças podem estar 

relacionadas em parte à idade das folhas, uma vez que o evento de produção de folhas em B. 

excelsa coincide com o início do período de baixa precipitação. A maior eficiência 

fotossintética no uso de nutrientes apresentada pelo clone ARU poderia justificar sua 

indicação para composição de plantios em solos com baixa disponibidade de nutrientes na 

região amazônica.  

Palavras-chave: Fotossíntese, área foliar específica, folhas de sol e sombra, precipitação, 

idade foliar. 
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Abstract 

 

 Bertholletia excelsa H. & B. has been used to reclamation of degraded areas or 

productive plantation in Amazon. Although there is evidence about its physiological plasticity 

and growth potential, there are no studies that address the nutritional characteristics of this 

species consistently. In this study, five clones of B. excelsa (ARU = Aruanã, 609, 606, MP = 

Manuel Pedro and SF = Santa Fé) were analyzed in productive plantation in order to 

investigate the responses regard to specific leaf area (SLA), photosynthetic rates per unit leaf 

mass (PNmass), leaf nutrient concentrations and photosynthetic nutrient use efficiency 

(NutrientUE) in sun and shade leaves during high and low precipitation. Clones showed no 

difference in the N and P leaf concentrations. 606 clone showed K leaf concentrations 

between 24 and 50% higher than all clones. MP and SF clones showed Mg leaf concentrations 

from 16 to 22% higher than ARU, 609 and 606. Ca and Mg leaf concentrations in 609 were 

about 60% higher than ARU that showed the lowest concentrations of these nutrients. ARU, 

609 and 606 clones were most efficient in the use all leaf nutrients. In particular, regard to 

primary macronutrients (N, P and K), ARU showed the best performance. Shade leaves 

accumulated mainly P and K, while sun leaves accumulated preferentially Mn. All the clones 

showed the highest SLA, PNmass, P and K leaf concentrations during low precipitation period. 

These differences may be related in part to leaf age, because the leaves production period in 

B. excelsa is similar at start of the low precipitation period. The highest photosynthetic 

nutrient use efficiency showed by ARU clone could support the use of this clone in plantation 

under nutrient-poor soils in Amazon. 

 

Keywords: Photosynthesis, specific leaf area, sun and shade leaves, precipitation, leaf age. 
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1. Introdução  

  

A Castanheira-da-amazônia (Bertholletia excelsa H. & B.) se distribui em cerca de 

325 milhões de hectares de florestas nativas na região amazônica (Stoian, 2004). Além da 

ocorrência natural, a espécie também tem sido utilizada em plantios para recuperação de áreas 

degradadas e de produção comercial exibindo elevada taxa de sobrevivência durante a fase de 

estabelecimento em campo, tolerância à alta irradiância e crescimento relativamente rápido 

(Tonini et al., 2005; Scoles et al., 2011). Dentre as espécies florestais é uma das mais 

utilizadas em sistemas agroflorestais (Costa et al., 2009; Ferreira and Tonini, 2009). No que 

concerne à recuperação de áreas e em menor escala, sob plantios experimentais, verificou-se 

que indivíduos de B. excelsa exibiram alta eficiência na captura de carbono, que tem sido 

refletido no desempenho de crescimento (Ferreira et al., 2009, Ferreira et al., 2012).  

De posse do conhecimento acerca da capacidade de assimilação de carbono e do ritmo 

de crescimento de B. excelsa, acredita-se que informações a respeito de seu potencial para 

eficiência no uso de nutrientes pode providenciar contribuição importante para o 

entendimento mais completo da fisiologia da planta e, por conseguinte, o desempenho desta 

espécie no campo. O maior crescimento associado à melhor eficiência no uso de nutrientes, 

isto é, maior acúmulo de biomassa com menor uso relativo de nutrientes, representa critério 

interessante para seleção de espécies em programas de reflorestamento na Amazônia, onde os 

solos em sua maioria apresentam baixa fertilidade natural (Santos Junior et al., 2006; Silva et 

al., 2006). O termo “eficiência no uso de nutrientes” pode também ser definido como a 

capacidade de uma espécie em adquirir nutrientes necessários ao crescimento e/ou incorporá-

los ou utilizá-los na produção de biomassa aérea e de raízes ou na formação de frutos, 

sementes e folhas (Blair, 1993). Alguns estudos também têm utilizado a relação entre as taxas 

de assimilação de carbono na base de massa foliar e as concentrações foliares de nutrientes 

para entender as relações funcionais da planta crescendo em diferentes condições de campo 

(Santos Junior et al., 2006; Silva et al., 2006; Hidaka and Kitayama, 2009).  

Do ponto de vista nutricional, sabe-se que os nutrientes possuem funções específicas e 

por isso são essenciais para o metabolismo da planta. Os macronutrientes são importantes por 

participarem da estrutura de compostos orgânicos, tais como proteínas (N, S), ácidos 

nucléicos (N, P), moléculas de clorofila (N, Mg), adenosina trifosfato (P), pectatos de Ca, 

parede e membrana celular (Ca), ou atuarem como solutos osmóticos (K) (Evans, 1989; Reich 

et al., 1994; Vance et al., 2003; Marschner, 2012). Os micronutrientes (Cu, Fe, Mn e Zn) 

atuam como componentes (grupos prostéticos) e/ou ativadores enzimáticos, podendo conferir 
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tolerância às plantas contra estresses abióticos e bióticos (Kirkby and Römheld, 2004). 

Estimativas mostram que a eficiência de aplicação de fertilizantes pode ser inferior a 50% 

para N, 10% para P e 40% para K. Neste sentido, a utilização de espécies e cultivares com 

maior eficiência na absorção e utilização de nutrientes poderá, dentre outras vantagens, 

reduzir os custos de adubação e também diminuir perdas de nutrientes (Baligar et al., 2001). 

Dentre as principais razões para o limitado sucesso nos estudos que envolvem a eficiência no 

uso de nutrientes, é que tanto o componente genético quanto fisiológico de respostas das 

plantas à disponibilidade de nutrientes no solo são ainda pouco compreendidos (Fageria et al., 

2008). Características genéticas, morfológicas e fisiológicas, e a interação destas com fatores 

como umidade do solo, ambiente de luz e temperatura, podem determinar a maior ou menor 

eficiência na utilização dos nutrientes (Baligar et al., 2001). Desta forma, análises de 

fotossíntese, de área foliar específica e das concentrações foliares de nutrientes podem ter 

papel determinante no entendimento das questões supracitadas, em particular, comparações 

entre diferentes materiais genéticos e as respostas destes quanto às mudanças em fatores 

espaciais (folhas expostas a diferentes ambientes de luz) e temporais (períodos de alta e baixa 

precipitação). 

Diante disso, neste estudo procurou-se investigar além do potencial dos diferentes 

clones, os possíveis efeitos do ambiente de luz da folha (sol e sombra) e do período de 

precipitação (alta e baixa) em características que podem determinar a maior ou menor 

eficiência no uso de nutrientes (e.g. área foliar específica, fotossíntese e o acúmulo de 

nutrientes foliares). As hipóteses testadas foram: i) os clones de B. excelsa apresentarão 

respostas diferenciadas entre si quanto às concentrações foliares de nutrientes, às taxas de 

fotossíntese na base de massa foliar (PNmassa) e à eficiência fotossintética no uso de nutrientes 

(EUNutriente); ii) a área foliar específica (AFE), as concentrações foliares de nutrientes e a 

PNmassa exibirão diferenças conforme o ambiente de luz e o período de precipitação; iii) 

mudanças em AFE sob os períodos de alta e baixa precipitação apresentarão relação positiva 

com as concentrações foliares de N, P e K. 

 

2. Material e métodos 

 

2.1. Localização e caracterização dos plantios 

 

O estudo foi realizado em áreas de plantios florestais da espécie Castanheira-da-

amazônia (Bertholletia excelsa H. & B.) localizados na propriedade da Empresa Agropecuária 



 46 

Aruanã S. A. (3°0'30.63"S e 58°50'1.50"O), rodovia AM-010 (Manaus-Itacoatiara), km 213, 

município de Itacoatiara, AM. O clima da região é do tipo Am (Köppen, 1948), com 

precipitação anual superior a 2000 mm e temperatura média de 27,1°C. Durante a realização 

do estudo, o regime de precipitação foi caracterizado por dois períodos distintos, um de alta 

precipitação (precipitação média mensal de 485 mm durante cinco meses), sendo três meses 

com precipitação acima de 500 mm e outro de baixa precipitação (precipitação média mensal 

de 106 mm durante quatro meses) com o mês de setembro exibindo precipitação de 54 mm. A 

topografia apresenta ondulações, com altitudes variando entre 120 m e 170 m. O solo 

predominante da região é do tipo Latossolo Amarelo Distrófico de textura muito argilosa 

(Kato, 1995). 

A propriedade possui área total de 12000 hectares com cerca de 1.257.000 árvores de 

castanheira plantadas, sendo 318.000 distribuídas entre cinco clones (Aruanã, 609, 606, 

Manuel Pedro e Santa Fé) que foram enxertadas para produção de frutos e 939.000 compõem 

plantios adensados de reposição florestal para produção futura de madeira serrada.  

 

2.2. Características físicas e químicas do solo 

 

Amostras de solo (total de 31 amostras compostas) foram coletadas nas profundidades 

de 0-20 cm e 20-40 cm com o objetivo de caracterizar quimicamente os solos do plantio. 

Análise granulométrica foi realizada a partir do método da pipeta (EMBRAPA, 1997). 

Determinou-se as concentrações dos macro (C, N, P, K, Ca e Mg) e micronutrientes (Fe, Mn e 

Zn), alumínio e o pHH2O (Tabela 1). O C foi determinado pelo método de Walkley-Black 

(Walkley and Black, 1934). N total foi determinado pelo método de Kjeldahl após digestão 

sulfúrica (EMBRAPA, 2003). As extrações de Ca, Mg e Al foram feitas a partir de uma 

solução extratora de KCl 1 M (Miyazawa et al., 1999), sendo o Ca e Mg determinados por 

espectrofotometria de absorção atômica e o Al pelo método de titulação com NaOH. Os 

macronutrientes (P e K) e micronutrientes (Fe, Mn e Zn) foram extraídos com solução 

Mehlich 1 (HCl 0,05 M + H2SO4 0,0125 M), sendo o P determinado por espectrofotometria 

do visível (λ = 660 nm), K e os micronutrientes foram determinados por espectrofotometria de 

absorção atômica (Perkin–Elmer 1100B). Os valores de pHH2O foram obtidos 

potenciometricamente, utilizando eletrodo combinado, imerso em solução de solo e água 

(1:2,5) (EMBRAPA, 2003).  
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Tabela 1 Granulometria, pH, alumínio, concentrações de macro e micronutrientes no solo sob 

plantios florestais de B. excelsa. 
Profundidade  Areia Silte Argila pH C N Al K Ca Mg P Fe Zn Mn 

(cm) (%) H2O g kg-1 cmolc kg-1 mg kg-1 

0-20 10,6 7,9 81,5 4,4 15,9 1,36 1,4 0,05 0,17 0,10 2,5 258 0,25 2,75 

20-40 9,0 6,1 84,9 4,4 11,4 1,06 1,3 0,04 0,11 0,08 1,5 231 0,29 2,95 

 

2.3. Fotossíntese e área foliar específica 

 

 As taxas de fotossíntese (PNmax) foram determinadas com analisador de gases a 

infravermelho de sistema aberto (LI-6400, LI-COR, Lincoln, USA). As medidas foram 

realizadas em folhas em bom estado fitossanitário, completamente expandidas e situadas no 

terço médio da copa, no período entre 08:00 e 12:00 h. Os dados das curvas de resposta 

fotossintética a intensidade luminosa (PN-I) foram obtidos para faixa de densidade de fluxo de 

fótons (PPFD) entre 0 e 2000 µmol m-2 s-1. O LI-COR 6400 foi ajustado para trabalhar com 

fluxo de 400 µmol s-1 e a câmara foliar ajustada para concentração de CO2, temperatura e 

vapor de H2O em torno de 380±4 µmol mol-1, 31±1oC e 21±1 mmol mol-1, respectivamente. O 

modelo da equação exponencial foi usado para ajustar a curva de resposta fotossintética à 

intensidade luminosa para cada árvore (Iqbal et al., 1997; Santos Junior et al., 2012):  

 

 PN = (PNmax + Rd) {1-exp[-αI/( PNmax + Rd)]} - Rd   

  

em que I é a irradiância (~PPFD); PN é a fotossíntese líquida (µmol m-2 s-1); PNmax é a 

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

valor de PN quando I = 0 µmol m-2 s-1; e α é o rendimento quântico aparente da fotossíntese 

(mol CO2 mol quanta-1). As curvas PN-I foram ajustadas usando o algoritmo de Levemberg-

Marquardt com base na rotina do programa Statistica, versão 7.0 (StatSoft Inc., 2004). A 

assimilação de carbono na base de massa foliar (PNmassa) foi calculada multiplicando-se a área 

foliar específica (AFE) pela PNmaxárea e por 0,1 em função das diferenças entre as unidades de 

cada variável (µmol m-2 s-1 x cm2 g-1). A AFE foi determinada a partir da razão da área foliar 

pela massa foliar seca a 70oC até obtenção de massa foliar constante, utilizando-se discos 

foliares de área conhecida (0,283 cm2), sendo analisados dez discos por folha (Evans and 

Poorter, 2001). 
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2.4. Concentrações foliares de nutrientes e eficiência fotossintética no uso de nutrientes 

 

As concentrações de macro (N, P, K, Ca e Mg) e micronutrientes (Fe, Zn e Mn) 

foliares foram determinadas nas mesmas folhas em que foram medidas as taxas 

fotossintéticas. As amostras foliares foram secas em estufa a 65oC até massa constante. 

Nitrogênio foi determinado de acordo com o método Kjeldahl (Miyazawa et al., 1999). As 

concentrações de fósforo foram determinadas pelo método com molibdato e 

espectrofotometria a 725 nm (Vitti and Ferreira, 1997). A partir do mesmo extrato foram 

retiradas alíquotas e as concentrações dos nutrientes K, Ca, Mg, Fe, Zn e Mn foram 

determinadas por espectrofotometria de absorção atômica (EMBRAPA, 2003).  

A eficiência fotossintética no uso de nutrientes (EUNutriente) foi calculada por meio 

da razão entre as taxas de fotossíntese líquida na base de massa foliar (PNmassa) pelas 

respectivas concentrações foliares de nutrientes de cada árvore (Santos Junior et al., 2006). 

 

2.5. Delineamento experimental e análises estatísticas 

 

O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente casualizado (DIC) em ensaio 

fatorial (5 x 2 x 2) composto de três fatores: clones, tipos de folha quanto ao ambiente de luz 

(sol e sombra) e dois períodos de precipitação (alta e baixa). Os resultados de cada variável 

foram submetidos aos testes de Lilliefors e Levene para verificação do atendimento às 

premissas de normalidade e homogeneidade de variâncias, respectivamente. Nos casos de não 

cumprimento efetuou-se a transformação pelo método da função log (x). Em seguida, foram 

aplicadas análises de variância (Factorial ANOVA) e, quando os resultados se mostraram 

significativos, utilizou-se o teste de separação de médias de Duncan (P<0,05). Relações entre 

PNmax, AFE, N, P e K foram analisadas por regressão. Todas as análises foram processadas a 

partir dos programas Statistica 7.0 (StatSoft Inc., 2004) e SigmaPlot 11.0 (StatSoft Inc., 

2008). 

  

3. Resultados 

 

3.1. Fotossíntese e área foliar específica 
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Tabela 2 Resultados da ANOVA (valores de F) (n=10) para os fatores clone (Aruanã, 609, 606, Manuel Pedro e Santa Fé), ambiente de luz 

(folhas de sol e sombra) e período de precipitação (alta e baixa). * p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001; ns = p≥0,05 (não significativo); G. L. = 

graus de liberdade. Valores significativos são destacados em negrito. 
 Clone (C) Ambiente de luz (L) Período de precipitação (P) C x L C x P L x P C x L x P 

G. L. 4 1 1 4 4 1 4 

PNmassa 5,1*** 0,03ns 25,3*** 3,1* 1,4ns 2,4ns 0,6ns 

AFE 2,1ns 64,5*** 54,9*** 1,1ns 0,7ns 0,8ns 1,1ns 

N 0,7ns 1,8ns 10,9** 1,3ns 1,1ns 0,3ns 0,2ns 

P 1,8ns 13,0*** 141,7*** 0,2ns 1,0ns 3,0ns 0,2ns 

K 3,5* 16,6*** 146,3*** 0,8ns 0,6ns 1,2ns 1,2ns 

Ca 10,1*** 7,7** 97,8*** 0,7ns 3,6** 6,4* 1,3ns 

Mg 5,4*** 0,2ns 71,7*** 0,6ns 0,4ns 0,6ns 0,5ns 

Fe 1,2ns 2,8ns 12,3*** 0,2ns 0,7ns 14,5*** 0,2ns 

Zn 0,6ns 0,1ns 21,0*** 0,9ns 0,6ns 5,5* 0,6ns 

Mn 4,4** 4,6* 134,7*** 0,6ns 4,3** 2,6ns 1,0ns 

EUN 5,4*** 1,3ns 9,9** 3,6** 2,9* 2,5ns 0,7ns 

EUP 7,6*** 5,5* 13,0*** 3,0* 0,6ns 5,2* 0,4ns 

EUK 2,8* 10,3** 89,4*** 2,0ns 2,7* 0,05ns 0,9ns 

EUCa 8,2*** 2,4ns 79,4*** 0,1ns 0,4ns 0,9ns 0,7ns 

EUMg 9,1*** 0,2ns 105,4*** 0,5ns 1,1ns 0,01ns 0,9ns 

EUFe 5,6*** 0,5ns 47,3*** 1,8ns 2,7* 12,9*** 0,6ns 

EUZn 3,9** 0,2ns 0,7ns 2,0ns 1,1ns 0,4ns 0,2ns 

EUMn 13,2*** 5,8* 214,0*** 0,8ns 7,5*** 0,2ns 1,0ns 
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 Os fatores clone e período de precipitação apresentaram efeito significativo sobre as 

taxas de fotossíntese na unidade de massa foliar (PNmassa) (p<0,001) (Tabela 2). As diferenças 

entre clones foram principalmente observadas em folhas de sombra, sendo que os clones 

Aruanã e 609 exibiram os melhores resultados (Figuras 1a e 1b). Todos os clones 

apresentaram maiores valores de PNmassa durante o período de baixa precipitação, os quais 

variaram entre 118-158 nmol g-1 s-1 e 109-154 nmol g-1 s-1 em folhas de sol e sombra, 

respectivamente. Os clones 609 e Santa Fé, por sua vez, exibiram diferenças menos 

pronunciadas entre os dois períodos de precipitação. Com relação à área foliar específica 

(AFE), apenas os fatores ambiente de luz e período de precipitação apresentaram efeitos 

significativos (p<0,001) (Tabela 2). À exceção dos clones 606 e Manuel Pedro sob o período 

de baixa precipitação, todos os demais exibiram resultados superiores de AFE em folhas de 

sombra. Todos os clones apresentaram maiores valores de AFE durante o período de baixa 

precipitação em ambos ambientes de luz (Figuras 1c e 1d). Neste período, os valores variaram 

entre 106 (folhas de sol) e 124 cm2 g-1 (folhas de sombra), ao passo que durante o período de 

alta precipitação houve variação de 84 (folhas de sol) a 107 cm2 g-1 (folhas de sombra).  

 

 
Fig. 1. Fotossíntese máxima na unidade de massa foliar (PNmax) e área foliar específica (AFE) 

de clones de B. excelsa em folhas de sol e sombra durante os períodos de alta e baixa 

precipitação. Média±erro-padrão. Médias seguidas da mesma letra maiúscula, para clone, e 

minúscula, para tipo de folha, não diferem estatisticamente (p≥0,05) (n=10). 



 51 

3.2. Concentrações foliares de nutrientes 

 

 Os clones não apresentaram diferenças entre si em relação às concentrações foliares de 

N, P, Fe e Zn. Observou-se diferença somente para as concentrações de K, Ca, Mg e Mn 

(Tabela 2). O clone 606 exibiu valores superiores de K. Os clones Manuel Pedro e Santa Fé 

apresentaram maiores concentrações foliares de Mg. Os clones 609 e Santa Fé apresentaram 

as maiores concentrações de Ca e Mn (Tabela 3). Embora não se tenha observado diferenças 

significativas, folhas de sombra mostraram maiores concentrações de P e K, enquanto folhas 

de sol apresentaram valores superiores de Mn (Tabela 3). As concentrações foliares de P, K e 

Mn também apresentaram diferenças entre períodos de alta e baixa precipitação (Tabela 3). 

Os clones exibiram maiores concentrações foliares de P e K durante o período de baixa 

precipitação. Por outro lado, as concentrações de Mn foram maiores sob alta precipitação. As 

concentrações de N não exibiram diferenças entre períodos de precipitação, enquanto que as 

concentrações de Ca, Mg, Fe e Zn não apresentaram padrão definido (Tabela 3). 

 

3.3. Eficiência fotossintética no uso de nutrientes 

 

 Os clones apresentaram diferenças entre si quanto à eficiência fotossintética no uso de 

todos os nutrientes foliares (EUNutriente) (Tabela 2). De modo geral, o clone Aruanã 

apresentou, em valores absolutos, maior eficiência fotossintética no uso de todos os 

nutrientes. Ao mesmo tempo, os clones 609 e 606 também exibiram valores superiores de 

EUNutriente, com destaque para a EUP, EUK, EUCa, EUMg e EUMn (Tabela 4). Em média 

os valores de EUNutriente dos cinco clones estudados variaram entre 82 e 105 mmol mol-1 s-1 

para N, 3470 e 4419 mmol mol-1 s-1 para P, 1042 e 1557 mmol mol-1 s-1 para K, 650 e 1126 

mmol mol-1 s-1 para Ca, 1093 e 1558 mmol mol-1 s-1 para Mg, 89 e 121 µmol mol-1 s-1 para Fe, 

242 e 301 µmol mol-1 s-1 para Zn e 45 e 108 µmol mol-1 s-1 para Mn. Relações entre os valores 

relativos de EUN, EUP e EUK indicaram melhor eficiência do clone Aruanã em relação aos 

demais clones estudados (Fig. 2). Análises de regressão também mostraram comportamento 

linear positivo entre as concentrações foliares de N, P e K e os valores de PNmax e AFE 

(p<0,001) (Fig. 3, Fig. 4). 
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Tabela 3 Concentrações foliares de macro e micronutrientes em cinco clones de Bertholletia excelsa (ARU – Aruanã, 609, 606, MP – Manuel 

Pedro e SF – Santa Fé), analisados quanto às folhas de sol e sombra, em dois períodos de precipitação (alta e baixa).  

Média±desvio-padrão (n = 10). Médias seguidas da mesma letra maiúscula à esquerda, para clone, minúscula, para tipo de folha, e maiúscula à direita, para período de 

precipitação, não diferem entre si pelo teste de Duncan (p≥0,05). 

Clones Precipitação Folhas N (g kg-1) P (g kg-1) K (g kg-1) Ca (g kg-1) Mg (g kg-1) Fe (mg kg-1) Zn (mg kg-1) Mn (mg kg-1) 

A
R

U
 Alta 

Sol A17,9±0,5aA A0,81±0,7aB A3,0±0,8aB B5,6±1,4bA B2,3±0,4aA A75,4±2,5aA A26,6±1,9aB B142,0±29,7aA 

Sombra A19,4±0,7aA A0,86±0,05aB AB3,8±0,6aB AB9,7±2,2aA AB2,9±0,3aA A66,8±5,4aA A28,7±4,7aA AB144,3±33,2aA 

Baixa 
Sol A18,0±1,4aA A1,09±0,10aA A5,7±0,7aA A4,8±0,9aA A2,0±0,3aA A61,4±6,0aA A34,0±3,2aA B55,8±13,6aB 

Sombra A19,7±2,1aA A1,16±0,17aA B6,1±1,4aA A4,3±0,3aB A1,9±0,2aB A61,0±7,5aA A31,0±4,6aA B57,3±22,1aB 

60
9 

Alta 
Sol A18,9±1,0aA A0,79±0,04aB A2,7±0,8aB A10,4±2,3aA B2,4±0,9aA A75,9±9,0aA A27,5±4,6aA A215,8±45,5aA 

Sombra A18,6±1,0aA A0,83±0,07aB B2,6±0,7aA A12,2±2,1aA AB2,7±0,6aA A63,9±5,9aA A29,0±3,7aA A198,3±65,6aA 

Baixa 
Sol A20,8±1,1aA A0,96±0,09aA A5,0±0,3bB A5,0±1,1aB A1,7±0,6aA A61,0±6,4aB A29,8±3,4aA AB70,0±10,2aB 

Sombra A20,4±0,9aA A1,11±0,05aA AB7,4±1,1aA A6,0±0,7aB A1,8±0,1aB A68,7±16,4aA A30,3±3,8aA B53,7±5,5aB 

60
6 

Alta 
Sol A18,1±0,6aA A0,83±0,05aB A2,9±0,7bB B6,2±1,3aA AB2,6±0,6aA A76,3±5,7aA A27,0±4,3aA AB190,6±40,7aA 

Sombra A18,4±0,8aA A0,87±0,08aB A4,9±2,1aB C7,0±1,9aA B2,4±0,4aA A62,4±8,7aA A28,1±3,6aA B130,3±49,5bA 

Baixa 
Sol A19,2±2,6aA A1,10±0,16aA A6,7±2,4aA A4,6±1,5aA A1,8±0,4aB A57,8±11,1aB A32,0±6,2aA AB62,2±19,4aB 

Sombra A21,0±1,1aA A1,25±0,14aA A8,1±1,4aA A4,5±2,7aB A1,7±0,3aB A60,2±12,8aA A28,8±4,6aA B46,5±15,3aB 

M
P 

Alta 
Sol A18,7±1,0aA A0,83±0,05aB A2,7±0,7aB B6,7±1,7aA A3,1±0,3aA A77,2±5,5aA A25,7±2,1aB AB188,2±49,3aA 

Sombra A18,9±0,9aA A0,87±0,08aB AB3,6±1,3aB BC8,5±0,6aA A3,1±0,3aA A69,6±11,6aA A26,9±5,1aA AB165,1±41,6aA 

Baixa 
Sol A19,1±2,3aA A1,05±0,16aA A5,4±1,5bA A5,2±1,1aA A2,2±0,7aB A64,0±9,9aA A34,0±4,7aA AB82,8±31,7aB 

Sombra A19,4±2,8aA A1,20±0,11aA B7,3±0,5aA A4,6±0,7aB A2,1±0,4aB A70,2±20,6aA A27,3±3,0bA B60,4±14,8aB 

SF
 

Alta 
Sol A18,9±0,9aA A0,88±0,06aB A2,8±0,8aB A9,1±0,6aA A3,2±0,6aA A74,7±3,6aA A26,5±4,5aA AB194,8±49,9aA 

Sombra A18,4±1,3aA A0,91±0,10aB AB3,3±0,8aB AB9,6±0,7aA AB3,0±0,6aA A64,6±4,9aA A28,8±4,0aA AB138,8±43,1aA 

Baixa 
Sol A20,0±1,6aA A1,07±0,11aA A5,6±1,1aA A5,9±2,2aB A2,1±0,5aB A65,4±10,8aA A32,2±4,2aA A116,3±43,9aB 

Sombra A19,7±4,0aA A1,13±0,27aA B6,0±2,0aA A6,4±2,0aB A2,2±0,6aB A70,0±11,2aA A33,2±4,4aA A147,0±66,2aA 
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Tabela 4 Eficiência fotossintética no uso de macro e micronutrientes em cinco clones de Bertholletia excelsa (ARU – Aruanã, 609, 606, MP – 

Manuel Pedro e SF – Santa Fé), analisados quanto às folhas de sol e sombra, em dois períodos de precipitação (alta e baixa).  

Média±desvio-padrão (n = 10). Médias seguidas da mesma letra maiúscula à esquerda, para clone, minúscula, para tipo de folha, e maiúscula à direita, para período de 

precipitação, não diferem entre si pelo teste de Duncan (p≥0,05). 

Clones Precipitação Folhas EUN  
(mmol mol-1 s-1) 

EUP  
(mmol mol-1 s-1) 

EUK 
 (mmol mol-1 s-1) 

EUCa  
(mmol mol-1 s-1) 

EUMg  
(mmol mol-1 s-1) 

EUFe 
(µmol mol-1 s-1) 

EUZn 
(µmol mol-1 s-1) 

EUMn 
(µmol mol-1 s-1) 

A
R

U
 Alta 

Sol A93±8aB A4570±648aA A1612±482aA A863±173aA A1233±112aB A87±5aB A291±26aA A46±7aB 

Sombra A94±10aA A4761±482aA B1333±163aA A567±158aB A1095±90aB A107±6aB A292±21aA A50±10aB 

Baixa 
Sol A118±12aA A4377±871aA A1112±254aB A1325±426aA AB1818±259aA AB139±23aA AB280±57aA A158±49aA 

Sombra A110±9aA A4157±597aA A1030±173aA A1473±156aA A1994±101aA A144±30aA A329±51aA A168±44aA 

60
9 

Alta 
Sol A86±13aA A4433±765aA A1768±609aA C460±94aB A1264±342aA A84±10aA A264±37aA A31±9aB 

Sombra A99±2aA A4866±213aA A2054±402aA A445±117aB A1239±303aB A116±8aA A299±20aA A40±14aB 

Baixa 
Sol B80±15aA AB3843±843aA A918±149aB A998±313aB B1696±433aA BC109±19aA AB263±56aA CD94±21bA 

Sombra AB99±24aA A4046±908aA A759±58aB AB975±230aB AB1899±299aA AB121±28aA A311±44aA AB147±18aA 

60
6 

Alta 
Sol A92,1±10,3aB A4485±431aA A1631±251aA AB799±178aB A1174±330aB A88±13aB A295±46aA A36±10aB 

Sombra A85±9aA AB3981±453aA B1018±362bA A764±497aB A1152±269aB A101±16aA A256±24aA A59±31aB 

Baixa 
Sol A115±17aA A4438±612aA A1000±319aB A1503±543aA A2210±589aA A158±48aA A329±80aA AB149±46aA 

Sombra BC84±13,0bA B3133±440bA A617±101aA A1445±720aA AB1871±479aA AB122±32bA A293±73aA AB166±67aA 

M
P 

Alta 
Sol A80±7aB A3990±515aA A1568±304aA ABC716±284aA A826±144aB A75±8aB A273±32aA A33±10aB 

Sombra A82±5aA AB3993±356aA B1369±516aA A545±21aB A900±178aB A93±22aA A282±67aA A40±12aB 

Baixa 
Sol A108±22aA AB4387±944aA A1093±181aA A1135±130aA B1666±467aA AB137±14aA AB287±67aA BC104±20aA 

Sombra ABC95±28aA AB3346±862bA A657,6±134aB AB1124±231aA BC1517±435aA BC109±42aA A309±71aA B115±33aA 

SF
 

Alta 
Sol A84±14aA A3789±588aA A1535±280aA BC493±136aB A851±358aB A78±16aA A263±74aA A31±12aA 

Sombra A81±9aA B3622±562aA B1319±312aA A452±43aA A860±129aA A91±6aA A247±62aA A44±11aA 

Baixa 
Sol B84±21aA B3413±423aA A826±69aB A978±588aA C1391±378aA C104±30aA B240±30aA D62±39aA 

Sombra C76±13aA B2953±377aA A709±109aB B736±257aA C1318±430aA C87±16aA B213±34aA C48±27aA 
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4. Discussão 

 

4.1. PNmassa, concentrações foliares de nutrientes e eficiência fotossintética no uso de 

nutrientes entre clones 

 

As diferenças observadas para os valores de PNmassa entre clones durante o 

período de baixa precipitação estão associadas aos resultados das taxas de fotossíntese 

na base de área foliar (PNárea) (ver capítulo 1) e às mudanças em área foliar específica 

(AFE) (Fig. 1b e 1d). Neste período, os clones Aruanã, 606 e Manuel Pedro 

apresentaram os maiores valores de PNmassa em folhas de sol, sendo que o clone 609 

exibiu o pior resultado em função dos menores valores de AFE. Dentre as características 

mais visíveis para distinção dos clones em campo, inclui-se a morfologia da folha. 

Neste caso, o clone 609 diferencia-se dos demais por possuir folhas de sol maiores e, ao 

mesmo tempo, mais espessas, consequentemente, com menor valor médio de AFE. 

Assim como no período de alta precipitação, os clones apresentaram valores 

semelhantes de AFE em folhas de sombra, mantendo o mesmo padrão de maiores taxas 

de PNmassa dos clones Aruanã e 609 nos dois períodos de precipitação.  

As concentrações foliares médias de N variaram entre 17,9 e 21,0 g kg-1 (Tabela 

3). Estes valores são semelhantes (Gonçalves et al., 2005; Santiago and Wright, 2007) 

ou superiores (Reich et al., 1994; Marenco et al., 2001) aos obtidos em outras espécies 

arbóreas tropicais. No entanto, não se observou diferenças entre clones (Tabela 3). 

Neste caso, sugere-se que os cinco clones B. excelsa possuem similar potencial para 

acúmulo de N foliar, embora apresentem diferenças quanto à eficiência fotossintética no 

uso deste nutriente como comentado mais adiante. Observou-se diferenças significativas 

apenas para as concentrações foliares de K, Ca, Mg e Mn. Neste caso, o clone 606 

exibiu concentrações de K entre 24 e 50% superiores aos demais clones. Os clones 

Manuel Pedro e Santa Fé, por sua vez, apresentaram concentrações de Mg de 16 a 22% 

maiores que os clones Aruanã, 609 e 606. As concentrações foliares de Ca e Mg no 

clone 609 foram cerca de 60% superiores aos valores obtidos no clone Aruanã, que 

apresentou as menores concentrações destes nutrientes. Os valores obtidos de N, Ca, 

Mg, Fe, Mn e Zn são próximos aos encontrados para a mesma espécie em plantios de 10 

anos (Morais, 2003). Por outro lado, as concentrações de P e K reportadas aqui são 

superiores. Comparando os resultados com valores obtidos para a mesma espécie em 

plantios jovens submetidos a diferentes tratamentos de fertilização, verificou-se que as 
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concentrações de N, Mn e Zn foram superiores no presente estudo (Ferreira, 2009). Em 

relação aos demais nutrientes, as concentrações de P, Ca e Fe são inferiores às 

concentrações encontradas por Ferreira (2009), enquanto que as concentrações de K são 

menores que as apresentadas por Gomes (2012) e as concentrações de Mg são 

semelhantes às obtidas por Ferreira (2009). As diferenças observadas em relação a estes 

dois estudos podem estar associadas aos estádios de crescimento e de desenvolvimento 

das plantas, uma vez que na presente pesquisa foram analisadas árvores de 

aproximadamente 30 anos, ou ainda às condições de sítio em função da utilização de 

corretivos e fertilizantes nos estudos de Ferreira (2009) e Gomes (2012). Embora não 

existam informações a respeito dos níveis críticos que reflitam deficiência nutricional 

para B. excelsa, ao se comparar com os valores médios gerais indicados como 

adequados para o crescimento de plantas, observa-se que apenas as concentrações de P, 

K e Fe foram inferiores neste estudo (Kirkby, 2012). Entretanto, não foram detectados 

sintomas de deficiência visual para estes nutrientes, sugerindo que as concentrações 

encontradas podem estar acima da faixa de limitação para esta espécie. Apenas um 

estudo com o objetivo de investigar quais os nutrientes mais limitam o crescimento 

desta espécie foi realizado com plantas cultivadas em solução nutritiva, com omissão de 

nutrientes (Camargos, 1999). O autor sugere que os sintomas de deficiência foram 

semelhantes ao da maioria das culturas estudadas e as maiores limitações estão 

relacionadas às ausências de N, K e Fe, que causaram variações da produção de matéria 

seca, principalmente de folhas novas.  

Os clones Aruanã, 609 e 606 foram mais eficientes no uso de todos os nutrientes 

foliares. Quanto aos macronutrientes primários (N, P e K) em particular, análises de 

correlação dos valores relativos destes em suas funções logarítmicas indicou melhor 

desempenho do clone Aruanã em relação aos demais com valores positivos em todos os 

eixos (Fig. 2). Este clone apresentou resultados 27, 29 e 13% superiores ao clone Santa 

Fé para eficiência fotossintética no uso de N, P e K, respectivamente. A menor 

eficiência exibida pelo clone Santa Fé está associada em grande parte às menores taxas 

de PNmassa deste clone. Considerando que extensas áreas na região amazônica 

apresentam solos de baixa fertilidade natural (Mendonça-Santos et al., 2006), a seleção 

de progênies com características para maior eficiência no uso de nutrientes é de 

particular interesse para composição de plantios florestais nesta região (Baligar et al., 

2001). Assim, esta opção poderia servir de estratégia para redução dos custos de 
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produção vinculados à aquisição de fertilizantes em projetos florestais para recuperação 

de áreas alteradas ou formação de plantios de produção comercial. 

 

 

Fig. 2. Correlação entre os valores relativos de EUNutriente para N e P (a), N e K (b) e 

P e K (c) em escala logarítmica [Log (EUnutriente) rel] = [Log 

(EUnutriente(clone)/EUnutriente(soma dos clones))]. 
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4.2. AFE, PNmassa e acúmulo de nutrientes foliares de B. excelsa 

 

Folhas de sol e sombra não apresentaram diferenças significativas em PNmassa 

durante o período de alta precipitação (Fig. 1a). O fato é que as folhas de sombra 

exibiram maiores valores de AFE em todos os clones, o que contribuiu para obtenção de 

maiores resultados de PNmassa (Fig. 1c). No entanto, durante o período de baixa 

precipitação não se observou padrão de comportamento para PNmassa entre os tipos de 

folhas. Todos os clones apresentaram valores superiores de PNmassa e AFE durante o 

período de baixa precipitação. O aumento em PNmassa está associado aos maiores valores 

de AFE dos clones neste período. Embora se esperasse menor valor de AFE durante o 

período de baixa precipitação em função da elevação dos níveis de irradiância total 

devido à menor nebulosidade (dados não apresentados), a maior AFE verificada neste 

período deve estar relacionada à fenologia foliar de B. excelsa, uma vez que o início da 

produção de folhas novas coincide com o início do período de baixa precipitação 

(Tonini, 2011). Assim, mesmo considerando que todas as medidas foram conduzidas 

em folhas completamente expandidas e maduras, diferenças na idade foliar podem ter 

contribuído em parte para as diferenças em AFE. A troca de folhas durante o período de 

baixa precipitação e alta irradiância tem sido associada à maior ou menor sensibilidade 

das espécies arbóreas tropicais à deficiência hídrica, sendo que espécies tolerantes, 

geralmente apresentando raízes profundas, características observadas em B. excelsa, 

concentram a produção de folhas durante o período de baixa precipitação e alta 

irradiância, enquanto espécies não tolerantes produzem folhas novas no período de alta 

precipitação (Wright and van Schaik, 1994; Clement, 2000). A produção de folhas 

durante o período de alta irradiância poderia proporcionar duas vantagens a estas 

espécies: maior assimilação para a produção de folhas novas antes que a senescência e 

herbivoria pudessem reduzir a área foliar e o potencial fotossintético, e mais eficiente 

transferência de assimilados diretamente aos órgãos em crescimento, e.g. para produção 

de flores em B. excelsa, que ocorre neste mesmo período, ao invés de estocá-los em 

diferentes tecidos (Wright and van Schaik, 1994). Em relação à estratégia de alocação 

de nutrientes, folhas de sombra acumularam mais P e K, ao passo que folhas de sol 

acumularam mais Mn. Enquanto alguns autores não têm obtido diferenças entre folhas 

de sol e sombra para a concentração de nutrientes na base de massa foliar (DeJong et al., 

1989; Markesteijn et al., 2007; Rossatto et al., 2010), também tem sido indicada maior 

concentração de K em folhas de sombra (Grubb, 1977). No entanto, as estratégias 
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quanto ao acúmulo de nutrientes entre folhas de sol e sombra parecem ser influenciadas 

pela variabilidade na disponibilidade hídrica e intensidade de irradiância, condições 

estas incluídas como fontes de variação neste estudo (Markesteijn et al., 2007; 

Valladares and Niinemets, 2008).  

 Relações lineares positivas foram observadas entre PNmax e AFE e concentrações 

foliares de N, P e K (Fig. 3). Embora com baixo valor de r2, todas as regressões foram 

significativas (p<0,001). Outros estudos também têm mostrado este mesmo 

comportamento com variações no grau de correlação entre as variáveis em função do 

grupo funcional, da espécie e das características do ambiente em que habitam (Reich et 

al., 1994; Wright et al., 2001; Wright et al., 2004). Em espécies arbóreas 

particularmente, estas relações têm se mostrado mais significativas (Santiago and 

Wright, 2007). No presente estudo, maior coeficiente de inclinação da regressão, isto é, 

incremento mais acentuado em PNmax em resposta ao aumento das concentrações 

foliares de nutrientes foi observado para a relação PNmax x P (Fig. 3c). Correlação 

positiva tem sido observada entre o aumento da concentração foliar deste nutriente e a 

maior produtividade de árvores em castanhais nativos, sugerindo potencial contribuição 

do P para o aumento da produtividade desta espécie (Kainer et al., 2007). No entanto, 

não se observou diferenças entre clones para as concentrações foliares de P (Tabela 3). 

As concentrações médias de P foram inferiores às obtidas em outras espécies florestais 

em plantios na Amazônia (Gonçalves et al., 2005). Apesar da ausência de diferenças na 

concentração foliar de P entre clones, o clone Aruanã exibiu melhor eficiência 

fotossintética no uso deste nutriente (Fig. 2). Esta estratégia é particularmente 

importante para plantas crescendo em solos com baixa disponibilidade de P. Inclusive, 

espécies com estas características devem ser consideradas em programas de 

melhoramento de cultivares (George and Richardson, 2008).  

A AFE, por sua vez, também apresentou correlação positiva com as 

concentrações foliares de N, P e K (Fig. 4). Esta relação pode estar associada ao estágio 

de crescimento e desenvolvimento foliar, uma vez que estes nutrientes são considerados 

de alta mobilidade e tendem a apresentar menores concentrações em folhas de maior 

idade com menor AFE (Reich et al., 1991; Kositsup et al., 2010; Marschner, 2012; 

Mendes et al., 2012). No entanto, não se observou diferenças significativas nas 

concentrações foliares de N entre períodos de precipitação (Tabela 3). Embora grande 

parte dos maiores valores (≥ 20 g kg-1) tenha sido obtida durante o período de baixa 

precipitação, houve grande variação nas concentrações foliares deste nutriente (14,0 – 
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Fig. 3. Relações entre as taxas de fotossíntese na unidade de massa foliar (PNmax), (a) 

área foliar específica (AFE), (b) concentrações foliares de nitrogênio (N), (c) fósforo (P) 

e (d) potássio (K) em clones de B. excelsa durante os períodos de alta e baixa 

precipitação. 

 

24,9 g kg-1). O nutriente K, em especial, apresentou maior elevação com o aumento dos 

valores de AFE quando comparado ao N e P. A maior inclinação da regressão 

observada para o K em relação aos outros nutrientes (N e P) pode ser explicada pelas 

maiores concentrações foliares deste nutriente durante o período de baixa precipitação. 

Neste caso, o coeficiente de inclinação da regressão K x AFE foi 78% maior que o da 

regressão N x AFE e cerca de 12 vezes superior a P x AFE. Por sua vez, a mais forte 

relação observada entre as concentrações de P e K e os valores de AFE (maior r) pode 

estar relacionada às diferenças de acúmulo destes nutrientes entre folhas de sol e
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Fig. 4. Relações entre área foliar específica (AFE) e as concentrações foliares de (a) 

nitrogênio (N), (b) fósforo (P) e (c) potássio (K) em clones de B. excelsa durante os 

períodos de alta e baixa precipitação. 

 

sombra, sendo que estas últimas que possuem maior AFE também acumularam mais P e 

K. De modo geral, tem sido dada menor atenção ao K em relação ao N e P a despeito da 

importância funcional deste elemento para as plantas (Wright et al., 2001). No entanto, 

mudanças nas concentrações, estoques e na estequiometria do K em relação ao C, N e P 
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parecem ser mais evidentes em estudos envolvendo sazonalidade. Estas mudanças estão 

principalmente relacionadas às respostas das plantas à deficiência hídrica e ao seu 

potencial de crescimento (Sardans et al., 2012). 

 

 

5. Conclusões 

  

 Os clones de B. excelsa estudados apresentaram diferentes respostas quanto às 

taxas de PNmassa e acúmulo de nutrientes foliares, o que refletiu potenciais diferenças na 

eficiência fotossintética do uso de nutrientes. O clone Aruanã demonstrou maior 

eficiência fotossintética no uso dos nutrientes, especialmente dos macronutrientes 

primários N, P e K. Este resultado sustenta a seleção preferencial deste clone para 

composição de plantios em áreas com baixa disponibilidade de nutrientes como a 

maioria dos solos da região amazônica. Folhas de sombra acumularam mais P e K, 

enquanto folhas de sol acumularam mais Mn. Diferenças de PNmassa entre clones foram 

mais expressivas em folhas de sombra. Todos os clones apresentaram maiores valores 

de PNmassa, AFE, P e, especialmente K durante o período de baixa precipitação. 
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Capítulo 3. FLUORESCÊNCIA DA CLOROFILA a EM FOLHAS DE CLONES 

DE Bertholletia excelsa EM PLANTIOS DE PRODUÇÃO NA AMAZÔNIA 

CENTRAL 4 

 

Chlorophyll a fluorescence in leaves of clones of Bertholletia excelsa in productive 

plantation in Central Amazon 
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4 Capítulo escrito conforme normas da revista Photosynthetica 
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Capítulo 3. FLUORESCÊNCIA DA CLOROFILA a EM FOLHAS DE CLONES 

DE Bertholletia excelsa EM PLANTIOS DE PRODUÇÃO NA AMAZÔNIA 

CENTRAL  
 

Chlorophyll a fluorescence in leaves of clones of Bertholletia excelsa in productive 

plantation in Central Amazon 

 

Resumo 

 

O desempenho da espécie Bertholletia excelsa quanto à eficiência de captação e uso da 

irradiância foi analisado em árvores adultas sob plantios de produção na Amazônia 

Central. O objetivo desta pesquisa foi investigar, a partir da análise da fluorescência da 

clorofila a, aspectos associados à utilização da energia luminosa pelo aparato 

fotossintético de cinco clones (Aruanã, 609, 606, Manuel Pedro e Santa Fé) em dois 

períodos de precipitação (alta e baixa) e folhas expostas a diferentes ambientes de luz 

(sol e sombra). Todos os clones apresentaram maiores taxas de dissipação não 

fotoquímica no período de baixa precipitação, com diminuição no rendimento quântico 

máximo do fotossistema (PS) II (Fv/Fm). Ao mesmo tempo, todos os clones exibiram 

significativas reduções nos índices de desempenho PIABS e PItotal sob baixa precipitação. 

Considerando ambos os índices, os clones 609 e Santa Fé apresentaram os melhores 

desempenhos dentre todos os clones estudados. A maior expressão da fase IP 

(abundância relativa de PSI em relação ao PSII) em folhas de sol refletiu maiores 

valores de PItotal destas em relação às folhas de sombra. Folhas de sombra, por sua vez, 

apresentaram maiores valores de PIABS. Os resultados permitem concluir que: os clones 

de B. excelsa apresentaram diferenças quanto à eficiência de captação e uso da 

irradiância, exibiram menor eficiência no uso da irradiância sob baixa precipitação e as 

folhas de sombra de B. excelsa foram mais eficientes nas etapas iniciais da transferência 

de elétrons, enquanto que as folhas de sol exibiram maior eficiência na etapa final 

vinculada ao PSI. 

 

Palavras-chave: índice de desempenho; fotossistema (PS) II; fotossistema (PS) I; 

Castanheira-do-brasil; teste JIP 
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Abstract 

 

Bertholletia excelsa performance regard to irradiance capture efficiency and use was 

analyzed in mature trees under productive plantation in the Central Amazon. The 

objective of this study was investigate by chlorophyll a fluorescence analysis the energy 

use efficiency in the photosynthetic system of five clones (Aruanã, 609, 606, Manuel 

Pedro and Santa Fé) in two periods of rainfall (high and low) in leaves expose at two 

light environment (sun and shade leaves). The highest non-photochemical quenching 

was observed during low rainfall period, with reduction in the maximum quantum yield 

of photosystem (PS) II (Fv/Fm). At the same time, the clones showed significant 

reduction in PIABS and PItotal performance indexes. Considering these indexes, 609 and 

Santa Fé clones showed the best performances. The highest expression of the IP phase 

(relative abundance of PSI as compared to PSII) in sun leaves reflected higher values of 

PItotal of these as compare to shade leaves. Shade leaves showed the highest values of 

PIABS. The results suggest three main conclusions: B. excelsa clones had differences 

regard to irradiance capture efficiency and use, all the clones showed the lowest 

irradiance use efficiency under low rainfall period and shade leaves were most efficient 

in the initial stages electron’s transference while sun leaves showed the highest 

efficiency in the last stage associate at PSI.    

 

Additional key words: performance index; photosystem (PS) II; photosystem (PS) I; 

Brazil nut; JIP test 
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Introdução 

 

A fluorescência da clorofila a é uma análise não invasiva, rápida e precisa. Desta 

forma, representa técnica muito interessante para detecção de potenciais situações de 

estresse em tecidos vegetais sob diferentes condições ambientais, em particular, 

diferentes ambientes de luz, não descartados aspectos hídricos e nutricionais, assim 

como as combinações destes fatores (Papageorgiou and Govindjee 2011). A técnica tem 

como princípio básico o fato de que a energia absorvida pelas moléculas de clorofila, 

dos complexos coletores de luz ser direcionada aos processos fotoquímicos ou o 

excesso de energia dissipado como calor ou reemitido como fluorescência (dissipação 

não fotoquímica). Portanto, esses três processos competem entre si, sendo que a menor 

contribuição de um determinará o maior rendimento dos outros dois (Govindjee 2004). 

O teste JIP, por sua vez, consiste em desdobramentos quantitativos do transiente 

polifásico O-J-I-P traduzido em expressões biofísicas e fenomenológicas que refletem a 

dinâmica do fluxo de energia (e-) envolvendo o fotossistema (PS) II (Strasser and 

Strasser 1995). Recentemente, outra etapa que envolve a transferência de elétrons aos 

aceptores finais do PSI também tem sido incluída nas análises, constituindo assim novo 

índice de “vitalidade” além do PIABS, o índice de desempenho PItotal (Tsimilli-Michael 

and Strasser 2008). 

 No campo, as plantas estão normalmente sujeitas a diferentes condições de 

estresse seja hídrico, nutricional, luminoso, competição com plantas invasoras ou ainda 

ataque de pragas e doenças (Chapin III et al. 1987, Ryan et al. 2010, Alves et al. 2011). 

Diante disto, a expectativa é que a maior eficiência de absorção e uso dos recursos 

primários (luz, água, CO2 e nutrientes) determinará o maior potencial de crescimento e 

de produção dessas espécies, inclusive, os plantios florestais (Binkley et al. 2010, Ryan 

et al. 2010). A luz, em particular, constitui o principal fator envolvido na sobrevivência, 

crescimento e reprodução de espécies tropicais (Nicotra et al. 1999). Alteração na 

disponibilidade de luz pode induzir modificações nos processos fisiológicos que são 

determinantes para otimização das trocas gasosas e assimilação de carbono (Tang et al. 

1999, Poorter 1999, Kenzo et al. 2011). Em um mesmo indivíduo pode-se encontrar 

folhas adaptadas a diferentes condições de luz (Kitajima et al. 2005). Assim, folhas 

expostas ao ambiente de sol pleno tendem a exibir menor teor de pigmentos 

cloroplastídicos por unidade de massa e maior eficiência na dissipação do excesso de 

irradiância (Rossatto et al. 2010). Por outro lado, folhas adaptadas a ambiente 
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sombreado otimizam o uso da radiação difusa no interior da copa e, normalmente, 

apresentam maiores teores de pigmentos cloroplastídicos e de nitrogênio por unidade de 

massa (Evans and Poorter 2001, Hallik et al. 2012).  

Eventos sazonais na região Amazônica, em particular, os períodos de baixa 

precipitação, podem exercer influência negativa sobre o crescimento das espécies na 

medida que alteram a capacidade de absorção de água pelas plantas em função da 

redução dos estoques de água disponível pelo aumento da resistência hidráulica do solo 

(Williams et al. 1998, Poorter and Hayashida-Oliver 2000). No entanto, alterações dos 

níveis de irradiância total nos períodos de alta precipitação, devido a maior 

nebulosidade, podem alterar a eficiência de captação e uso da irradiância no processo 

fotossintético (Chazdon and Fetcher 1984, Graham et al. 2003).  

 Considerando o alcance, a possibilidade de uso da técnica e variações sazonais, 

em especial, do ambiente de luz no contexto da floresta amazônica, estudos com árvores 

em condições naturais ou de plantio podem contribuir sobremaneira para o 

entendimento de questões conceituais e/ou aplicadas. No que se refere às questões 

aplicadas plantios de espécies nativas podem ser melhor conduzidos na medida que se 

conhece o nível de desempenho fotossintético destas espécies. Neste trabalho foram 

analisadas árvores adultas de B. excelsa quanto a fluorescência da clorofila a com o 

objetivo de investigar as respostas destas quanto à captação e uso da irradiância frente à 

mudanças em fatores espaciais (folhas expostas a diferentes ambientes de luz) e 

temporais (períodos de alta e baixa precipitação). As hipóteses testadas foram: i) os 

clones apresentarão respostas diferenciadas entre si quanto à captação e uso da 

irradiância como consequência da diferença genotípica entre eles; ii) os clones exibirão 

menor eficiência no uso da irradiância no período de baixa precipitação com reduções 

dos índices de desempenho PIABS e PItotal; iii) os clones apresentarão menor eficiência 

no uso da irradiância em folhas expostas à alta irradiância. 

 

Material e métodos 

 

Área de estudo: O estudo foi realizado em áreas de plantios florestais da espécie 

Bertholletia excelsa (Castanheira-da-amazônia) localizados na propriedade da Empresa 

Agropecuária Aruanã S. A. (3°0'30.63"S e 58°50'1.50"O), rodovia AM-010 (Manaus-

Itacoatiara), km 213, município de Itacoatiara, AM. O clima da região é do tipo Am 

(Köppen 1948), com precipitação anual superior a 2000 mm e temperatura média de 
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27,1°C. Durante a realização do estudo, o regime de precipitação foi caracterizado por 

dois períodos distintos, um de alta precipitação (precipitação média mensal de 485 mm 

durante cinco meses), sendo três meses com precipitação acima de 500 mm e outro de 

baixa precipitação (precipitação média mensal de 106 mm durante quatro meses) com o 

mês de setembro exibindo precipitação de 54 mm (Fig. 1a). No período de alta 

precipitação, devido à maior nebulosidade, observou-se significativa redução do período 

de insolação (total de 618 horas durante cinco meses). Por outro lado, nos quatro meses 

de baixa precipitação a insolação total foi de 1017 horas (Fig. 1b) (INMET 2011). A 

topografia apresenta ondulações, com altitudes variando entre 120 m e 170 m. O solo 

predominante da região é do tipo Latossolo Amarelo Distrófico de textura muito 

argilosa (Kato 1995). 

 
Fig. 1. Precipitação (a) e insolação (b) mensal durante o ano de 2011 e ao longo da série 

2000 a 2011 no município de Itacoatiara, AM. O quadro dentro da figura a indica a 

precipitação diária do mês de outubro de 2011. Fonte: Instituto Nacional de 

Meteorologia (INMET). 

 

A propriedade possui área total de 12.000 hectares, parcialmente convertidos a 

áreas de pastagens na década de 70. Após cerca de dez anos de cultivo estas áreas 

começaram apresentar acentuado nível de degradação (compactação superficial e 

manchas de solo exposto), com formação de grandes áreas de “juquira” (vegetação 

secundária composta de estrato arbustivo e herbáceo). Assim, após a supressão desta 

vegetação, em dezembro de 1981 foram plantadas as primeiras mudas de castanheira. 

Ao atingir entre 1,5 e 2 anos, as plantas foram enxertadas a partir de gemas provenientes 

de clones que compõem o jardim clonal da fazenda. Estes clones são oriundos de 
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árvores de alta produtividade selecionadas pela Empresa Brasileira de Pesquisa 

Agropecuária (EMBRAPA Amazônia Oriental, Belém, Pará). Atualmente, o plantio é 

representado por cerca de 1.257.000 árvores, sendo 318.000 enxertadas para produção 

de frutos e 939.000 compõem plantios de reposição florestal para produção futura de 

madeira serrada.  

 

Fluorescência da clorofila a: A fluorescência da clorofila a foi determinada em folhas 

de árvores adultas em regime de plantios por meio de um fluorômetro portátil (Handy 

PEA, Hansatech, Norfolk, UK). Nos meses de maio de 2011 (alta precipitação) e na 

primeira quinzena de outubro (baixa precipitação), as análises foram realizadas entre 

8:00 e 12:00 horas, em folhas situadas no terço médio da copa de cada árvore. As folhas 

selecionadas para análise foram submetidas a um período de adaptação ao escuro 

durante 30 minutos, utilizando clipes apropriados, sendo este período suficiente para a 

completa oxidação dos centros de reação do PSII. Em seguida, a superfície adaxial da 

folha adaptada ao escuro foi submetida a um pulso de luz saturante de alta intensidade 

(3000 µmol m-2 s-1 e comprimento de onda de 650 nm por 1 s). As análises foram 

realizadas em três folhas por indivíduo. Assim, as respostas relacionadas aos transientes 

da fluorescência da clorofila a foram obtidas a partir de software específico (Handy 

PEA software - v 1,30), de acordo com equações do teste JIP (Strasser et al. 1995).  

 

O teste JIP: O estágio inicial da atividade fotossintética é regulado por quatro etapas 

funcionais básicas que, portanto, são descritas de forma a explicar as variáveis da 

absorção do fóton pelas moléculas de clorofilas nos complexos antenas (ABS). Parte de 

ABS é aprisionada pelos centros de reação do PSII (TR) para ser convertida à energia 

redox a partir da redução do aceptor primário de elétrons QA a QA
- que é então 

reoxidada à QA e a energia utilizada para redução da cadeia de transporte de elétrons 

após a QA
- (ET) e dos aceptores finais de elétrons do PSI (RE). Além disso, parte da 

energia de excitação é dissipada na forma de calor ou reemitida como fluorescência 

(DI). Assim, conforme apresentado no Apêndice A, os valores referentes ao transiente 

polifásico O-J-I-P foram utilizados para os cálculos das variáveis do fluxo específico 

(DIo/RC, ABS/RC, TRo/RC, ETo/RC, REo/RC), bem como, as variáveis das razões de 

fluxo (DIo/ABS, TRo/ABS = Fv/Fm, ETo/TRo, ETo/ABS, REo/ABS e REo/ETo). 

Adicionalmente, foram obtidos os valores referentes aos índices de desempenho PIABS e 

PItotal  (Strasser et al. 2010).  
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Análises estatísticas: O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente 

casualizado (DIC) em ensaio fatorial (5 x 2 x 2), sendo composto dos seguintes fatores: 

clones, tipos de folha quanto ao ambiente de luz (sol e sombra) e dois períodos de 

precipitação (alta e baixa). Os dados foram submetidos aos testes de Lilliefors e Levene 

para verificação do atendimento às premissas de normalidade e homogeneidade de 

variâncias, respectivamente. Em seguida, foram aplicadas análises de variância 

(Factorial ANOVA) e, quando os resultados se mostraram significativos, as médias 

foram separadas pelo teste de Duncan (P<0,05). Todas as análises foram processadas a 

partir do programa Statistica 7.0 (StatSoft Inc., 2004). 

 

Resultados 

 

 Os clones de B. excelsa apresentaram respostas distintas quanto às variáveis do 

fluxo específico, das razões de fluxo (rendimentos) e dos índices de “vitalidade” em 

folhas de sol e sombra entre períodos de alta e baixa precipitação (Tabela 1). Todos os 

clones exibiram aumento da dissipação não fotoquímica (DIo/RC e DIo/ABS) sob baixa 

precipitação, com significativas reduções no rendimento quântico máximo do PSII 

(TRo/ABS = Fv/Fm), principalmente, em folhas expostas à alta irradiância (folhas de sol) 

(Fig. 2). Os clones Aruanã e 606 (folhas de sol) apresentaram maior rendimento 

energético (REo/ETo) para redução dos aceptores finais da cadeia de transporte de 

elétrons (ferredoxina e NADP). Por outro lado, os clones Manuel Pedro e Santa Fé 

(folhas de sombra) mostraram maiores reduções em REo/ETo sob baixa precipitação. 

Todos os clones apresentaram menores valores das variáveis associadas à transferência 

de elétrons inter-sistemas PSII-PSI (ETo/RC, ETo/ABS e ETo/TRo) no período de baixa 

precipitação, a exceção do clone 609. 

 Os clones exibiram decréscimos de PIABS e PItotal no período de baixa 

precipitação (Fig. 3). Neste período, os valores de PIABS variaram entre 0,70 e 1,29 em 

folhas de sol e 1,28 a 1,75 em folhas de sombra, ao passo que o PItotal variou entre 0,49 e 

1,21 em folhas de sol e 0,31 a 0,72 em folhas de sombra. A exceção do clone 606 (alta 

precipitação), folhas de sombra sempre apresentaram maiores valores de PIABS (médias 

de 27 e 70% sob alta e baixa precipitação, respectivamente) em relação às folhas de sol. 

O clone Manuel Pedro, por exemplo, exibiu PIABS em folha de sombra 134% superior a 

folha de sol. Por outro lado, comparando os tipos de folhas a partir da análise de PItotal 

observou-se que folhas de sol exibiram maiores valores que folhas de sombra (médias  
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Tabela 1. Resultados da ANOVA (valores de F) (n=10) para os fatores clone (Aruanã, 609, 606, Manuel Pedro e Santa Fé), ambiente de luz 

(folhas de sol e sombra) e período de precipitação (alta e baixa) e as variáveis do teste JIP. * p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001; ns = p≥0,05 (não 

significativo); G. L. = graus de liberdade. Valores significativos são destacados em negrito. 
 Clone (C) Ambiente de luz (L) Período de precipitação (P) C x L C x P L x P C x L x P 

G. L. 4 1 1 4 4 1 4 

DIo/RC 3,4* 6,6* 77,5*** 2,3ns 0,9ns 1,8ns 0,3ns 

ABS/RC 5,4*** 2,3ns 54,6*** 1,9ns 0,9ns 0,003ns 0,6ns 

TRo/RC 6,6*** 19,2*** 33,3*** 1,8ns 0,9ns 1,1ns 0,9ns 

ETo/RC 6,2*** 109,9*** 25,3*** 2,1ns 3,6** 12,9*** 1,4ns 

REo/RC 0,8ns 24,2*** 0,02ns 0,9ns 4,2** 0,7ns 0,2ns 

DIo/ABS 2,2ns 36,4*** 97,4*** 2,4ns 1,1ns 5,4* 0,2ns 

TRo/ABS 2,2ns 36,4*** 97,4*** 2,4ns 1,1ns 5,4* 0,2ns 

ETo/ABS 5,0** 60,3*** 105,8*** 2,2ns 3,7** 8,1** 0,3ns 

ETo/TRo 5,8*** 57,8*** 87,3*** 2,0ns 4,0** 8,9** 0,5ns 

REo/ABS 1,5ns 34,4*** 4,6* 1,6ns 4,1** 0,5ns 0,3ns 

REo/ETo 1,4ns 84,7*** 8,3** 0,8ns 3,2* 9,9** 0,7ns 

Banda L 1,4ns 2,4ns 9,0** 0,6ns 1,2ns 1,6ns 0,5ns 

Banda K 5,4*** 7,9** 27,8*** 2,3ns 1,3ns 0,03ns 0,9ns 

Fase IP 1,4ns 41,8*** 1,2ns 1,2ns 4,1** 1,1ns 0,3ns 

RC/ABS 4,9** 1,5ns 43,7*** 1,7ns 1,3ns 0,6ns 0,5ns 

φPo/(1- φPo) 2,2ns 32,6*** 113,0*** 2,0ns 1,5ns 2,1ns 0,4ns 

ΨO/(1- ΨO) 5,3*** 45,8*** 76,9*** 1,5ns 4,9** 3,6ns 0,3ns 

δRo /(1- δRo) 2,2ns 58,1*** 11,3** 1,7ns 2,7* 11,9*** 1,3ns 

PIABS 2,9* 18,5*** 95,5*** 1,2ns 2,9* 0,9ns 0,04ns 

PItotal 2,3ns 21,9*** 25,1*** 2,3ns 3,6** 0,01ns 0,6ns 
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Folha de sol Folha de sombra 

  

  

  

  

  
Fig. 2. Variáveis do teste JIP em clones de B. excelsa em resposta aos períodos de alta e 

baixa precipitação. Os valores obtidos no período de alta precipitação foram usados 

como referência e fixados como unidade. * p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001. 

609 

Santa Fé 
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de 43 e 87% sob alta e baixa precipitação, respectivamente). O clone Manuel Pedro, por 

sua vez, apresentou valores semelhantes em ambos os períodos de precipitação. Embora 

estes padrões tenham sido verificados para os valores absolutos, houve poucas 

diferenças significativas. Talvez fosse necessário maior esforço amostral para 

confirmação ou não pelo método estatístico as tendências observadas.  

 

 
Fig. 3. Índices de desempenho (PIABS e PItotal) em clones de B. excelsa em folhas de sol 

e sombra durante os períodos de alta e baixa precipitação. Média±erro-padrão. Médias 

seguidas da mesma letra maiúscula, para clone, e minúscula, para tipo de folha, não 

diferem estatisticamente (p≥0,05) (n=10). 

 

As análises de expressão das bandas L (reflete maior ou menor conectividade 

entre os complexos antenas do PSII), K (expressa o funcionamento do complexo de 

evolução de oxigênio - CEO) e da fase IP (indica a abundância relativa de PSI em 

relação a de PSII) mostraram que esta última teve maior contribuição para as diferenças 

observadas entre folhas de sol e sombra quanto ao processo de transferência de elétrons 

em todos os clones em ambos os períodos de precipitação (Fig. 4). 

As reduções observadas nos índices de desempenho (PIABS e PItotal) sob baixa 

precipitação foram principalmente influenciadas pela menor eficiência dos processos de 
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Fig. 4. Diferença relativa entre folhas de sol e sombra quanto à expressão das bandas L, 

K e da fase IP (n=10). * p<0,05; ** p<0,01. 
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transferência de elétrons ao longo das três etapas iniciais da cadeia de transporte de 

elétrons (RC/ABS, φPo/1-φPo e ΨO/1-ΨO) (Fig. 5). Em grande parte dos clones, folhas de 

sol sofreram maior impacto quando comparadas às folhas de sombra durante o período 

de baixa precipitação. Enquanto o clone Manuel Pedro foi menos afetado ao longo das 

duas etapas iniciais (RC/ABS e φPo/1- φPo), 609 apresentou menor susceptibilidade na 

etapa ΨO/1- ΨO. A exceção das folhas de sombra dos clones Manuel Pedro e Santa Fé, 

todos os demais apresentaram aumento em δRo/1-δRo sob baixa precipitação, em 

especial, folhas de sol dos clones Aruanã e 606. Nestes clones os valores de δRo/1-δRo 

foram 130 e 172% superiores no período de baixa precipitação em folhas de sol.  

 

Discussão 

 

Os resultados dos fluxos específicos e das razões de fluxo (rendimentos) 

mostraram que todos os clones de B. excelsa aumentaram os valores de dissipação não 

fotoquímica no período de baixa precipitação (Fig. 2). As taxas de dissipação foram 

maiores em folhas expostas à alta irradiância (folhas de sol). A estratégia utilizada pode 

estar associada ao fato de que, em regiões tropicais, o período de baixa precipitação é 

caracterizado, além da redução no volume de chuvas, pelo incremento significativo dos 

níveis de irradiância total em função da menor nebulosidade (Wright and van Schaik 

1994). Embora o total de chuvas (426 mm) nos meses de baixa precipitação tenha sido 

semelhante à média observada ao longo dos últimos onze anos (407 mm) (Fig. 1a), os 

valores de insolação diária dos quatro meses referentes ao período de baixa precipitação 

foram sempre maiores que as médias observadas para o mesmo período nos últimos 

onze anos (Fig. 1b). Ao mesmo tempo, o total de insolação diária destes quatro meses 

foi 65% superior ao registrado no período de alta precipitação no ano de estudo (Fig. 

1b). Assim, a maior incidência de irradiância (período de baixa precipitação) sobre a 

superfície foliar pode ter induzido elevação das taxas de dissipação não fotoquímica 

como demonstrado a partir das variáveis DIo/ABS e DIo/RC (Fig. 2). Em condições de 

alta irradiância é comum o aumento das taxas de dissipação não fotoquímica como 

estratégia de proteção do aparato fotossintético vegetal no sentido de prevenir eventuais 

danos resultantes do estresse oxidativo (Gonçalves et al. 2007, Gonçalves et al. 2010). 

Paralelamente às maiores taxas de dissipação no período de baixa precipitação, 

verificou-se significativas reduções no rendimento quântico máximo do PSII (TRo/ABS 
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Fig. 5. Diferença relativa entre períodos de precipitação (alta e baixa) nas etapas que 

compreendem o transporte de elétrons ao longo dos fotossistemas PSII e PSI (n=10). * 

p<0,05; ** p<0,01; *** p<0,001. 
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= Fv/Fm) em folhas expostas à alta irradiância (folhas de sol). Este resultado difere do 

encontrado por Morais et. al (2007) que não observou diferenças para a mesma espécie 

entre períodos de alta e baixa precipitação. Novamente, o significativo aumento da 

insolação no ano de realização do presente estudo comparado às médias dos últimos 

onze anos pode explicar as diferenças não observadas por Morais et. al (2007). A 

semelhança do parâmetro Fv/Fm, o índice PIABS demonstrou que sob baixa precipitação 

todos os clones apresentaram pior desempenho fotoquímico, inclusive quanto as folhas 

de sombra (Fig. 3). Analisando-se as etapas individuais que compõem o índice PIABS 

pode-se perceber que, a exceção do clone 609 todos os demais sofreram maior 

diminuição no rendimento do processo de transferência de elétrons ao longo da etapa 

ΨO/1-ΨO, que expressa a probabilidade da energia de excitação capturada pelos RCs do 

PSII mover um elétron após a QA
- (Fig. 5). Assim como ocorrido para PIABS, todos os 

clones apresentaram redução do índice de “vitalidade” PItotal no período de baixa 

precipitação. No entanto, é importante ressaltar que os clones Aruanã e 606 parecem 

apresentar maior efetividade no processo de transferência de elétrons ao longo do PSI 

por apresentarem maiores valores do rendimento energético para redução dos aceptores 

finais do PSI (δRo/1-δRo) (Fig. 5). Exceto para o clone 606 sob alta precipitação, todos os 

demais clones exibiram maior PIABS em folhas de sombra se comparadas às folhas de 

sol. Resultado contrário ocorreu para o PItotal, verificando-se maiores valores deste 

índice nas folhas de sol em relação às folhas de sombra, sendo que o clone Manuel 

Pedro apresentou valores semelhantes em ambos os períodos de precipitação (Fig. 3). O 

sombreamento resultante da cobertura vegetal pode afetar tanto a intensidade quanto o 

espectro de luz ao qual a superfície foliar está exposta. Neste caso, folhas adaptadas ao 

espectro de luz de sombra podem exibir ajustes no tamanho do complexo antena do 

PSII ou ainda na estequiometria PSI/PSII (Hogewoning et al. 2012). No presente 

estudo, a primeira resposta não foi observada, uma vez que o parâmetro ABS/RC, que 

expressa o tamanho efetivo do complexo antena do PSII, não exibiu diferenças entre 

ambientes de luz (Tabela 1). No entanto, as análises de expressão das bandas revelaram 

maior amplitude da fase IP, que indica abundância relativa de PSI comparada a de PSII 

(Schansker et al. 2003, Ceppi et al. 2012), em folhas de sol em relação às folhas de 

sombra nos dois períodos de precipitação (Fig. 4). Assim, embora o PSI seja mais 

eficiente no uso da luz no espectro do vermelho distante (abundante em ambiente 

sombreado pela cobertura vegetal), diferenças na proporção PSI/PSII entre folhas de sol 

e sombra, com as folhas de sol exibindo maiores valores desta razão podem indicar as 
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mudanças observadas nas análises de PIABS e PItotal, uma vez que o primeiro não 

considera as reações de oxirredução que ocorrem no lado aceptor de elétrons do PSI. A 

mais alta razão PSI/PSII pode favorecer a rápida redução da ferredoxina e, 

consequentemente, melhor eficiência na assimilação de CO2 durante a fase bioquímica 

da fotossíntese exigindo mais rápido turnover de ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP) 

(Desotgiu et al. 2012). Adicionalmente, com o objetivo de se investigar os clones que 

apresentaram melhor desempenho fotoquímico considerando a análise conjunta de todas 

as etapas da transferência de elétrons entre os fotossistemas PSII e PSI efetuou-se a 

correlação entre as funções log de PItotal e log de PIABS em seus valores relativos (Fig. 

6). Nesta análise, os clones 609 e Santa Fé se destacaram e apresentaram os melhores 

desempenhos em ambos os índices. O clone 609, em especial, mostrou melhor 

eficiência tanto nas etapas iniciais da transferência de elétrons vinculadas ao PSII 

(PIABS) quanto da etapa final associada ao PSI (PItotal) (valores mais positivos nos dois 

eixos). Considerando todos os fatores em conjunto (clone, tipo de folha e período de 

precipitação) pode-se observar distinto padrão de distribuição refletindo o melhor 

desempenho (PIABS e PItotal) de todos os clones sob alta precipitação e ainda a 

superioridade das folhas de sombra em relação às folhas de sol quanto ao índice PIABS, o 

contrário do observado para a análise de PItotal. 

 

Conclusões 

 

 O estudo da fluorescência da clorofila a permitiu concluir que os clones de B. 

excelsa apresentaram diferentes respostas quanto à eficiência de captação e uso da 

irradiância. Todos os clones exibiram piores desempenhos durante o período de baixa 

precipitação com significativas reduções dos índices de “vitalidade” PIABS e PItotal. Por 

último, há indícios que as diferenças quanto à eficiência no uso da irradiância entre 

folhas de sol e sombra dependem do índice de “vitalidade” considerado, uma vez que o 

espectro de luz predominante em cada ambiente deve induzir mudanças na 

estequiometria PSI/PSII. 
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Fig. 6. Correlação entre os índices de desempenho [Log (PItotal) rel] = [Log 

(PItotal(clone)/PItotal(soma dos clones))] e [Log (PIABS) rel] = [Log (PIABS(clone)/PIABS(soma dos 

clones))]. Aruanã (○), 609 (Δ), 606 (◊), Manuel Pedro (□) e Santa Fé (�). Na figura B os 

símbolos preenchidos representam folhas de sombra e os símbolos não preenchidos 

representam folhas de sol; a = alta precipitação e b = baixa precipitação.  
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Apêndice A. Resumo das variáveis do teste JIP calculadas a partir de dados extraídos do 

transiente de emissão de fluorescência da clorofila a. 
 Definições e fórmulas 

Valores de fluorescência medidos  
FO = F50μs  Intensidade de fluorescência a 50 μs 
FJ = F2ms  Intensidade de fluorescência a 2 ms 
FI = F30ms  Intensidade de fluorescência a 30 ms 

 FM = FP Intensidade de fluorescência máxima 
F100μs Intensidade de fluorescência a 100 μs 
F300μs Intensidade de fluorescência a 300 μs 

  
Variáveis calculadas  

VJ Fluorescência variável relativa a 2 ms [(F2ms- F50μs) / (Fm- F50μs)] 
VI Fluorescência variável relativa a 30 ms [(F30ms-F50μs) / (Fm- F50μs)] 
MO Taxa líquida de PSII fechados [4 (F300μs-F50μs) / (Fm- F50μs)] 

  
Fluxos específicos (RC)  

DIO/RC Dissipação efetiva do RC ativo [(ABS/RC) - (TRO/RC)] 
ABS/RC Tamanho efetivo do complexo antena por RC ativo [(TRO/RC) / 

(TRO/ABS)] 
TRO/RC Máxima captação do fotossistema (PS) II (MO/VJ) 
ETO/RC Taxa de transporte de elétrons por RC ativo [(TRO/RC) (ETO/ TRO)] 
REo/RC Fluxo de elétrons para redução dos aceptores finais do lado aceptor do 

fotossistema (PS) I por centro de reação [(Mo (1/Vj) (1-Vi)] 
  

Razões de fluxo ou Rendimentos  
φDo (DIO/ABS) Eficiência quântica máxima de de-excitação não fotoquímica 

[DIO/ABS = 1-φPo = (F50μs /FM)] 
φPo (TRO/ABS) Eficiência quântica máxima do fotossistema (PS) II [Fv/Fm = 1-( 

F50μs /FM)] 
Ψo (ETO/TRO) Probabilidade da energia de excitação capturada pelo RC II 

mover um elétron após a QA
- (1-VJ) 

φEo (ETO/ABS) Probabilidade de um fóton absorvido mover um elétron após a 
QA

- {φPo . ΨO = [1- (F50μs /FM)] (1-VJ)} 
δRo (REo/ETo) Probabilidade de um elétron do processo de transferência inter- 

sistemas reduzir os aceptores finais do PSI [(1-Vi) (1-Vj)] 
φRo (REo/ABS) Rendimento quântico para redução dos aceptores finais de 

elétrons do PSI [(1-(Fo/FM)] (1-Vi) 
  

Índices de “vitalidade”  
PIABS Índice de desempenho na base ABS {(RC/ABS)[φPo/(1- φPo)][ 

ΨO/(1- ΨO)} 
PItotal Índice de desempenho total {PIABS [δRo /(1- δRo)]} 

Force et al. (2003), Strasser et al. (2010)  
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Conclusões gerais 

 

 Considerando a hierarquia de análises estabelecida e a partir dos fatores: 

material genético (clones), períodos de precipitação (alta e baixa precipitação) e 

ambientes de luz (folhas de sol e de sombra), as principais conclusões são as seguintes: 

 

Os clones de Bertholletia excelsa apresentam diferentes respostas quanto ao 

desempenho fisiológico em condições de plantios de produção; 

 

 O clone Aruanã exibe maior potencial para assimilação de carbono e eficiência 

fotossintética no uso dos nutrientes foliares (N, P e K); 

 

Os clones 609 e Santa Fé apresentam maior eficiência de captação e uso da 

irradiância;  

 

Os clones não apresentam limitação estomática à absorção de carbono durante o 

período de baixa precipitação; 

 

Diferenças mais expressivas entre períodos de precipitação são associadas a 

características estruturais da folha (e.g. área foliar específica) com ausência de 

deficiência hídrica às plantas;  

 

Diferenças entre folhas de sol e sombra são maiores durante o período de baixa 

precipitação, principalmente referentes às taxas de respiração no escuro, transpiração, 

condutância estomática, irradiâncias de compensação e de saturação;  

 

Portanto, foram confirmadas as hipóteses elaboradas, de que mudanças 

significativas de ordem funcional acontecem nas folhas de diferentes clones a partir das 

diferenças morfofisiológicas das mesmas. Os períodos de precipitação são 

determinantes para o desempenho fotoquímico das folhas, embora a assimilação de 

carbono seja pouco afetada. O ambiente de luz influencia tanto o funcionamento dos 

processos fotoquímicos quanto o metabolismo do carbono. 
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