
UNIVERSIDADE ESTADUAL DE SANTA CRUZ 
 
 
 
 
 

JUNEA LEANDRO DO NASCIMENTO 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO SOMBREAMENTO  

E AO ESTRESSE HÍDRICO 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ILHÉUS - BAHIA 
2009 

 
 
 
 



 
 
 
 
 

Livros Grátis 
 

http://www.livrosgratis.com.br 
 

Milhares de livros grátis para download. 
 



 ii

 
JUNEA LEANDRO DO NASCIMENTO 

 
 
 
 
 
 
 
 
 

CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO SOMBREAMENTO  

E AO ESTRESSE HÍDRICO 

 
 
 
 
 
 

 
 
 

Dissertação apresentada ao Programa de Pós-
Graduação em Produção Vegetal, da 
Universidade Estadual de Santa Cruz – UESC, 
como parte dos requisitos para a obtenção do 
título de Mestre em Produção Vegetal. 
 
Área de Concentração:  
Cultivos em Ambiente Tropical Úmido. 
 
Orientador: 
 Prof. Dr. Alex-Alan Furtado de Almeida. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

ILHÉUS - BAHIA 
2009 

 
 
 



 iii

 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
N244            Nascimento, Junea Leandro do.     
                       Crescimento e assimilação de carbono em plantas  
                    jovens de Attalea funifera Mart. submetidas ao som- 
                    breamento e ao estresse hídrico / Junea Leandro do 
                    Nascimento. – Ilhéus, BA : UESC/PPGPV, 2009.                              
                       xii, 97 f. : Il.      
                         
                       Orientador: Alex-Alan Furtado de Almeida. 
                       Dissertação (mestrado) – Universidade Estadual de  
                    Santa Cruz. Programa de Pós-Graduação em Produção 
                    Vegetal.              
                       Inclui bibliografia.    
                                                     

1. Palmeira – Fisiologia.  2. Palmeira – Cultivo.      
                   3. Plantas – Efeito da sombra. 4. Plantas – Efeito da  
                   umidade do solo. 5. Plantas – Efeito da radiação solar.   
                   6. Plantas – Crescimento.                                                        
                                                                CDD 584.5                                         

 
 
 
 
 
 



 iv 

 
JUNEA LEANDRO DO NASCIMENTO 

 
 
 
 
 

CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO SOMBREAMENTO  

E AO ESTRESSE HÍDRICO 

 
 
 
Ilhéus, BA, 24/07/2009. 
 
 
 
 
 

______________________________________ 
Prof. Dr. Alex-Alan Furtado de Almeida  

UESC/DCB 
(Orientador) 

 
 
 
 

______________________________________ 
Prof. Dr. Fábio Pinto Gomes  

UESC/DCB 
 
 
 
 

______________________________________ 
Prof. Dr. Marcelo Schramm Mielke  

UESC/DCB 
 
 
 
 

______________________________________ 
Prof. Dr. Marco Antonio Oliva  

UFV/DBV 
 
 
 
 
 
 
 



 v 

 
 
 
 
 

DEDICATÓRIA 
 
 

Aos meus pais, Armindo e Cleonice, 

 pelo exemplo que sempre me deram de  

persistência, objetividade, garra e vontade de vencer. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

“Jamais considere seus estudos uma obrigação, 
 mas uma oportunidade invejável... 

 para aprender a conhecer a 
 influência libertadora da beleza do reino do espírito, 

 para seu próprio prazer pessoal e  
para proveito da comunidade a qual  

seu futuro trabalho pertencer.” 
 

(Albert Einstein) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 vi 

 
AGRADECIMENTOS 

 
 

Primeiramente a Deus, PAI, por ter colocado em meu caminho pessoas maravilhosas 

que me ajudaram muito em minha vida as quais hoje só tenho a agradecer. 

Aos meus excelentes orientadores Alex-Alan Furtado de Almeida e Fábio Pinto 

Gomes por todos os ensinamentos teóricos, metodológicos, estatísticos e éticos que recebi ao 

longo dos dois anos e meio de convivência, além da paciência e do incentivo durante a 

realização desse trabalho. A confiança depositada em mim e o estímulo para sempre tentar ser 

um profissional melhor foram extremamente importantes para o meu amadurecimento 

intelectual. 

A minha família pelo apoio e amor incondicionais, incentivos, amizade e 

compreensão, principalmente durante este período em que me ausentei de quase tudo para 

dedicar-me ao mestrado.  

À Universidade Estadual de Santa Cruz (UESC), em especial ao Programa de Pós-

Graduação em Produção Vegetal, pela oportunidade concedida. 

Ao Sr. Carlos Alex Lima Guimarães pela doação das plantas de Atallea funifera para a 

realização desta pesquisa. 

A Fundação de Amparo a Pesquisa do Estado da Bahia (FAPESB) pela concessão da 

bolsa de estudo. 

Agradecimento especial aos grandes amigos Mayana Leandra, Leonardo Ferreira e 

Alyne Lavinsky pela amizade, apoio, paciência, confidências, conversas e risadas, além da 

ajuda braçal e intelectual dentro e fora da UESC. 

Aos amigos que não estiveram fisicamente próximos, mas torceram por meu sucesso, 

e que sempre estarão presentes em cada lembrança, especialmente a Vanessa, minha irmã de 

coração. 

 A Mariegna, que me recebeu em sua casa de braços abertos com amizade, paciência e 

respeito e com sua experiência e sabedoria sempre encontrava palavras para me incentivar. 

À Alayana, Marília, Francisvaldo, Priscila e Thed pelo apoio e ajuda imprescindível 

que me ofereceram ao longo de todo o trabalho, na utilização dos aparelhos, na metodologia 

aplicada, em noites viradas pelas medições pre-dawn, entre outros... 

A todos os colegas de trabalho do Instituto de Meio Ambiente e Secretaria de Meio 

Ambiente do Estado da Bahia (escritório regional de Itabuna), que me receberam, apoiaram e 

incentivaram durante este período final, de redação da dissertação. 

E a todos aqueles que um dia lerem e,ou consultarem esta dissertação. 

 



 vii 

CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO SOMBREAMENTO  

E AO ESTRESSE HÍDRICO 

 
 

RESUMO 
 
 

A espécie Atallea funifera é endêmica da região litorânea do Estado da Bahia, explorada 
tanto em condições espontâneas, no interior da mata raleada, quanto sob cultivo a pleno 
sol. Os aspectos positivos e negativos relacionados ao seu cultivo a pleno sol e em sub-
bosque, bem como sua resposta ao déficit hídrico com posterior reidratação, são, até o 
presente momento, divergentes e baseados em fatos empíricos. O presente trabalho teve 
como objetivo avaliar as respostas fisiológicas de plantas de A funifera a diferentes níveis 
de sombreamento e aos ciclos de desidratação e reidratação. O experimento foi conduzido 
em condições de casa de vegetação (CV) no campus da Universidade Estadual de Santa 
Cruz (UESC), Ilhéus, BA, durante 486 dias. Foram utilizadas 48 plantas de A. funifera 
com aproximadamente um ano de idade, cultivadas em vasos plásticos contendo como 
substrato 250 dm3 de latossolo variação ‘Nazaré’. Os vasos foram distribuídos em quatro 
ambientes, um sem cobertura no interior da CV (T1), e três que proporcionaram uma 
atenuação de 25, 50 e 75% da radiação global, denominados de T25, T50 e T75, 
respectivamente. Aos 282 dias após o plantio (DAP), metade das plantas foi submetida ao 
tratamento de estresse hídrico e metade mantida sob irrigação regular. A suspensão da 
irrigação do solo foi imposta até que a taxa fotossintética líquida (A) em T1 atingisse 
valores próximos à zero. Logo após, as plantas submetidas ao estresse hídrico foram 
reidratadas e a recuperação acompanhada até que A atingisse valores superiores a 80% em 
relação às plantas controle. Os maiores valores de radiação fotossinteticamente ativa 
(RFA), ao longo do dia, foram observados no tratamento T1 e diminuíram conforme o 
aumento do sombreamento. Não se observou diferenças significativas, entre os quatro 
ambientes de sombreamento, para os valores de temperatura (T) e umidade relativa do ar 
(UR), dentro de cada estação do ano. A redução do teor de umidade do substrato atingiu 
valores críticos aos 176 dias após a aplicação do tratamento (AAT) de seca, sendo que as 
plantas do tratamento T1 mostraram reduções significativas, em relação ao tratamento 
irrigado, de 87 % para A, 72 % para condutância estomática (gs) e 71 % para transpiração 
(E), com valor médio de Ψw em torno de -1,65 MPa e de Ψm de -1,49 MPa. Fatores 
estomáticos foram mais importantes na limitação da fotossíntese que os fatores não 
estomáticos nas plantas sob deficiência hídrica, durante o pico de estresse. Os valores do 
módulo de elasticidade (ε) aumentaram significativamente com o aumento da RFA de T75 
para T1 no tratamento controle, sendo que T1 apresentou paredes com maior elasticidade. 
Não se observou a ocorrência de ajustamento osmótico para A. funifera. As eficiências 
instantânea (A/E) e intrínseca (A/gs) de uso da água acompanharam a diminuição 
gradativa de gs e tiveram seus valores reduzidos sob deficiência hídrica no solo. O Ψw 
recuperou-se 24 h após a primeira irrigação de reidratação. A recuperação de A, gs, E, 
A/gs e A/E iniciou-se 24 h após a primeira irrigação de reidratação e em 48 h as plantas do 
tratamento de seca já estavam completamente recuperadas em todos os níveis de 
sombreamento. Aos 184 dias AAT, final do período experimental, houve uma redução no 
teor de clorofila das plantas controle, quando comparados aos valores do 80° dia AAT. 
Nas plantas irrigadas do tratamento T1 ocorreu um acentuado declínio de Fv/Fm 
indicando a presença de danos no aparato fotossintético. A eficiência quântica efetiva do 
FS 2 (ΦPSII), o coeficiente de extinção fotoquímico (qP), a capacidade fotossintética 
máxima (Amax), a taxa respiratória na ausência de luz (Rd), as irradiâncias de compensação 
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(Ic) e saturação (Is) e a taxa de transporte de elétrons máxima (ETRmax), apresentaram 
comportamento semelhante entre os quatro níveis de sombreamento, sendo que as plantas 
cultivadas sob maior RFA apresentaram valores significativamente (P<0,05) maiores que 
os ambientes de menor nível de radiação luminosa. Já o rendimento quântico aparente (α) 
apresentou comportamento inverso, com maiores valores nos ambientes mais sombreados. 
Os valores de biomassa seca de raiz (MSR), parte aérea (MSPA) e total (MST) foram maior 
em T1 seguida de T25 diferindo significativamente (P<0,05) dos demais tratamentos. No 
tratamento de seca a alocação de biomassa para as raízes foi mais evidente nas plantas 
cultivadas nos tratamentos de maior RFA. Houve interação entre os tratamentos de seca e 
controle, para a razão MSR/MSPa, sendo que no tratamento de seca, T1 e T25 foi 
significativamente (P<0,05) maior que nas plantas controle. Com base nos resultados 
obtidos foi possível concluir que as plantas de A. funifera apresentaram baixa tolerância a 
deficiência hídrica no solo, com elevada sensibilidade de A, gs, E e Ψw, não apresentando 
características de economia no uso da água e nem mecanismos de ajustamento osmótico 
sob condições estressantes. As plantas de A. funifera desenvolvidas em T50 e T75 
cresceram fora de suas condições ótimas ao desenvolvimento em relação à irradiância. 
Recomenda-se o T25 como um ambiente ideal para o seu cultivo inicial, devido às 
características de crescimento vegetativo e taxas fotossintéticas. 
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GROWTH AND CARBON ASSIMILATION IN Attalea funifera Mart. SEEDLINGS 

SUBMITTED TO SHADING AND WATER STRESS  
 
 
 

ABSTRACT 
 

Atallea funifera, an endemic species of the Atlantic rain forests of eastern Bahia, Brazil, has 
been explored under shade as well as full sunlight environments. The positive and negative 
aspects related to A funifera cultivation under that contrasting conditions are divergent and 
based on empirical information. The objective of the present work was to evaluate the 
physiological responses of A. funifera seedlings to different shading levels and the 
dehydration and rehydration cycles. The experiment was conducted at the Santa Cruz State 
University greenhouse (GH), Ilhéus, Bahia, Brazil, for 486 days. Forty eight seedlings with 
approximately one year old were transplanted to polyethylene pots, containing 250 dm3 of an 
oxisoil `Nazaré' variation. Shade was obtained by different lights conditions (25, 50, 75% of 
light attenuation and natural irradiance conditions inside of the GH) denominated of T25, 
T50, T75 and T1 respectively. After 282 days of cultivation, half seedlings were exposed to 
soil drought cycle, by suspension of irrigation until the net photosynthetic rate (A) approached 
zero in T1 and rewatering until recovery of A to, at least, 80% of the well watered control 
seedlings. Photosynthetically active radiation (PAR) values throughout the day were higher in 
T1, and decreased with increasing shading. Substratum humidity reached critical values after 
176 days of drought treatment. At this moment, the mean value of Ψw was -1,65 MPa and Ψm 
was -1,49 MPa, being observed decreases in A (87%), stomatal conductance (gs, 72%) and 
transpiration rate (E, 71%) as compared to control seedlings. Stomatal limitation of A was 
more important than non stomatal factors in seedlings under severe drought. The values of 
elastic modulus (ε) increased significantly with the increment of light availability (from T75 
to T1) in well watered seedlings, with the highest cell wall elasticity obtained in seedlings of 
T1. The occurrence of osmotic adjustment in A. funifera was not observed. Instantaneous 
(A/E) and intrinsic (A/gs) water use efficiencies, followed the gradual reduction of gs, 
especially under soil water stress. The Ψw recovered 24 h after the rehydration. A, gs, E, A/gs 
and A/E recovery were initiated 24h after rehydration and were complete after 48 h in all 
shade levels. At the end of the experimental period (184 days of drought treatment), 
chlorophyll content was reduced in control seedlings. In the seedlings grown in T1, the 
presence of damages in photosystem II (PSII) was explained by reduction in Fv/Fm. Effective 
quantum efficiency of PSII (ΦPSII), photochemical quenching (qP), maximum 
photosynthetic capacity (Amax), dark respiration rate (Rd), compensation (CI) and saturation 
(SI) irradiances and maximum electron transport rate (ETRmax), showed similar behavior in 
each shade level, but great values were observed under higher PAR levels, whereas apparent 
quantum yield (α) showed an inverse behavior. Interactive effect of shade and drought were 
observed in growth variables. The values of root dry biomass (RDB), shoot (SDB) and total 
(TDB) were higher in T1 followed by T25, differing significantly (P<0.05) from the other 
shade levels. Significant differences (P<0.05) between drought and control treatments were 
observed for RDB/SDB ratio, with higher values observed in drought treatments of T1 and 
T25. A. funifera seedlings showed low tolerance to soil water stress as indicated by decreases 
in A, gs, E and Ψw. In addition, any traits related to water economy under drought conditions 
were detected. A. funifera seedlings cultivated in T50 and T75 were under suboptimal light 
conditions. Plant growth and leaf gas exchange characteristics lead us to consider T25 as an 
ideal environment for A. funifera, at least at the establishment phase.  
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

 

 

A palmeira arbórea Atallea funifera (piaçava) é uma espécie endêmica da região 

litorânea do Estado da Bahia, explorada tanto em condições espontâneas, no interior da mata 

raleada, quanto sob cultivo a pleno sol. O cultivo racional dessa espécie ainda é feito sem 

nenhuma norma técnica pré-estabelecida. Dentre as possibilidades de uso dessa palmeira 

destaca-se a produção de fibras longas, pouco elásticas, flexíveis e impermeáveis, utilizadas 

para a fabricação de vassouras domésticas e industriais, isolante térmico, cordas, dentre 

outros. No mercado local, a borra, um subproduto da extração da fibra, é bastante utilizada 

para a cobertura de casas, barracas de praia e choupanas. A amêndoa do fruto pode ser 

utilizada como alimento e óleo, ao passo que o mesocarpo pode ser utilizado na fabricação de 

farinha de “satim” e o endocarpo na produção de carvão vegetal (VINHA e SILVA, 1998).  

A exploração de A. funifera é puramente extrativista, por isso existe a necessidade de 

um manejo racional para que sua sobrevivência seja garantida (AQUINO et al., 2002; 

VINHA e SILVA, 1998). O aumento da produção nacional e a maior participação da fibra de 

A. funifera na composição de diversos produtos podem ser obtidos com a implantação de 

“piaçavais” em sistemas agroflorestais e no repovoamento ou enriquecimento florestal de 

áreas da Mata Atlântica (MELO et al., 2000). Porém, poucos são os trabalhos científicos que 

exaltem a importância da difusão e racionalização de técnicas sobre o cultivo da piaçaveira, 

visando atender a expectativa dos agricultores, já que se trata de uma excelente alternativa 

para a diversificação do litoral baiano (VINHA e SILVA, 1998).  

Ao experimentarem diferentes condições de RFA, a maior parte das espécies vegetais, 

adaptam-se a essa variação, em maior ou em menor grau (DUZ et al., 2004), é o que pode ser 

caracterizado como plasticidade fisiológica. No geral, plantas desenvolvidas em condições de 

pleno sol são capazes de aclimatarem e crescerem em condições de sombra. Além disso, essas 

plantas apresentam uma grande capacidade de uso da luz no processo fotossintético e no ciclo 

das xantofilas (DEMMIG-ADAMS et al., 1995). A plasticidade fisiológica, em relação à 

disponibilidade de RFA, é fundamental para a sobrevivência de plantas em ambientes 

heterogêneos, ou muito dinâmicos, como nas florestas tropicais úmidas, podendo explicar as 

variações na distribuição geográfica e ecológica das espécies (PETIT et al., 1996; DUZ et al., 

2004). 

A capacidade de tolerância a um fator de estresse é importante para o cultivo da 

espécie em ambientes diferentes do seu habitat natural, bem como para a manutenção da 

integridade do aparelho fotossintético, pois é esta integridade que caracteriza a resistência das 
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plantas, uma vez que permite recuperação da fotossíntese após o período de estresse (LIU e 

DICKMANN, 1993). Segundo Kramer (1995) o efeito do estresse hídrico sobre a maioria das 

culturas varia de acordo com sua duração, intensidade e período de ocorrência no ciclo da 

cultura. Para o autor, a deficiência hídrica ocorre quando a quantidade de água absorvida pela 

planta é menor que a quantidade de água transpirada, de forma que os tecidos da planta não 

ficam totalmente túrgidos. Uma das principais respostas das plantas a deficiência hídrica no 

solo é o fechamento parcial dos estômatos, considerado como resposta fisiológica de 

adiamento a deficiência hídrica, e, com isto, ocorre a limitação da disponibilidade de CO2 no 

interior do mesofilo, o que causa a diminuição da taxa fotossintética líquida (CORNIC, 2000). 

As plantas normalmente apresentam um decréscimo paralelo entre a fotossíntese e a 

condutância estomática à medida que a deficiência hídrica se torna mais severa, logo, a taxa 

de transpiração também decresce como resultado do fechamento dos estômatos. Esse é um 

dos importantes mecanismos de defesa que as plantas possuem contra perdas exageradas de 

água (GLENN et al., 2000). 

Apesar de algumas espécies de palmeiras desenvolverem mecanismos de tolerância ao 

estresse hídrico no solo (CALBO e MORAES, 1997; CALBO e MORAES, 2000; GOMES et 

al., 2008; OLIVEIRA et al., 2002; REPELLIN et al., 1994), os estudos de fisiologia de 

palmeiras são escassos, principalmente no que diz respeito aos mecanismos de tolerância a 

esta condição. Também são escassos os estudos a respeito do comportamento sob diferentes 

níveis de irradiância, englobando parâmetros fisiológicos como crescimento e fotossíntese. 

Dessa forma, o conhecimento das relações entre deficiência hídrica, crescimento e 

desenvolvimento nas espécies de A. funifera, durante a fase inical de crescimento, assume 

particular importância, uma vez que tais informações são importantes, por contribuírem para a 

compreensão da distribuição desta espécie na floresta atlântica da Bahia, indicando quais 

níveis de sombreamento são suportados pelas plantas dessa espécie, auxiliando na escolha dos 

sistemas de plantio mais adequados e servindo de apoio a projetos de conservação da espécie. 

 O presente trabalho teve como objetivo avaliar o crescimento e as respostas 

fisiológicas em plantas jovens de Attalea funifera submetidas a diferentes níveis de 

sombreamento e ao ciclo de desidratação e reidratação do solo. 
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2 REFERENCIAL TEÓRICO 

 

2.1 Attalea funifera Martius 

 

As palmeiras são consideradas plantas emblemáticas das regiões tropicais, por sua 

abundância e produtividade, além de terem sido de fundamental importância na subsistência 

dos povos indígenas, sendo algumas importantes ainda hoje na subsistência de povos 

tradicionais, e outras economicamente importantes no mercado mundial. Diversas palmeiras 

nativas das regiões tropicais do Brasil têm sido objeto de pesquisa, desde o final da década de 

70 (CLEMENT et al., 2005).  

O gênero Attalea, originário da América do Sul, possui aproximadamente 22 espécies, 

das quais 15 são encontradas no Brasil e pelo menos oito no Estado da Bahia (ULH e 

DRANSFIELD, 1987), sendo a A. funifera considerada a espécie mais importante, pela 

qualidade de sua fibra, boa aceitação no mercado internacional e por ser uma espécie nativa e 

endêmica da Bahia.  

Como espécie nativa e endêmica a A. funifera, conhecida popularmente por piaçava, 

encontra-se desde o município de Prado, localizado na região extremo sul do estado da Bahia, 

até a fronteira com o Estado de Sergipe, afastando-se no máximo 65 km da costa litorânea, 

numa faixa de vegetação de transição da restinga para a mata higrófila. A maior concentração 

de piaçavais está localizada nos municípios de Canavieiras, Ilhéus, Itacaré, Maraú, Ituberá e 

Nilo Peçanha no estado da Bahia. Na área litorânea, a A. funifera é encontrada em solos 

arenosos, com baixo teor de matéria orgânica e levemente acidificado, associada à vegetação 

secundária sob mata, ou em áreas expostas à luz. Fora do litoral, pode ser observada em solos 

areno-argilosos, com baixos teores de bases trocáveis e pH abaixo de 4,5 (SILVA, 1975), 

solos estes considerados de baixa fertilidade.  

Plantas adultas de A. funifera possuem estipe cilíndrico sem ramificações que atingem 

altura média de 12 m, podendo chegar a até 20 m em regiões de maior umidade, somente 

visível a partir do quarto ano de idade da planta. Em média, possuem nove folhas longas com 

até nove metros de comprimento, cujas faces internas dos pecíolos foliares encontram-se as 

fibras rígidas de até 3,5 m de comprimento. Suas inflorescências são do tipo espádice, 

envolvidas por uma grande bráctea, possuindo flores masculinas, femininas ou hermafroditas 

na mesma ráquis. Sua fecundação é cruzada, sendo realizada quase que exclusivamente por 

insetos (VOEKS, 2002). Os frutos são do tipo drupa de comprimento médio de 12 cm e 

diâmetro variando em torno de 7 cm, com epicarpo esverdeado liso, mesocarpo fibroso 

esbranquiçado e pouco oleoso, endocarpo pétreo de coloração castanha, com uma a três 
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sementes de formato elíptico, com endosperma oleaginoso e sólido (VOEKS, 1987, 1988, 

2002; NOBLICK, 1991; VINHA e SILVA, 1998).  

Caracterizaram-se três períodos de desenvolvimento da A. funifera em relação ao 

desenvolvimento de seu caule, denominados por patioba, bananeira e coqueiro, destacando-se 

o período de bananeira como o de maior produção de fibras (8 a 10 kg planta-1) com grande 

resistência à ruptura (MOREAU, 1997). As fibras de A. funifera são produzidas 

uniformemente durante todo o ano, sendo o estado da Bahia responsável por 95% do total da 

produção nacional, destinada, em sua maioria, para outros estados brasileiros e para 

exportação, incluindo países como os Estados Unidos, Reino Unido, Portugal, Bélgica, 

Holanda, Alemanha e Argentina (MELO et al., 2000). 

Em geral, as plantas são encontradas em campo com vários estádios de 

desenvolvimento vegetativo, distribuídas de forma desordenada. Por ser uma espécie 

espontânea, o número de plantas por unidade de área varia muito de um local para outro. A 

densidade média encontrada em ambiente natural varia na faixa de 300 a aproximadamente 

2600 plantas ha-1 (VINHA e SILVA, 1998), e em áreas implantadas aproximadamente 1.000 

plantas ha-1 (MELO et al., 2000). Como não há um cultivo perfeitamente racionalizado, 

grandes áreas com as condições edafoclimáticas ideais para o plantio dessa palmeira ainda 

não são aproveitadas (VINHA e SILVA, 1998). 

Plantas de A. funifera possuem como habitat natural ambiente tropical úmido, 

caracterizado por possuir condições ótimas para o desenvolvimento da espécie. O clima da 

região onde as plantas se encontram é do tipo Af de Koeppen, caracterizado por ser quente e 

úmido, sem estação seca definida e com precipitação relativamente uniforme durante todo o 

ano variando entre 1600 e 2000 mm. A temperatura média mensal varia entre 20 e 26 ºC e a 

umidade relativa do ar, frequentemente, se encontra acima de 80% (SÁ et al., 1982) com 

pequenas oscilações durante o ano. Mesmo assim, plantas cultivadas nestes ambientes podem 

ser submetidas à deficiência hídrica do solo em anos mais secos, passando por períodos de 

estresse.   

 

2.2 Respostas fisiológicas das plantas à variação da Irradiância 

 

O aparato fotossintético é altamente sensível às alterações na quantidade e qualidade 

da RFA (MURCHIE e HORTON, 1997). Existe uma vasta literatura apresentando as 

diferenças entre folhas de sol e sombra quanto à quantidade de diversos componentes, como a 

Rubisco, citocromos, centros de reação de FS 1 e FS 2 e enzimas respiratórias (BJÖRKMAN, 

1981; ANDERSON, 1986; ANDERSON e OSMOND, 1987; TERASHIMA e HIKOSAKA, 



 5 

1995; NOGUCHI et al., 1996). A quantidade de Rubisco presente nos cloroplastos expressa a 

capacidade fotossintética das plantas (BJÖRKMAN, 1981). Em elevadas irradiâncias, a 

quantidade de Rubisco e o centro de reação de FS 2 aumentam com a expansão do complexo 

coletor de luz de FS 2 (EVANS, 1989; HIKOSAKA e TERASHIMA, 1995). Oguchi et al. 

(2003) hipotetizaram que o aumento da capacidade fotossintética em condições de alta 

irradiância é devido ao incremento na atividade e concentração da Rubisco nos cloroplastos e 

no número e volume dos cloroplastos.  

Os estômatos de folhas intactas normalmente se abrem em resposta ao aumento de 

RFA (ASHTON e BERLYN 1992; POOLE et al., 1996; ROÇAS et al., 1997; KLICH, 2000), 

porém a temperatura do ar também influencia as respostas estomáticas (BURROWS e 

MILTHORPE, 1976). Alterações em gs relacionam-se com o controle da perda de água e da 

assimilação de CO2 para manutenção da taxa fotossintética (ROÇAS et al., 1997; KLICH, 

2000; TAIZ e ZEIGER, 2004). De acordo com Daley et al. (1989), a diminuição de gs pode 

restringir a taxa de fixação de CO2, com a conseqüente diminuição de sua concentração nas 

cavidades subestomáticas e nos espaços intercelulares. A abertura estomática relaciona-se 

com três importantes variáveis fisiológicas: i) metabólitos fotossintéticos; ii) hormônios ou 

reguladores de crescimento, especialmente o ácido abscísico (ABA); e iii) balanço hídrico 

(TARDIEU, 1994; TARDIEU e SIMMONEAU, 1998). Jones (1998) relata as três principais 

funções adaptativas dos estômatos, como (i) otimização das trocas gasosas; (ii) controle da 

desidratação, especialmente em folhas com potencial hídrico abaixo do ponto de cavitação do 

xilema (TYREE e SPERRY, 1988) e (iii) regulação da temperatura foliar por meio da 

transpiração (E). Variações em E ocasionam alterações em diversos processos fisiológicos, 

como a temperatura e potencial hídrico foliar (FARQUHAR e SHARKEY, 1982). As duas 

fontes principais de resistência à transpiração concentram-se na abertura estomática e na 

camada de ar limítrofe (TAIZ e ZEIGER, 2004). Para Farquhar (1978), o valor de E diminui 

com o aumento do déficit de pressão de vapor (DPV), sugerindo que os estômatos são 

sensíveis às mudanças ambientais. Normalmente, valores elevados de DPV constituem-se um 

dos principais fatores limitantes para a fotossíntese (COSTA, 1996), devido à redução da 

fotossíntese e aumento da fotorrespiração, provavelmente pelo efeito do DPV no fechamento 

estomático, o que leva à diminuição de CO2 interno.  

Também a temperatura do ambiente atua diretamente sobre a resposta dos estômatos. 

A ocorrência de altas temperaturas inibe a assimilação de CO2 devido ao declínio de gs, ao 

decréscimo do estado de ativação da Rubisco via inibição da Rubisco-ativase (LAW e 

CRAFTS-BRANDNER, 1999, THIAGARAJAN et al., 2007) ou pela limitação no transporte 

de elétrons e redução na capacidade de regeneração da ribulose 1,5 bifosfato (WISE et al., 
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2004). Além disso, pode levar ao aumento da respiração mitocondrial e da fotorrespiração. 

Elevada temperatura juntamente com a umidade relativa do ar, interferem no potencial hídrico 

do ar em torno da folha, atuando no DPV (SILVA, 1993). O efeito da temperatura e de DPV 

são maiores em folhas expostas ao sol do que a sombra, resultando em maiores perdas de 

água, apesar de o fechamento dos estômatos (RAJA HARUN e HARDWICK, 1988). 

Segundo Kramer e Kozlowski (1979) a molécula de clorofila é constantemente 

sintetizada e destruída na presença de luz, mas sob RFA muito elevada a velocidade de 

decomposição é maior, sendo o equilíbrio estabelecido a uma concentração mais baixa. 

Folhas desenvolvidas em ambientes de alta RFA apresentam aumento na fração de clorofila a 

em relação à clorofila b, causado por aumento na quantidade de centros de reação e 

componentes da cadeia de transporte de elétrons, em detrimento de pigmentos associados ao 

complexo coletor de luz (ANDERSON, 1986). Aumentos significativos na concentração da 

enzima Rubisco e na atividade da ATPase, bem como reduções no tamanho dos cloroplastos,  

volume de membranas tilacoidais, número de tilacóides por “granun”, tamanho das antenas 

coletoras de luz e na razão FS2/FS1 também são observados (BOARDMAN, 1977; 

MURCHIE e HORTON, 1997; MAXWELL et al., 2000). Folhas de sombra investem maior 

energia na produção de pigmentos fotossintetizantes, permitindo uma otimização na utilização 

de RFA incidente (BJÖRKMAN et al., 1972).  

A capacidade fotossintética máxima (Amax) caracteriza o comportamento das plantas 

em relação à utilização de RFA. Essa medida é obtida por meio de curvas de saturação da 

fotossíntese pela irradiância, onde a fotossíntese é medida em RFA variáveis (STRAUSS-

DEBENEDETTI e BAZZAZ, 1996, NAKAZONO et al., 2001). De modo geral, quanto maior 

for o valor de Amax, maior será o ganho fotossintético. Plantas desenvolvidas em ambientes de 

elevado RFA, geralmente estão aptas a utilizar melhor a radiação disponível e, dessa forma, 

conseguem maiores ganhos fotossintéticos (LARCHER, 2000). Plantas em ambientes de 

sombra conseguem um ganho fotossintético igual à metade ou até um terço em relação às 

plantas de sol. Tais características refletem uma estratégia de sobrevivência desenvolvida 

pelas plantas adaptadas a ambientes de limitada RFA, ocorrendo aumento da eficiência de 

captação e uso da radiação disponível e baixas taxas de crescimento (LUTTIGE, 1997).  

O ponto de irradiância de compensação (Ic) é representado pela RFA, onde a mesma 

taxa de CO2 liberada pela respiração é fixada pela fotossíntese, refletindo um balanço entre a 

fotossíntese e a respiração em função RFA (TAIZ e ZEIGER, 2004). Fisiologicamente, 

baixos valores de Ic devem permitir a obtenção de um balanço positivo de carbono sob RFA 

extremamente baixas, evento este, provavelmente, associado a menores valores da taxa 

respiratória na ausência de luz (Rd). O elevado índice de plasticidade de Ic permite que as 
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plantas possam se aclimatar a diferentes RFA, como, por exemplo, o sombreamento comum 

em sistemas agroflorestais ou em plantios adensados, ou a pleno sol. Menores taxas de Rd e 

de Ic são consideradas como um pré-requisito para o sucesso de aclimatação das plantas em 

ambientes de baixa RFA, pois nestes ambientes as folhas devem ser capazes de capturar a luz 

disponível e convertê-la em energia química com a mais alta eficiência possível (STRAUSS-

DEBENEDETTI e BAZZAZ, 1996; CAO, 2000; FENG et al., 2004). Para Sims e Pearcy 

(1994) Rd é um processo de manutenção necessário para a sobrevivência, pois, sendo a luz 

um fator limitante do ganho de carbono e do crescimento em ambientes sombreados, o custo 

do crescimento das plantas é geralmente menor neste ambiente. Assim, o aparato 

fotossintético de espécies cultivadas em ambientes de baixa RFA reflete a pressão da seleção 

para maximizar a absorção de luz, enquanto minimiza o custo respiratório associado com a 

alta capacidade fotossintética (CHAZDON et al. 1996).  Por outro lado, tais características 

também podem interagir desfavoravelmente aumentando ainda mais a susceptibilidade das 

plantas a um evento de estresse luminoso (SCHIEFTHALER et al., 1999; GUO et al., 2006). 

A irradiância de saturação (Is) reflete os valores máximos de radiação solar aos quais 

as folhas de uma planta foram expostas durante o seu desenvolvimento. Os valores de RFA 

nos quais ocorre a Is em plantas cultivadas em ambientes mais sombreados são 

substancialmente mais baixos do que os de plantas cultivadas a pleno sol.  No geral, o 

crescimento de plantas em baixas RFA acarreta reduções em Amax, Is, Rd e na Ic (STRAUSS-

DEBENEDETTI e BAZZAZ, 1996). Por outro lado, plantas desenvolvidas em ambientes de 

alta RFA maximizam o ganho de carbono por meio da elevação da capacidade fotossintética, 

dos valores de gs e Is e aumento da capacidade de fotoprotetora (CHAZDON et al., 1996; 

BAZZAZ, 1998). Para tal, folhas de ambientes com alta irradiância apresentam maquinário 

fotossintético caracterizado pela alta capacidade de transporte de elétrons e fixação de CO2 

(STRAUSS-DEBENEDETTI E BAZZAZ, 1996; ADAMS III et al., 1999).  

Em baixas condições de luminosidade, a parte aérea das plantas retém uma maior 

quantidade de fotoassimilados, provocando um aumento da área foliar com o intuito de 

aumentar sua superfície fotossintética, assegurando, assim, um maior rendimento em baixa 

RFA, compensando as baixas taxas fotossintéticas (JONES e MCLEOD 1990), e diminuindo 

a quantidade de carbono para o crescimento das raízes. Por outro lado, em condições de alta 

RFA, uma baixa razão de área foliar seria benéfica uma vez que menos material vegetal 

ficaria exposto a eventuais danos por excesso de luz. Em condições de baixa quantidade de 

nutrientes e,ou disponibilidade hídrica, as raízes retêm maior quantidade de carbono para se 

desenvolverem, com o objetivo de buscar mais do recurso limitante, carreando menos 

fotoassimilados para o crescimento foliar. Conseqüentemente, o crescimento da parte aérea é 
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limitado pela disponibilidade de nutrientes e água, bem como a baixa RFA é um fator 

limitante para o desenvolvimento das raízes. O excesso de fotoassimilados é transportado para 

as partes da planta onde há necessidade de maior captação de um determinado recurso 

(BROUWER, 1962). 

A emissão de fluorescência da clorofila é utilizada como um mecanismo eficiente para 

medições fotossintéticas (GENTY et al., 1989), especialmente em ambientes que propiciam 

condições de estresse (ZHANG, et al., 2003). Os métodos atuais nos fornecem informações 

rápidas, não destrutivas e não invasivas acerca da conversão, transferência e dissipação da 

energia luminosa em nível de FS 2 (BILGER et al., 1995, BAKER, 2008), sob condições de 

laboratório, controladas e em campo.  

A fotoinibição é definida como a inibição da fotossíntese causada por excessos de luz. 

A imposição de fatores adicionais de estresse, durante a exposição a altas irradiâncias, 

aumenta o potencial de efeitos fotoinibitórios, podendo resultar na fotodestruição dos 

pigmentos fotossintéticos (POWLES, 1984). Na prática, as conseqüências da fotoinibição são 

as reduções no rendimento quântico máximo de absorção de CO2 e liberação de O2; na 

atividade de FS 2; e, a longo prazo, na taxa fotossintética máxima (BOESE e HUNER, 1992; 

LONG et al., 1994). A resposta mais rápida ao incremento de luz é o aumento da dissipação 

térmica do complexo-antena e,ou do centro de reação de FS 2.  

O rendimento quântico máximo de FS 2 é estimado pela razão Fv/Fm, indicando a 

dissipação fotoquímica de energia e expressando a eficiência de captura desta energia de 

excitação pelos centros de reação abertos de FS 2 (BAKER, 1991; KRAUSE e WEIS, 1991, 

SILVA et al., 2006). A razão Fv/Fm indica as condições do aparato fotossintético das folhas, 

cujos valores entre 0,75 e 0,85 demonstram eficiente conversão da energia luminosa em nível 

de FS 2 (TAIZ e ZEIGER, 2004). Segundo CRITCHLEY (1998), folhas desenvolvidas em 

ambientes de alta RFA, os valores estão em torno de 0,8. Folhas desenvolvidas em ambientes 

sombreados os valores variam entre 0,83 e 0,85 ± 0,04. O autor também relata que em valores 

de Fv/Fm abaixo de 0,725 as folhas certamente estão submetidas ao dano fotoinibitório. 

A fotoinibição, medida como um decréscimo em Fv/Fm pode ser classificada como 

dinâmica ou crônica (OSMOND, 1994). No primeiro caso, a redução em Fv/Fm é reversível, 

sendo acompanhada por um significativo aumento da dissipação térmica do excesso de 

energia absorvida, indicando que o decréscimo da eficiência fotoquímica deve-se, em parte, a 

mecanismos fotoprotetores e não a danos oxidativos à maquinaria fotossintética (ADAMS et 

al., 1994; DEMMIG-ADAMS et al., 1996; THIELE et al., 1998). Já a fotoinibição crônica 

ocorre quando o excesso de luz absorvida gera uma série de intermediários de oxigênio 

altamente reativos (IORs) que podem causar sérios problemas ao maquinário fotossintético 
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(MITTLER, 2002), com danos aos lipídeos constituintes de membranas, pigmentos cofatores 

críticos e sub-unidades protéicas, especialmente a proteína D1, resultando na completa 

inativação foto-oxidativa do centro de reação (MELIS, 1999; NIYOGI, 1999; APEL e HIRT, 

2004). Estes danos, se não reparados, acarretam um decréscimo da eficiência fotoquímica, 

que pode ser caracterizada por uma redução irreversível da razão Fv/Fm (HIDEG e MURATA, 

1997). Contudo, alguns estudos têm sugerido que a redução irreversível em Fv/Fm também 

pode ser ocasionada por um permanente estado de dissipação térmica, via retenção de 

componentes desepoxidados do ciclo das xantofilas, associados aos complexos coletores de 

luz dos fotossistemas (DEMMIG-ADAMS et al., 1998; THIELE et al., 1998). 

As respostas das variáveis de fluorescência da clorofila a revelam o nível de excitação 

de energia dos pigmentos e são dependentes do balanço entre RFA e a soma da taxa de 

transporte de elétrons (ETR) e da dissipação térmica, o que podem ser estimadas pelos 

coeficientes de extinção fotoquímico (qP) e não fotoquímico (qN). A dissipação térmica é um 

parâmetro que, normalmente, aumenta com o excesso de energia absorvida e que pode ser 

medido pelo qN (BJÖRKMAN e DEMMIG-ADAMS, 1994, HORTON et al., 1994, 

DEMMIG-ADAMS et al., 1996; MÜLLER et al., 2001), que refere-se ao nível de 

fluorescência máxima (Fm) no qual a eficiência fotoquímica está no máximo e a dissipação 

térmica está no mínimo (MAXWELL e JOHNSON, 2000). A variável qN está relacionada à 

interconversão fotoprotetora da violaxantina em zeaxantina, no ciclo da xantofila, que leva à 

dissipação não-radiativa da energia (LONG  et al., 1994; DEMMIG et al., 1987). Dos fótons 

absorvidos pelas folhas das plantas, aproximadamente 75% podem ser eliminados por 

dissipação térmica, permitindo, dessa forma, uma diminuição da excitação das clorofilas. 

Quando submetidas à baixa intensidade de radiação luminosa (< 100 µmol fótons m-2 s-1), 

mais de 80% da energia quântica absorvida pode ser utilizada pela fotossíntese (BJÖRKMAN 

e DEMMIG-ADAMS, 1987); quando próximo de 1000 µmol fótons m-2 s-1, menos de 25% da 

energia quântica absorvida é utilizada; e a pleno sol essa taxa diminui por cerca de 10% 

(LONG et al., 1994). 

Com o aumento de RFA, geralmente, ocorre um declínio em qP e um aumento em qN. 

O decréscimo de qP reflete o estado reduzido do aceptor primário de elétrons de FS2, a 

quinona A (QA), fornecendo uma estimativa da capacidade de FS2 em utilizar a energia 

luminosa para a redução de NADP+, indispensável à assimilação de carbono. Alem disso, qP 

é um parâmetro utilizado para estimar o estado de re-oxidação de QA. A ocorrência de 

inibição na transferência de elétrons de QA para o aceptor secundário de FS2 (QB), resulta 

numa rápida redução de QA (centros de reação de FS2 fechados) e em aumentos da 

fluorescência como qP, como demonstrado pela diminuição de Fm’ (MAXWELL e 
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JOHNSON, 2000; BAKER, 2008). Por outro lado, o aumento de qN indica maior eficiência 

da dissipação de calor, em razão do aumento no gradiente de prótons entre o lúmen e o 

estroma do cloroplasto (GENTY et al., 1989; MAXWELL e JOHNSON, 2000; SILVA et al., 

2006). Por meio da eficiência fotoquímica máxima de FS 2 (Fv’/Fm’) estima-se a contribuição 

das mudanças em qN pelas mudanças na eficiência de operacionalização de FS 2 (BAKER, 

2008). Os menores valores de Fv’/Fm’, em folhas submetidas a maiores irradiâncias, indicam 

uma redução na eficiência de captura de energia de excitação pelos centros de reação abertos 

de FS 2 e geralmente estão associadas ao aumento de qN.  

 

2.3 Respostas fisiológicas das plantas ao estresse hídrico do solo 

 

Nas plantas, existe um complexo sistema hidráulico, onde todas as partes funcionais 

são interligadas por uma fase líquida, permitindo o movimento da água nas folhas, no xilema, 

e nas raízes, sendo esse movimento causado pela redução do potencial hídrico foliar, 

resultante da transpiração (E) (AWARD e CASTRO, 1983). A E é a perda de vapor d'água 

pelas plantas, assim, plantas que possuem altas taxas de absorção de CO2 apresentam grandes 

perdas por E. Pode-se dizer, assim, que o método mais simples e útil para se caracterizar o 

status de água nas plantas é o potencial hídrico (KLAR, 1984). O potencial hídrico no qual a 

fotossíntese tornar-se-á nula, diante de uma situação de estresse por seca, irá depender das 

características adaptativas da espécie, do tempo de exposição, da severidade da deficiência 

hídrica no solo, do estádio de desenvolvimento da planta e da capacidade da espécie em se 

aclimatar ao estresse. Plantas desenvolvidas em solos de textura mais arenosa não necessitam 

de potencial hídrico muito baixo para exaurir a reserva de água disponível no solo. Solos 

arenosos podem propiciar maior condutividade e perda de umidade do solo devido à água ser 

retida com menor força em capilares de maiores dimensões (HACKE et al., 2000). 

A condutância estomática ao vapor de água (gs) pode ser entendida como um 

poderoso mecanismo fisiológico que as plantas vasculares possuem para o controle da 

transpiração. As principais funções adaptativas dos estômatos são a otimização das trocas 

gasosas foliares; redução da desidratação, especialmente em folhas com potencial hídrico 

abaixo do ponto de cavitação do xilema (TYREE e SPERRY, 1988); e regulação da 

temperatura foliar por meio do resfriamento transpiracional (JONES, 1998). A forma como a 

taxa de assimilação de CO2 (A) relaciona-se com a gs possui uma importância ecológica, pois 

quando a A e gs variam proporcionalmente, numa relação linear, é possível dizer que a 

concentração interna de CO2 (Ci) e a eficiência intrínseca do uso da água (A/E) mantenham-se 

constantes, no sentido de otimizarem as trocas gasosas (SCHULZE e HALL, 1982). Oliveira 
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et al. (2002), trabalhando com imposição de deficiência hídrica em Bactris gasipaes Kunth., 

observaram que, apesar de A e  gs variarem proporcionalmente numa relação linear, a razão 

A/E diminuiu com o decréscimo de gs, indicando que a diminuição de gs, durante o estresse, 

provocou uma redução na eficiência dos processos fotossintéticos. Por outro lado, Rocha e 

Moraes (1997) encontraram respostas diferentes daquelas encontradas para B. gasipaes, onde 

foi observado aumento na razão A/E, quando gs e E foram menores do que A em plantas de 

Stryphondendron adstringens. Provavelmente, essa espécie esteja mais bem adaptada à 

deficiência hídrica do que a B. gasipaes, uma vez que esta última é uma planta característica 

de ambiente tropical úmido. Sugere-se, então, que o aumento da concentração interna de CO2, 

sob baixos valores de potencial hídrico foliar, pode estar relacionado à queda na atividade de 

enzimas envolvidas no processo de fixação de CO2 (MACHADO et al., 1999, 2005). 

Passos et al. (2005), avaliando as trocas gasosas foliares em quatro variedades de 

Cocos nucifera, submetidos à deficiência hídrica, devida a ocorrência de longas estiagens no 

decorrer do ano, relatou que, durante a estação seca, não foi observado o condicionamento da 

RFA sobre E e A como ocorrido na estação chuvosa. Sob estresse hídrico mais intenso, o 

controle das trocas gasosas foi assumido por gs (fator biótico). Indicando que no período 

chuvoso, o balanço hídrico e o de carbono foram condicionados pela disponibilidade de RFA, 

a qual não pode ser controlada pela planta. No entanto, sob condição de estresse hídrico 

intenso, a planta tornou-se mais independente em relação ao ambiente, assumindo o controle 

do balanço hídrico e de carbono por meio de maior controle dos estômatos, o qual pode ser 

condicionado, parcialmente, através da abertura do poro estomático. Esta maior 

independência sob condição de estresse hídrico também foi encontrado por Prado et al. 

(2001), durante o ano, em seis variedades de coqueiro-gigante em plantio de sequeiro. Assim, 

pode-se dizer que, alta resistência estomática, associada aos baixos valores de E e alto 

potencial hídrico foliar, sob condições de estresse por seca, tem sido estabelecida por estarem 

associados com tolerância à deficiência hídrica. 

O aumento de A está diretamente relacionado à diminuição da limitação estomática. 

Quando valores de Ci aumentam com o aumento de gs, a limitação estomática seria o fator 

principal da limitação do desempenho fotossintético, uma vez que quanto maior a abertura 

estomática maior a difusão de CO2 para a câmara subestomática. Quando ocorre aumento na 

concentração interna de CO2 (Ci) com diminuição de gs, em condições de deficiência hídrica, 

o decréscimo de A indica que esta limitação é devida não somente ao aumento da resistência 

estomática, mas, também, ao efeito do estresse hídrico sobre a A, visto que um alto valor de 

Ci, associado aos baixos valores de gs, indicaria um decréscimo na eficiência de carboxilação 

(FARQUHAR e SHARKEY, 1982, HUTMACHER e KRIEG, 1983, SCHULZE, 1987, NI e 
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PALLARDY 1992, LEIDI, 1993). Outra consequência do aumento de Ci com o fechamento 

estomático é que os valores de A podem ser reduzidos também, devido a fatores não-

estomáticos, com a ocorrência de limitações mesofílicas. Entretanto, esta afirmação nem 

sempre é verdadeira, devido à ocorrência de fechamento não uniforme dos estômatos 

(DOWTON et al., 1988). Alguns autores atribuem a manutenção aproximadamente constante 

de Ci, durante o estresse hídrico, a valores desuniformes de gs ao longo do mesofilo. No 

entanto, esta heterogeneidade não é comum a todas as espécies e nem todas as espécies 

apresentam este comportamento, principalmente quando o estresse é imposto lentamente 

(GUNASEKERA e BERKOWITZ, 1992). Rocha (1994) obteve uma relação linear entre A e 

Ci para a espécie Stryphnodendron adstringens, indicando somente a ocorrência de limitação 

estomática da fotossíntese sob estresse hídrico. Esta conclusão foi reforçada pela recuperação 

mais rápida desta espécie após a reidratação (48h). A resistência estomática é 

simultaneamente afetada por diversos fatores ambientais, sendo depende da temperatura do ar, 

do déficit de pressão do vapor, da concentração de CO2 e do potencial hídrico no solo 

(PIMENTEL, 2000).  

De modo geral, espera-se que plantas submetidas a um estresse apresentem 

características como baixas taxas de crescimento e de fotossíntese, elevada razão raiz/parte 

aérea, menor capacidade de aquisição de recursos e de renovação de tecidos. Estes fatores 

juntos conferem as plantas maiores resistência para se desenvolverem em ambientes extremos 

(LAMBERS e PORTER 1992; CHAPIN et al. 1993; RAMOS, 2004). Claussen (1996) 

discute as implicações ecológicas de algumas dessas alterações: a mais alta razão raiz/parte 

aérea e menor razão de biomassa foliar em plantas de ambientes de maior RFA indicam que a 

biomassa foi distribuída mais para raízes do que para os órgãos fotossintetizantes, permitindo 

maior absorção de água e nutrientes, estratégia esta que garantiria maior capacidade para 

suportar as maiores valores de A e E que ocorrem nestes ambientes. O desenvolvimento do 

sistema radicular com razão raiz/parte aérea elevada sugere tolerância a esse estresse, 

conforme verificado também por Fetene e Feleke (2001) para espécies de florestas estacionais 

afromontanas.  
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CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  
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CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO SOMBREAMENTO  

 
NASCIMENTO, Junea Leandro do. Crescimento e assimilação de carbono em plantas 
jovens de Attalea funifera Mart. submetidas ao sombreamento. 2009. 109p. Dissertação 
(Mestre em Produção Vegetal) – Universidade Estadual de Santa Cruz, Ilhéus, Bahia, Brasil. 

 
 

RESUMO 
 
 

A. funifera (piaçaveira) é uma espécie endêmica da região litorânea da Bahia, explorada em 
condições espontâneas de mata raleada e a pleno sol. Destaca-se pela produção de fibras 
longas, pouco elásticas, flexíveis e impermeáveis, utilizadas para a fabricação de vassouras, 
isolante térmico, cordas, dentre outros. No presente trabalho avaliaram-se as respostas 
fisiológicas de plantas jovens de A. funifera submetidas a diferentes níveis de sombreamento. 
O estudo foi conduzido em casa de vegetação com 24 plantas cultivadas em vasos sob 
diferentes níveis de sombreamento [T1 = 63%, T25 = 19%, T50 = 14% e T75 = 9% da 
radiação fotossinteticamente ativa (RFA)], e comparados com tratamento a pleno sol. Os 
maiores valores de RFA, observados ao longo do dia, foram encontrados no tratamento T1, e 
diminuíram com o declínio de RFA. Não houve diferenças entre os tratamentos para os 
valores de temperatura e umidade relativa do ar. Nas plantas crescidas no tratamento T1 
houve um declínio no rendimento quântico potencial máximo do fotossistema 2 (Fv/Fm), 
indicando a presença de danos ao aparato fotossintético. O rendimento quântico efetivo de 
FS2 (ΦPS2), o coeficiente de extinção fotoquímico (qp), a capacidade fotossintética máxima 
(Amax), a taxa respiratória na ausência de luz (Rd), as irradiâncias de compensação (Ic) e 
saturação (Is) e a taxa de transporte de elétrons máxima (ETRMax) apresentaram 
comportamento semelhante, com valores significativamente maiores (P < 0,05) nas plantas 
cultivadas sob maior RFA. O rendimento quântico aparente (α) apresentou comportamento 
inversamente proporcional. A disponibilidade de RFA resultou em maior produção de 
biomassa seca de raiz (MSR), parte aérea (MSPa) e total (MST) nos tratamentos T1 e T25, 
diferindo significativamente (P<0,05) dos demais tratamentos. O crescimento inicial de A. 
funifera foi severamente reduzido sob menores níveis de RFA, mas as plantas foram capaz de 
desenvolver mecanismos fisiológicos que a permitiram crescer lentamente nesses ambientes. 
Logo, recomenda-se o tratamento T25 como um ambiente ideal para o seu cultivo inicial.  
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GROWTH AND CARBON ASSIMILATION IN Attalea funifera Mart. SEEDLINGS 
SUBMITTED TO SHADING 

 

 
NASCIMENTO, Junea Leandro do. Growth and carbon assimilation in Attalea funifera 
Mart. seedlings submitted to shading. 2009. 109p. Dissertation (Master in Produção 
Vegetal) – Universidade Estadual de Santa Cruz; Ilhéus, Bahia, Brazil. 

 
 

ABSTRACT 
 

A. funifera (piaçaveira) is an endemic species in the Atlantic coastal forests of the state of 
Bahia, and explored in spontaneous conditions of forest, where understorey is drastically 
suppressed, and to full sunlight environmental. It is an important species for the production of 
long, not very elastic, flexible and impermeable fibers, used for the production of brooms, 
insulating thermal and strings, among others. In the present work the physiological responses 
of A. funifera seedlings submitted to different shading levels were evaluated. The study was 
conducted in a greenhouse with 24 seedlings cultivated in containers under different shading 
levels [T1 = 63%, T25 = 19%, T50 = 14% and T75 = 9% of photosynthetically active 
radiation (PAR)], and compared with the treatment to full sunlight. The larger PAR values, 
observed to the along the day, were found in the treatment T1, and had decreased with the 
PAR decline. There were not differences between the treatments for the temperature and air 
relative humidity values. In the seedlings grown in the treatment T1, there was a decline in the 
maximum potential quantum yield (Fv/Fm) of the photosystem 2 (PS2), indicating the 
presence of damages to the photosynthetic apparatus. The effective quantum yield of PS2 
(ΦPS2), coefficient of photochemical quenching (qp), maximum photosynthetic capacity 
(Amax), dark respiration rate (Rd), compensation (CI) and saturation (SI) irradiances and 
maximum electrons transport rate (ETRmax) showed similar behavior with values great 
significantly (P <0.05) in the seedlings cultivated under higher PAR levels. The apparent 
quantum yield (α) showed behavior proportional inversely. The PAR availably resulted in 
larger production of root dry biomass (RDB), shoot (SDB) and total (TDB) in T1 and T25 
treatments, differing significantly (P<0.05) of the other treatments. The initial growth of A. 
funifera was severely reduced under smaller PAR levels, but the seedlings were capable to 
develop physiological mechanisms that allowed growing slowly in those environmental. 
Therefore, it is recommended the treatment T25 as an ideal environmental for its initial 
cultivation. 
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1 INTRODUÇÃO 

 

A radiação fotossinteticamente ativa (RFA) é um dos fatores ambientais que mais 

influencia o crescimento e a distribuição das espécies vegetais em diversos ecossistemas 

(BOARDMAN, 1977; CHAZDON et al., 1996; WHITEMORE, 1996; LAMBERS et al., 

1998). Em qualquer ambiente, os valores de RFA variam temporal e espacialmente, induzindo 

as plantas a desenvolverem mecanismos de aclimatação e plasticidade à variação dos regimes 

luminosos (ZHANG et al., 2003). Para Taiz e Zeiger (2004), as folhas configuram um dossel 

que absorve luz e influencia diretamente nas taxas fotossintéticas e no crescimento. As 

espécies arbóreas variam grandemente na sua capacidade de responder à alteração na 

disponibilidade de luz (RAMOS et al., 2004; THOMPSON et al., 1992), sendo as 

propriedades fotossintéticas variáveis que fornecem importante informação sobre as 

adaptações da planta ao seu ambiente luminoso. A disponibilidade de RFA exerce um 

importante efeito na determinação de condições específicas de cultivo para as espécies 

vegetais, pois é o principal fator de regulação da fotossíntese, principalmente à assimilação de 

CO2 (NOBEL, 1991; ZHANG et al., 2003), abertura estomática e síntese de clorofila 

(FELFILI et al., 1999). Respostas foliares à variação da irradiância podem ocorrer 

envolvendo a aclimatação do aparato fotossintético e alterações anatômicas, ou em nível de 

planta inteira, resultando em mudanças dos padrões de crescimento e alocação de biomassa 

(CHAZDON et al., 1996).  

A aclimatação à variação de RFA também depende da capacidade da planta em alterar 

tanto a alocação de biomassa como a capacidade fotossintética, de maneira a obter o maior 

ganho de carbono nas novas condições, promovendo alterações morfofisiológicas como 

variações na distribuição de biomassa entre raiz e parte aérea, na taxa de assimilação líquida 

de carbono e na razão de área foliar (OSUNKOYA et al., 1994; POPMA e BONGERS, 1991; 

RAMOS et al., 2004). Geralmente, as características de crescimento, biomassas aérea e 

radicular, são variáveis importantes utilizadas para inferir na capacidade de aclimatação das 

espécies a diferentes regimes de sombreamento nos ambientes em que estão se desenvolvendo 

(SCALON et al., 2002; ALMEIDA et al., 2005). 

A eficiência do crescimento da planta pode estar relacionada com a capacidade de 

adaptação às condições de RFA do ambiente (ZANELLA et al., 2006). O crescimento 

satisfatório de algumas espécies em ambientes com diferentes RFA pode ser atribuído à 

capacidade de ajustar, eficaz e rapidamente, seu aparelho fotossintético para maximizar a 

aquisição de recursos nesse ambiente (DIAS-FILHO, 1997; VALLADARES et al., 2000). A 
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produção de biomassa seca, a área foliar e a razão entre a biomassa da parte aérea e sistema 

radicular (MSPa/MSR) são variáveis utilizadas na avaliação do crescimento das plantas em 

relação às variações da irradiância (FARIAS et al., 1997). 

Baixos níveis de luz podem ocasionar estresses nas plantas, promovidos pela 

diminuição da taxa de assimilação de CO2, decréscimo na produção de carboidratos e 

diminuição no crescimento e desenvolvimento. Folhas desenvolvidas sob baixa irradiância 

devem ser capazes de capturar a luz disponível e convertê-la em energia química com a maior 

eficiência possível (COSTA, 1996). Além disso, o custo energético de produção e 

manutenção do aparelho fotossintético deve ser mantido o mais baixo possível, por meio de 

uma maior eficiência respiratória (COSTA, 1996; ZHANG, et al., 2003). De acordo com 

Björkman (1981), a maior fração possível de fotoassimilados deve ser reinvestida em tecidos 

fotossintetizantes. Folhas crescidas em condições de baixa irradiância apresentam, ainda, 

menor condutância estomática, o que pode ocorrer em função de uma menor densidade de 

estômatos encontrada em folhas desenvolvidas sob condições de sombreamento (FETCHER 

et al., 1983). Existem várias maneiras pela qual a assimilação de CO2 e a atividade de 

enzimas envolvidas no metabolismo fotossintético podem ser limitadas, incluindo fechamento 

estomático, diferenças no estado de ativação de enzimas, decréscimos no conteúdo total de 

proteínas (MAROCO et al., 1999; LAWLOR, 2002), como a ribulose 1-5-bifosfato 

carboxilase/oxigenase (Rubisco) e a sintetase da sacarose-fosfato.  

Apesar de o excesso de luz causar comprometimentos no processo fotossintético, 

durante o processo evolutivo, as plantas desenvolveram mecanismos para evitar o dano 

fotoinibitório. Folhas desenvolvidas em ambientes de elevada irradiância estão sujeitas às 

variações de RFA e requerem ajustes nas respostas fotossintéticas para otimizar a eficiência 

deste processo (PEARCY, 1998). Tais ajustes podem ocorrer em períodos de segundos ou 

dias, e relacionam-se à ativação de enzimas do processo fotossintético, à regulação estomática 

e aos mecanismos de dissipação do excesso da energia luminosa. 

O processo fotoinibitório costuma ser caracterizado pela redução do rendimento 

quântico máximo de FS2 (Fv/Fm), indicando a dissipação fotoquímica de energia e 

expressando a eficiência de captura desta energia de excitação pelos centros de reação abertos 

de FS2 (BAKER, 1991; KRAUSE e WEIS, 1991, SILVA et al., 2006). Assim, o decréscimo 

da razão Fv/Fm, concomitante com a redução de Fm, têm sido fortemente relacionado à 

ativação de mecanismos fotoprotetores de dissipação térmica (DEMMIG et al., 1987; 

DEMMIG-ADAMS, 1992; KRAUSE e WEIS, 1991; MÜLLER et al., 2001).  

Os aspectos positivos e negativos relacionados ao cultivo a pleno sol e em sub-bosque 

são, até o presente momento, divergentes e baseados em fatos empíricos. O conhecimento 
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sobre os requerimentos de luz e seus efeitos sobre a fisiologia de A. funifera é importante para 

se determinar níveis ótimos de radiação e temperatura, já que nesses aspectos residem as 

principais causas de diferentes atividades fotossintéticas (BAGGIO et al., 1997; MORAIS et 

al., 2007), para a recomposição de florestas e para o desenvolvimento de plantações racionais. 

 O presente trabalho teve como objetivo analisar os efeitos de diferentes níveis de 

sombreamento sobre a fotossíntese, a emissão de fluorescência da clorofila a e a produção de 

biomassa em plantas jovens de A. funifera. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 MATERIAL VEGETAL E CONDIÇÕES DE CULTIVO 

 

 O trabalho foi executado em parceria com um produtor de fibras de piaçaveira do 

município de Itacaré, BA, que forneceu as mudas de A. funifera. O experimento foi conduzido 

em condições de casa de vegetação (CV) no campus da Universidade Estadual de Santa Cruz 

(UESC), Ilhéus, BA, no período de julho de 2007 a outubro de 2008, perfazendo um total de 

486 dias. Foram utilizadas 24 plantas de A. funifera com aproximadamente 40 cm de altura e 

um ano de idade, cultivadas, em recipientes de PVC com capacidade de 310 L, contendo 

como substrato 250 dm3 de Latossolo variação ‘Nazaré’ (removido do horizonte A, a 0-20 cm 

de profundidade, rico em matéria orgânica, com coloração escura, de textura areno-argilosa, 

conforme mapeamento de solos da CEPLAC), previamente fertilizado com NPK e 

micronutrientes (TABELA 1), de acordo com a análise química do solo (TABELA 2). Um 

total de oito recipientes de PVC, contendo três plantas cada, foram distribuídas em quatro 

ambientes de radiação luminosa, (ambiente sem cobertura no interior da casa de vegetação e 

três estruturas de cano galvanizado, com dimensões 4,5 x 1,0 x 2,0 m3, cobertos com telas 

plásticas pretas do tipo ‘sombrites’ que proporcionaram, segundo os fabricantes, uma 

atenuação de 25, 50 e 75% da radiação global), denominados de T1 (sem cobertura), T25, T50 

e T75, respectivamente.  

 
 

TABELA 1. Relação de fertilizantes químicos e quantidade total utilizada durante o plantio 
das plantas de A. funifera e aplicações em cobertura. As adubações em cobertura foram 
divididas em seis parcelas mensais, iniciando a partir do terceiro mês. 
 

Plantio Cobertura 
Adubo 

(g caixa-1) 

Calcário (PRNT 83 %) 330 - 

Sulfato de amônio 75 260 

Cloreto de Potássio 75 140 

Superfosfato simples 660 120 

FTE 24 15 
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TABELA 2. Análise química e pH do solo utilizado no experimento 
 

 
 
Durante todo o período experimental, todas as plantas foram submetidas à irrigação 

manual mantendo o solo próximo a capacidade de campo, a adubações em cobertura e ao 

controle de plantas daninhas, pragas e doenças. A disponibilidade de radiação luminosa em 

cada tratamento de sombreamento foi obtida a partir de mensurações da radiação 

fotossinteticamente ativa (RFA, µmol m-2 s-1), entre 7 as 16 h, em dias aleatórios, utilizando 

sensores de radiação luminosa S-LIA-M003 acoplados a estação climatológica Hobo Micro 

Station Data Logger (Onset Coputer, Massachusetts, EUA). Também foram monitoradas a 

temperatura (T ºC) e a umidade relativa do ar (UR %) por meio de sensores Hobo H8 Pro 

(Onset, Coputer, Massachusetts, EUA) para caracterização dos ambientes de cultivo.  No dia 

30/01/2008 a RFA foi monitorada entre 7 e 16 h, a pleno sol (fora da casa de vegetação) e nos 

tratamentos T1, T25, T50. 

 

 

2.2 TROCAS GASOSAS FOLIARES 
 

2.2.1 Curvas de saturação da fotossíntese em resposta à radiação luminosa (Curvas de 
luz) 

 

As curvas de saturação da fotossíntese em relação à RFA foram obtidas com um 

sistema portátil de medição de fotossíntese (IRGA Infrared Gas Analizer), modelo Li-6400 

(Li-Cor, Biosciences Inc., Nebraska, EUA), equipado com uma fonte de luz artificial 6400-

02B RedBlue #SI-925, em folíolos da parte mediana de folhas totalmente expandidas e 

completamente maduras, emitidas após as plantas serem submetidas aos tratamentos de 

sombreamento. Por meio da rotina Light Curve do software Open 3.4 do IRGA, foram 

realizadas medições de trocas gasosas em diferentes níveis de RFA incidente na superfície 

foliar (0, 25, 50, 100, 200, 400, 600, 800 e 1000, µmol fótons m-2 s-1), iniciando as seqüências 

sempre dos valores superiores para os inferiores. O tempo mínimo pré-estabelecido para a 

estabilização das leituras em cada nível de RFA foi de 60 segundos, e o máximo, para salvar 

cada leitura, foi de 120 segundos. O coeficiente de variação máximo, admitido para salvar 

  Cmolc dm-3   g dm-3   mg dm-3  

pH Al H Ca Mg Ca+Mg K N C P Fe Zn Cu Mn 

5,0 0,1 2,5 2,4 0,6 3,0 0,06 1,09 10,6 2,0 190 4,0 1,1 38,5 
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cada leitura, foi de 0,3 %. As curvas de saturação de luz foram realizadas entre as 8 e 12 h 

durante 344, 425, 439 e 454 dias após o plantio. O CO2 atmosférico no interior da câmara 

foliar e a temperatura do bloco da câmara foram mantidos constantes durante as 

determinações das curvas de saturação de luz com valores de 400 µmol CO2 m-2 s-1 e 27 ºC, 

respectivamente. O ar de referência foi coletado a aproximadamente 2 m de altura do solo e 

homogeneizado em um galão de 5 L antes de alcançar a câmara foliar. 

Utilizou-se um modelo exponencial para estimar os parâmetros fotossintéticos 

(GOMES et al., 2006) da curva de saturação de luz. Para tanto, para cada repetição foi 

utilizado o modelo matemático descrito por IQBAL et al. (1997):  

A = Amax x (1 – exp (- α x (RFA/Amax)) – Rd 

 Onde, Amax (µmol CO2 m-2 s-1) é a capacidade fotossintética máxima, α (µmol CO2 µmol 

fótons-1) o rendimento quântico aparente e Rd (µmol CO2 m-2 s-1) a taxa respiratória na 

ausência de luz. Por regressão linear dos primeiros pontos da curva de saturação de luz (RFA 

≤ a 100 fótons m-2 s-1) foram estimados os valores de α, Rd e Irradiância de compensação (Ic, 

µmol fótons m-2 s-1), sendo α a inclinação da curva, Rd a interceptação da reta com o eixo y e 

Ic a interceptação da reta com o eixo x (ESCALONA et al., 1999). A irradiância de saturação 

(Is) foi estabelecida no valor de RFA, onde a fotossíntese líquida (A) é igual a 90% da 

fotossíntese máxima (Amax) (QUERO et al., 2006). 

 

2.2.2 Curvas de fluorescência da clorofila a em resposta à radiação luminosa 
 

 As curvas de fluorescência da clorofila a foram acompanhadas simultaneamente com 

as medições das curvas de saturação de luz, com o sistema portátil de medição de fotossíntese 

(Li-Cor Nebrasca, USA) modelo Li-6400, (LI-6400-40 leaf chamber fluorometer, LICOR 

Inc.). Em cada medição, um clipe foliar foi colocado no folíolo por 30 minutos, antes do 

início das leituras de fluorescência, para que o folíolo permanecesse no escuro e ocorresse a 

oxidação de todo o sistema de transporte fotossintético de elétrons. Ao final das leituras de 

fluorescência, em cada nível de RFA, foi aplicado um pulso de radiação luminosa saturante, 

com intensidade de 6000 µmol fótons m-2 
s-1 

e duração de 0,8 segundos, para determinação da 

taxa de transporte de elétrons (ETR).  

Os sinais de fluorescência foram registrados no sistema de aquisição de dados do 

IRGA que calculou automaticamente as fluorescências mínima (F0) excitada por uma luz 

vermelha modulada de baixa intensidade (0,03 µmol fótons m-2 s-1), máxima (Fm) obtida pela 

aplicação de um pulso de 0,8 segundos de luz actínica saturante (> 6000 fótons µmol m-2 s-1), 

o rendimento quântico potencial máximo de fotossistema 2 (FS 2) (Fv/Fm) e a fluorescência 

máxima durante a radiação actínica (Fm’), além dos coeficientes de extinção fotoquímicos 
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(qP) e não fotoquímicos (qN). O rendimento quântico efetivo de FS 2 foi determinado por 

meio da sobreposição de um pulso de saturação em folíolos previamente adaptados à luz 

ambiente, sendo calculado como ΦFS2=(Fm’-F)/Fm’, onde F é o rendimento de fluorescência 

antes do pulso de saturação. A taxa de transporte aparente de elétrons de FS 2 (ETR) foi 

estimada como ETR = ΦFS2 x RFA x 0,5 x 0,84, onde 0,5 é o valor correspondente à fração 

da energia de excitação absorvida pelo FS 2 (LAISK e LORETO, 1996), e 0,84 o valor 

correspondente à fração de luz incidente que é absorvida pelo folíolo (EHLERINGER, 1981). 

O mesmo modelo de equação exponencial utilizado para a curva de saturação de luz 

foi usado para ajustar os pares de pontos na curva de saturação da taxa de transporte de 

elétrons pela irradiância, em cada repetição, onde A e Amax foram substituídos por ETR e 

ETRmax, respectivamente (RASCHER et al., 2000). Considerando que ETRmax representa o 

valor máximo da taxa aparente de transporte de elétrons (µmol elétrons m-2 
s-1) sob condições 

de luz saturante.  

 

 

2.4 DETERMINAÇÃO DA BIOMASSA SECA 

 

 No final do período experimental, todas as plantas foram coletadas e divididas em 

partes (raiz e parte aérea), acondicionadas em sacos de papel e secas em estufa de ventilação 

forçada de ar a 75 °C até biomassa constante. Em seguida, foram pesadas em balança analítica 

para obtenção da biomassa seca das diferentes partes. 

 

 

2.5 ANÁLISE ESTATÍSTICA 

 

 Foi utilizado o delineamento experimental inteiramente ao acaso com quatro níveis de 

radiação luminosa (T1, T25, T50 e T75) e seis repetições, totalizando quatro tratamentos e 24 

plantas. Os dados foram submetidos à análise variância (ANOVA) e a teste de média (Tukey 

P < 0,05).  
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3 RESULTADOS  

 
 

Dentre os dados de RFA coletados no interior da casa de vegetação, foi selecionado o 

intervalo de dias compreendidos entre 01 a 06/02/2008, juntamente com os dados coletados 

fora da casa de vegetação do dia 30/01/2008, para estimar os valores de RFA (FEIJÓ, 2008), 

em relação ao pleno sol, nos ambientes sombreados (TABELA 3). 

 

TABELA 3. Radiação fotossinteticamente ativa (RFA, µmol m-2 s-1) medida no interior da 
casa de vegetação (T1, T25, T50 e T75) e a pleno sol. No período de 01 a 06/02/2008 os 
valores entre parênteses correspondem aos percentuais de RFA em relação a T1. No dia 
30/01/2008 os valores entre parênteses correspondem aos percentuais da RFA em relação a 
pleno sol.  
 

Data T1 T25 T50 T75 Pleno sol 

1/2/2008 411,8  121,7 (30) 85,9 (21) 56,3 (14) - 

2/2/2008 627,1  181,6 (29) 132,2 (21) 86,8 (14) - 

3/2/2008 786,3  232,8 (30) 170,1 (22) 110,5 (14) - 

4/2/2008 959,5  273,1 (28) 206,7 (22) 136,3 (14) - 

5/2/2008 905,6  252,5 (28) 190,8 (21) 126,5 (14) - 

6/2/2008 867,2  248,5 (29) 186,1 (21) 120,9 (14) - 

Média 759,6  218,4 (29) 162,0 (21) 106,2 (14) - 

30/1/2008 874,7 (63) 244,3 (18) 182,1 (13) - - 1352,0 

% Pleno sol 63  19  14  9  100 

 

Logo, foi estabelecido que (i) T1, tratamento sem cobertura no interior da casa de 

vegetação, correspondeu a 63% da RFA a pleno sol; (ii) T25, tratamento com tela sombrite de 

25% de atenuação da radiação global, correspondeu a 19% da RFA a pleno sol; (iii) T50, 

tratamento com tela sombrite de 50% de atenuação da radiação global, correspondeu a 14% 

da RFA a pleno sol e (iv) T75, tratamento com tela sombrite de 75% de atenuação da radiação 

global, correspondeu a 9% da RFA a pleno sol. 

O microclima dos ambientes de cultivo foi caracterizado por amostragem durante todo 

o período experimental das 7 às 16 h, com substancial variação no decorrer das estações do 

ano. Os maiores valores de RFA, ao longo do dia, foram observados no tratamento T1 e 

diminuiu conforme o aumento do nível de sombreamento, em todas as estações do ano 

(FIGURA 1). Os maiores valores médios de RFA foram verificados entre 12 e 13 h, com 

picos correspondentes a 1201, 428, 253 e 170 µmol m-2 s-1 para os tratamentos T1, T25, T50 e 
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T75, respectivamente. A umidade relativa do ar (UR, %) mostrou uma depressão no decorrer 

da manhã (FIGURA 2), com os menores valores registrados às 14 h, apresentando uma 

pequena recuperação no final do dia. A temperatura do ar (T, °C) teve um comportamento 

inversamente proporcional (FIGURA 3) a UR no decorrer do dia. Não se observou diferenças 

significativas (P < 0,05), entre os quatro ambientes de sombreamento, para os valores de T e 

UR, dentro de cada estação do ano, sendo que os menores valores de T (média diária de 25º 

C) e os maiores de UR (média diária de 78%) foram registrados na estação do inverno, 

mostrando um comportamento inversamente proporcional aos encontrados durante as outras 

estações do ano. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 1. Variação diurna da radiação fotossinteticamente ativa (RFA), referente aos 
quatro níveis de sombreamento, durante as quatro estações do ano. Cada ponto representa os 
valores médios horários de 25 a 78 repetições (± EP). 

 

 
 

 
 

 
 

 
 

Verão

0

300

600

900

1200

1500

07:00 10:00 13:00 16:00

T1 T25
T50 T75

Outono 

0

300

600

900

1200

1500

07:00 10:00 13:00 16:00

Inverno 

0

300

600

900

1200

1500

07:00 10:00 13:00 16:00

Primavera 

0

300

600

900

1200

1500

07:00 10:00 13:00 16:00

R
F

A
 (µ

m
ol

 fó
to

ns
 m

-2
 s

-1
)

Tempo (h)



 25 

 

 
 

 
 

 
 

 

 

 
 

 
 

 
 

FIGURA 2. Variação diurna da umidade relativa do ar (UR) referente aos quatro níveis de 
sombreamento, durante as quatro estações do ano. Cada ponto representa os valores médios 
horários de 25 a 78 repetições (± EP). 
 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 3. Variação diurna da temperatura do ar (T) referente aos quatro níveis de 
sombreamento, durante as quatro estações do ano. Cada ponto representa os valores médios 
horários de 25 a 78 repetições (± EP). 
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A distribuição da freqüência de RFA (FIGURA 4), nos quatro ambientes de 

sombreamento, mostrou que, embora a RFA tenha atingido valores máximos de até 2352,9; 

642,3; 444,5 e 319,9 µmol fótons m-2 s-1, a maioria dos valores registrados não ultrapassou 

600, 220, 120 e 81 µmol fótons m-2 s-1, em T1, T25, T50 e T75 respectivamente.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 4. Distribuição de frequência, percentual, dos valores da radiação 
fotossinteticamente ativa (RFA) nos quatro tratamentos de sombreamento no interior da casa 
de vegetação. Valores de RFA variaram entre 1891 a 2073 observações entre os tratamentos 
de sombreamento. 
 

 
Os valores do rendimento quântico máximo de FS 2 (Fv/Fm) foram significativamente 

diferentes (P < 0,05) entre os níveis de sombreamento, sendo mais elevados em T50 e T75, 

diminuindo progressivamente com o aumento dos níveis de RFA. Nas plantas crescidas em 

T1, um acentuado declínio de Fv/Fm pode indicar a presença de danos no aparato 

fotossintético, evidenciada pela diminuição na fluorescência máxima (Fm) à medida que os 

níveis de RFA aumentavam (FIGURA 6). Já os valores da fluorescência inicial (F0) foram 

iguais entre todos os tratamentos de sombreamento.  
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FIGURA 6. Fluorescência inicial (F0), fluorescência máxima (Fm) e rendimento quântico 
máximo de FS 2 (Fv/Fm) em plantas de A. funifera do tratamento controle, submetidas a 
diferentes níveis de luz em condições de casa de vegetação. Cada barra representa os valores 
3 a 5 repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas barras não 
diferem significativamente entre si nos tratamentos de sombreamento, pelo teste Tukey (P < 
0,05). 

 

 

Como pôde ser observado nas FIGURAS 07 e 08, o nível de RFA teve efeito 

significativo sobre a maioria dos parâmetros de fluorescência da clorofila a. A eficiência 

quântica efetiva de FS 2 (ΦPSII), o coeficiente de extinção fotoquímico (qP) e a taxa de 

transporte de elétrons (ETR) apresentaram comportamento semelhante entre os quatro níveis 
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de sombreamento, sendo que as plantas cultivadas sob maior RFA apresentaram valores 

significativamente maiores (P < 0,05) do que as dos ambientes de menor nível de radiação 

luminosa. Esses parâmetros foram bastante reduzidos em T75 e apresentaram expressivo 

aumento em T1. Foram observados menores valores de qN nos ambientes menos sombreados, 

porém em todos os tratamentos de sombreamento estes valores foram elevados, apresentando  

valores de 0,89; 0,87; 0,84 e 0,78 em T1, T25, T50 e T75 respectivamente, próximos ao valor 

máximo (1,0) (FIGURAS 07 e 08).  

Entre os tratamentos de sombra, a fluorescência máxima da folha adaptada a luz (Fm’) 

e a eficiência fotoquímica máxima de FS 2 (Fv’/Fm’) apresentaram comportamentos opostos 

ao apresentado por ΦPSII, qP e qN (FIGURA 22), quando submetidos a luz saturante (RFA > 

600 µmol m-2 s-1). Foram observados valores de Fm’ na ordem de 280, 296, 406 e 463; e de 

Fv’/Fm’ na ordem de 0,34; 0,37; 0,43 e 0,51 em T1, T25, T50 e T75, respectivamente. Para 

Fm’, em T75 e T50, os comportamentos foram semelhantes, embora significativamente 

maiores que T1 e T25. Já Fv’/Fm’ em T75 foi significativamente maior (P < 0,05) do que T50, 

e ambos maiores que T1 e T25, que apresentaram comportamento semelhante (FIGURAS 07 

e 08). Como observado na FIGURA 22, os valores de ETR, entre os quatro tratamentos de 

sombreamento, foram significativamente maiores nos tratamentos de maior RFA, ocorrendo 

uma diminuição gradativa, à medida que a RFA diminuía, sendo significativamente diferentes 

(P < 0,05) entre todos os tratamentos (T1 > T25 > T50 > T75).  
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FIGURA 07. Fluorescência máxima da folha adaptada a luz (Fm’), eficiência fotoquímica 
máxima de FS 2 (Fv’/Fm’), coeficiente de extinção fotoquímico (qP) e não fotoquímico (qN), 
eficiência quântica efetiva de FS 2 (ΦPSII) e taxa de transporte de elétrons (ETR, µmol 
elétrons m-2 s-1) em luz saturante (RFA > 600 µmol m-2 s-1), em plantas de A. funifera 
submetidas a diferentes níveis de luz em condições de casa de vegetação. Cada barra 
representa os valores 4 a 12 repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas letras 
minúsculas nas barras não diferem significativamente entre si nos tratamentos de 
sombreamento, pelo teste Tukey (P < 0,05). 
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FIGURA 08. Eficiência fotoquímica máxima de FS 2 (Fv’/Fm’), eficiência quântica efetiva de 
FS 2 (ΦPSII) e coeficientes de extinção fotoquímico (qP) e não fotoquímico (qN) em plantas 
de A. funifera cultivadas em diferentes regimes de luz em condições de casa de vegetação. 
Cada ponto representa os valores 4 a 12 repetições (± EP). 

 

 

O ajuste das curvas de ETR, forneceu valores de ETRmax de 47,1; 41,6; 35,6 e 29,4 

µmol elétrons m-2 s-1, em T1, T25, T50 e T75, respectivamente, em irradiância de saturação 

(Is) de 421, 337, 309 e 274 µmol fótons m-2 s-1. Os valores de ETRmax foram 

significativamente maiores (P < 0,05) nos tratamentos T1 e T25, sendo que foi observado uma 

diminuição de 38% de T1 para T75. Na FIGURA 24, verifica-se que as curvas de ETRmax 

apresentaram padrões similares aos das curvas de saturação de luz para a fotossíntese (Amax). 
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T50 e T75 com valores de 4,7; 3,96; 3,44 e 3,43 µmol CO2 m-2 s-1, respectivamente (FIGURA 

24 e 25).  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 9. Taxa de assimilação líquida máxima de CO2 
(A) e taxa aparente de transporte 

máximo de elétrons (ETR) em função do aumento da radiação fotossinteticamente ativa 
(RFA), em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis de luz em condições de casa 
de vegetação. Cada ponto representa a média de 3 a 5 repetições. Valores de T0 referem-se a 
plantas de A. funifera de mesma idade, cultivadas a pleno sol (dados meramente ilustrativos). 

 

 

Entre os parâmetros derivados da curva de luz, ocorreu alterações em Amax, na taxa 

respiratória na ausência de luz (Rd), nas irradiâncias de compensação (Ic) e saturação (Is) e na 

taxa aparente de transporte máximo de elétrons (ETRmax), com os maiores valores encontrados 

nas plantas cultivadas em ambientes com maiores níveis de RFA. Já o rendimento quântico 

aparente (α) apresentou comportamento inverso, com os maiores valores nos ambientes mais 

sombreados (FIGURAS 09 e 10). Foi observada diferença significativa (P < 0,05) para Amax, 

nas plantas cultivadas a pleno sol, na ordem de 6,3 µmol CO2 m-2 s-1, seguidos por T1, T25, 

T50 e T75 com valores de 4,7; 3,96; 3,44 e 3,43 µmol CO2 m-2 s-1, respectivamente (FIGURA 

24 e 25).  

O valor de Ic foi em média 71% maior em T0 e 61% em T1, quando comparado com 

T75, variando de 5,1 a 17,6 µmol fótons m-2 s-1, em todos os tratamentos de sombra. O valor 

de Rd foi em média 50% maior em T0 quando comparado com T75, enquanto α teve uma 

tendência de apresentar os maiores valores nos ambientes mais sombreados, mas sem 

variação significativa. 
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FIGURA 10. Parâmetros estimados derivados das curvas de saturação de luz. Taxa de 
assimilação líquida máxima de CO2 

(Amax), taxa respiratória na ausência de luz (Rd), 
irradiâncias de compensação (Ic) e saturação (Is), taxa aparente máxima de transporte de 
elétrons (ETRmax) e rendimento quântico aparente (α) em plantas de A. funifera cultivadas a 
diferentes níveis de luz em condições de casa de vegetação. Cada barra representa os valores 
3 a 5 repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas barras não 
diferem significativamente entre si nos tratamentos de sombreamento, pelo teste Tukey (P < 
0,05). 

 

 

Os valores médios estimados de Is para A. funifera foram de 373, 280, 205, 141 e 130 

µmol fótons m-2 s-1, em T0, T1, T25, T50 e T75 respectivamente, com diferença significativa 

(P < 0,05) de 65 % para T0 e 54 % para T1, quando comparados ao tratamento T75 (FIGURA 

10). Considerando que a Is é o valor máximo de RFA em que A atinge 90 % de Amax, pode-se 

observar que RFA que incidia no tratamento T1 foi muito superior àquela necessária para que 
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as plantas deste ambiente de cultivo atingissem a Amax. Somente 37 % de RFA que incidia em 

T1 estiveram numa faixa ideal de Is. Os outros 63 % dos valores de RFA em T1 estiveram 

acima dos valores ideais de Is. Para os tratamentos T25, T50 e T75, a maior incidência de 

RFA esteve na faixa ideal para que as plantas destes ambientes atingissem Amax. Os valores de 

RFA, na faixa ideal de Is, foram na ordem de 71, 85 e 88 %, em T25, T50 e T75, 

respectivamente. 

As variáveis fotossintéticas obtidas sob RFA saturante (≥ 600 µmol fótons m-2 s-1), 

oriundas das curvas de saturação de luz, são mostradas na TABELA 4. Entre as variáveis, 

somente as taxas de Asat e E apresentaram valores estatisticamente significativos (P<0,05). Os 

valores de Asat variaram na ordem de 4,6; 4,4; 3,3; 3,2 e 2,8 µmol CO2 m-2 s-1 em plantas 

cultivadas em T0 (pleno sol), T1, T25, T50 e T75, respectivamente. Os ambientes com maior 

RFA (T0 e T1) apresentaram valores significativamente maiores de Asat, quando comparados 

aos demais ambientes de sombra. Os valores médios de E tiveram um comportamento 

semelhante aos de Asat, com uma tendência de apresentar os maiores valores nos ambientes 

sob maior nível de RFA. Apesar de não terem sido observados valores significativos, gs 

tendeu a ser maior nos ambientes de maior RFA, e o DpvL tendeu a ser maior no interior da 

casa de vegetação também nos ambientes com maior RFA.  

 
 

TABELA 4. Valores medidos máximos (RFA ≥ 600 µmol fótons m-2 s-1) das variáveis de 
trocas gasosas e déficit de pressão de vapor entre a folha e ar (VpdL), em plantas de A. funifera 
cultivadas sob diferentes níveis de luz em condições de casa de vegetação. Taxas de 
assimilação de CO2 (Asat), condutância estomática ao vapor de água (gs) e transpiração (E)  
em nível foliar. Letras minúsculas nas colunas indicam comparação entre tratamentos de 
sombra pelo teste de Tukey (P < 0,05). 
 

T n 
Asat 

(µmol CO2 m-2 s-1) 
gs 

(mol H2O m-2 s-1) 
E 

(mmol H2O m-2 s-1) 
VpdL 

(KPa) 

T0 3  4,75±0,36 a  0,037±0,007 a  0,69±0,09 ab  1,84±0,09 a 

T1 6  4,39±0,10 a  0,035±0,001 a  0,78±0,03 a  2,19±0,07 a 

T25 6  3,29±0,16 b  0,026±0,001 a  0,54±0,01 bc  2,08±0,05 a 

T50 4  3,21±0,28 b  0,024±0,003 a  0,45±0,03 c  1,85±0,13 a 

T75 4  2,78±0,36 b  0,025±0,003 a  0,52±0,05 bc  2,01±0,11 a 
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Com o aumento de RFA, as plantas de A. funifera apresentaram alterações 

morfológicas e fisiológicas, resultando em maior produção de biomassa. Dentre as variáveis 

de avaliação do crescimento das plantas, foram observadas diferenças significativas (P<0,05) 

entre os tratamentos de sombreamento para biomassa seca de raízes (MSR), parte aérea 

(MSPa), e total (MST). 

A MST foi maior em T1 (103,8g), seguida de T25 (102,9g), diferindo 

significativamente dos demais tratamentos. Os menores valores médios foram observados em 

T50 (49g), seguido de T75 (42,8g), representando, respectivamente, 47 e 41% em T50 e T75 

da biomassa acumulada em T1 (FIGURA 11).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 11. Biomassas seca da parte aérea (MSPa), raiz (MSR), e total (MST); razão entre 
biomassa de raiz : parte aérea (MSR/MSPa) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes 
níveis de luz em condições de casa de vegetação. Cada barra representa os valores médios de 
3 repetições (±EP). Médias seguidas pelas mesmas letras nas barras não diferem 
significativamente entre si, pelo teste Tukey (P < 0,05). 

 

 

Os maiores valores médios de MSR foram observados em T1(41,7g), e os menores 

valores em T75 (18,5g). O maior acúmulo de MSPa também ocorreu nos ambientes sob maior 

incidência de RFA, onde os tratamentos T1 e T25 apresentaram valores na ordem de 62,03 e 

66,04 g, respectivamente. T50 e T75 apresentaram um acúmulo de MSPa de 55 e 42% 

respectivamente, quando comparados aos valores encontrados em T1 (FIGURA 11). Não 

houve diferença significativa para a razão MSR/MSPa entre os tratamentos de sombra.  
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4 DISCUSSÃO 

 
 
A ocorrência de maiores valores de T e menores de UR promovem uma elevação na 

demanda evaporativa do ar, principalmente nas estações mais secas do ano, o que aumenta 

potencialmente a perda de água via transpiração foliar em um período de menor precipitação 

pluviométrica. A grande quantidade de nuvens verificada no período do inverno (estação 

chuvosa) manteve os valores de RFA abaixo de 500 µmol m-2 s-1 em todos os níveis de 

radiação luminosa; ao contrário do ocorrido no período do verão e primavera (estações 

caracterizadas por menor intensidade de precipitação pluviométrica), quando chegou a atingir 

picos de RFA, por volta do meio dia, superior a 900 µmol m-2 s-1 durante o verão e 1200 µmol 

m-2 s-1 durante a primavera. Maiores valores de RFA podem não ser benéfico para as plantas, 

pois reduzem a UR e elevam T do ar e, uma situação desfavorável de elevada RFA, nestas 

condições, pode tornar-se um fator de estresse adicional, diminuindo os valores de A 

(BJÖRKMAN e DEMMIG-ADAMS, 1995; PASSOS et al., 2005), devido à ocorrência de 

processos fotoinibitórios. 

Nas plantas desenvolvidas em T1, o acentuado declínio de Fv/Fm pode indicar a 

presença de danos no aparato fotossintético, causando uma fotoinibição, evidenciada pela 

diminuição na fluorescência máxima (Fm) à medida que os níveis de RFA aumentavam. Estes 

parâmetros são bons indicativos do efeito do estresse ambiental sobre o aparato fotossintético 

(MAXWELL e JOHNSON, 2000; PIRES, 2008). Tais resultados sugerem a ocorrência de 

uma fotoinibição crônica leve. A diminuição observada em Fm, sem, contudo, haver variação 

em F0, pode ser descrita pelo aumento na dissipação térmica proporcionada pela desativação 

de centros de reação de FS 2 (BERTAMINE e NEDUNCHEZHIAN, 2003; GREER, 1995; 

HAVAUX,1994). Porém, isso não impede a ocorrência de danos nos centros de reações de FS 

2, devido à constância de F0, que pode ser interpretada como um balanço entre dois processos 

opostos: aumento de F0, como consequência de danos fotoinibitorios, e queda de F0, 

resultante de fotoproteção (GREER, 1995; OSMOND, 1994; FRANKLIN et al., 1992). 

Resultados semelhantes foram encontrados por Dias (2006), avaliando mecanismos de 

fotoproteção em Coffea arabica. Valores de Fv/Fm compreendidos entre 0,75 e 0,85 

demonstram ausência de danos nas reações fotoquímicas por meio de uma eficiente conversão 

da energia luminosa em nível de FS 2 (TAIZ e ZEIGER, 2004). Para Critchley (1998), folhas 

de sol possuem valores típicos de Fv/Fm em torno, ou um pouco abaixo, de 0,8. Para folhas de 

sombra estes valores estão entre 0,83 e 0,85 com uma diferença em torno de 4%. O autor 
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ainda relata que valores abaixo de 0,725 as folhas certamente estarão submetidas a danos 

fotoinibitórios.  

A observação de menores valores de qN nos ambientes menos sombreados, porém 

sendo estes valores próximos ao valor máximo (1,0), indica uma provável regulação 

fotoprotetora, possibilitada pela capacidade de dissipação da energia absorvida em excesso, 

seja pelo aumento do gradiente de prótons entre o lúmen e o estroma do cloroplasto, seja pela 

ação da zeaxantina (MAXWELL e JOHNSON, 2000). O comportamento das variáveis de 

fluorescência da clorofila a demonstra o nível de excitação de energia dos pigmentos e são 

dependentes do balanço entre RFA e a soma entre a ETR e a dissipação térmica, sendo que 

esta última pode ser estimada pelos coeficientes de qP e qN da emissão de fluorescência 

(GENTY et al., 1989; MAXWELL e JOHNSON, 2000; SILVA et al., 2006).  

Ocorrência de inibição na transferência de elétrons de QA para o aceptor secundário de 

FS 2 (QB), resulta numa rápida redução de QA (centros de reação de FS 2 fechados) e em 

aumentos da fluorescência como qP, como demonstrado pela diminuição de Fm’ 

(MAXWELL e JOHNSON, 2000; BAKER, 2008). A acentuada diminuição de Fv’/Fm’, 

observada nos tratamentos submetidos a maiores irradiâncias, indica uma redução na 

eficiência de captura de energia de excitação pelos centros de reação abertos de FS 2, e 

poderia indicar também a ocorrência de fotoinativação de FS 2 (MARTINEZ-FERRI et al., 

2004). Contudo, como ocorreu paralelamente ao aumento de qN, pode-se dizer que houve 

uma maior dissipação da energia de excitação na forma de calor pelo complexo antena 

associado ao FS 2 (DEMMIG-ADAMS et al., 1996), fato de grande importância na proteção 

do maquinário fotossintético contra os efeitos deletérios do excesso de luz (JIANG et al., 

2006; TAMBUSSI et al., 2004; BEHERA e CHOUDHURY, 2003; DIAS, 2006). O excesso 

de energia luminosa não utilizada para a fixação de CO2, no ciclo de Calvin, deve ser 

dissipado, para evitar a formação excessiva de espécies reativas de oxigênio (ERO’s), que 

poderia levar a um estresse oxidativo (APEL e HIRT, 2004; ASADA, 1999; NOCTOR e 

FOYER, 1998). Quando a capacidade de dissipação do excesso de energia é saturada, a 

atuação eficiente do sistema enzimático antioxidativo age de forma fundamental na proteção 

celular, diminuindo a ocorrência do estresse oxidativo (DIAS, 2006). 

Geralmente, a eficiência quântica efetiva de FS 2 (ΦPSII) da folha diminui com o 

aumento de RFA, devido a diminuições de Fv’/Fm’ e qP. Contudo, a contribuição relativa 

desses parâmetros pode mudar fortemente com o aumento da irradiância. Como observado 

para A. funifera, os valores de ΦPSII aumentaram paralelamente ao incremento de qP  e de 

RFA entre os tratamentos de sombreamento, com o declínio de Fv’/Fm’ (BAKER, 2008). O qP 
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representa a proporção de energia dos fótons capturada pelos centros de reação de FS 2 

abertos e dirigida via fotoquímica, refletindo o grau de oxirredução de QA. Assim, o aumento 

da atividade de FS 2 está, provavelmente, associada ao aumento da capacidade de reoxidação 

das quinonas, resultando em maior eficiência no transporte de elétrons para o FS 1. 

Contudo, outros fatores também podem influenciar nas variações de ΦPSII. Mudanças 

na eficiência de carboxilação, na taxa de regeneração da Rubisco, no fornecimento de CO2 da 

atmosfera, na fotorrespiração e na taxa de transporte de carboidratos para fora das células, 

podem influenciar as taxas de utilização de NADPH e ATP, e, consequentemente, a eficiência 

quântica efetiva de FS 2. Aumentos nas concentrações de NADPH e ATP diminuem o fluxo 

linear de elétrons e a taxa de oxidação de QA, que pode ser monitorada pela diminuição de qP. 

Logo, a acidificação do lúmen do tilacóide, com o aumento dos níveis de ATP, também 

resultam em incremento de qN e em decréscimos de Fv’/Fm’ (BAKER, 2008). Decréscimos de 

gs, do metabolismo de carbono e dos processos de transporte, também, podem influenciar a 

diminuição da eficiência de FS 2 (BAKER, 2008).  

Segundo Mohammed et al. (1995), os valores de ETR aumentam conforme a 

intensidade da irradiância, até a ocorrência da saturação dos carreadores de elétrons. No 

presente trabalho, as plantas de A. funifera mantidas nos ambientes com maior RFA 

apresentaram maiores valores de ETRMax, devido, provavelmente, ao aumento dos 

componentes da cadeia de transporte de elétrons. Resultados semelhantes foram encontrados 

por Ribas (2006), trabalhando com espécies arbóreas tropicais. O maior valor de Amax 

encontrado nas plantas cultivadas a pleno sol, quando comparadas aos tratamentos impostos 

dentro da casa de vegetação, demonstra uma capacidade dessa espécie de se ajustar 

fisiologicamente a ambientes com elevada RFA, indicando que houve um grande 

requerimento de energia luminosa para alcançar Amax. Geralmente, quanto maior for o valor da 

assimilação máxima, maior será o ganho fotossintético.  Para o T75, houve uma redução de 

Amax 
em torno de 45,5%, quando comparado com as plantas cultivadas em T0, e de 27,1%, 

quando comparado com as cultivadas em T1, mostrando um elevado grau plasticidade em 

resposta ao ambiente de luz, plasticidade esta medida como a diferença da Amax 
entre alta e 

baixa irradiância; sugerindo que plantas cultivadas em menores valores de RFA apresentaram 

plasticidade fisiológica, que as permitiram manter um balanço de carbono positivo em tais 

condições (KITAJIMA, 1994; VALLADARES et al., 2002; RIBAS, 2006). O valor de Amax 

observado em plantas de A. funifera está próximo ao encontrado na literatura para outras 

palmeiras como em plantas Mauritia vinifera Mart., que apresentaram valor de Amax de 5,7 

µmol CO2 m-2 s-1 (CALBO e MORAES, 1997).  
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O valor de Ic é representado pela radiação na qual a taxa de CO2 liberada pela 

respiração é fixada pela fotossíntese, sendo consideradas iguais e refletindo um balanço entre 

a fotossíntese e a respiração em função de RFA (TAIZ e ZEIGER, 2004). Fisiologicamente, 

baixos valores de Ic permitem as plantas obterem um balanço positivo de carbono sob 

irradiâncias extremamente baixas. Os valores reduzidos de Ic, observados em T50 e T75, 

estiveram associados aos menores valores de Rd. Menores taxas de Rd contribuem 

significativamente para a diminuição de Ic e representam uma adaptação básica para que as 

plantas, em ambientes sombreados, consigam sobreviver. Assim, as folhas de sombra 

otimizam a absorção de luz em condições de baixa intensidade de radiação luminosa e 

alcançam bem mais rapidamente Ic e Is (GIVINISH, 1988; LARCHER, 1995; LUTTIGE, 

1997; PEARCY, 2000). Da mesma forma, nestes ambientes, a fotossíntese requer uma 

maximização da quantidade de luz absorvida, conjuntamente a pequenas taxas de perda de 

carbono através da respiração e,ou fotorrespiração (ZHANG, et al., 2003). 

As plantas, desenvolvidas nos ambientes com maior disponibilidade de radiação 

luminosa, possuem um maquinário fotossintético apto a lidar com valores elevados de 

irradiância, de maneira que apresenta maiores taxas de assimilação de carbono, alta 

condutância estomática, elevação de Is e aumento da capacidade de fotoproteção (CHAZDON 

et al., 1996; BAZZAZ, 1998), o que explica o maior e o mais rápido crescimento das plantas 

nessas condições. Por outro lado, plantas desenvolvidas sob baixa irradiância devem ser 

capazes de capturar a luz disponível e convertê-la em energia química com a maior eficiência 

possível, além de manter o custo energético de produção e manutenção do aparelho 

fotossintético o mais baixo possível, por meio de uma maior eficiência respiratória (COSTA, 

1996). De acordo com Björkman (1981), a maior fração possível de fotoassimilados deve ser 

reinvestida em tecidos fotossintetizantes.  

No presente trabalho, em todos os tratamentos de sombreamento aplicados dentro da 

casa de vegetação, a disponibilidade de radiação luminosa foi suficiente para que A. funifera 

atingisse Amax. Entretanto, apenas em T1 que as folhas foram expostas a RFA com valores 

acima de Is (280 ± 27 µmol fótons m-2 s-1), onde cerca de 63,4% de RFA esteve acima de 300 

µmol fótons m-2 s-1. Contudo, apesar de estas plantas estarem em uma situação de estresse por 

excesso de radiação luminosa, o valor obtido na taxa de assimilação de carbono sob luz 

saturante (> 600 µmol fótons m-2 s-1), esteve bastante próximo aos valores encontrados para 

Amax, sendo observado um pequeno decréscimo de apenas 7%, em relação a assimilação 

máxima. Logo, pode-se dizer que não houve limitação no ganho de carbono pelas plantas, 

mesmo ocorrendo um decréscimo no rendimento quântico potencial máximo de FS2 (Fv/Fm). 
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Nos demais tratamentos de sombreamento, a distribuição da freqüência de RFA esteve em 

valores ótimos quando comparados com a de Is. Em T25, 68% de RFA que chegava ao topo 

das plantas esteveram dentro da faixa de Is (205 µmol fótons m-2 s-1). Para T50 e T75, 

respectivamente, 83 e 87% de RFA esteve dentro da faixa de Is, com valores de 141 e 130 

µmol fótons m-2 s-1. 

As medições de emissão de fluorescência da clorofila demonstraram certo grau de 

fotoinibição crônica nas plantas de A. funifera, como demonstrado pela diminuição de Fv/Fm, 

diante a resposta observada ao aumento de RFA em T1. Contudo, levando-se em conta o 

longo período de avaliação do experimento, sugere-se que a diminuição dos valores de Fv/Fm 

pode ter ocorrido devido a um ajuste fotoquímico, ao invés da ocorrência de um dano ao FS 2, 

devido, principalmente, a diminuição do teor de clorofila em nível foliar, observada  por meio 

dos valores do índice SPAD, a medida que o experimento estava sendo finalizado, levando, 

consequentemente, a uma redução na capacidade de coleta de luz pelas plantas.  

Redução no teor de clorofilas pode contribuir para a proteção do maquinário 

fotossintético contra os efeitos da alta radiação luminosa, uma vez que minimiza a capacidade 

de coleta de luz e, consequentemente, a excitação de FS 2 (KYPARISSIS et al., 2000, 

RIBAS, 2006). Segundo Kramer e Kozlowski (1979) a molécula de clorofila é 

constantemente sintetizada e destruída em presença de luz (foto-oxidação), mas, sob 

intensidade de radiação luminosa muito elevada, a velocidade de decomposição é maior, 

sendo o equilíbrio estabelecido a uma concentração mais baixa. De um modo geral, a 

proporção de luz incidente refletida pelas folhas é maior quando a concentração de pigmentos 

é baixa, pois a luz refletida de uma camada mais interna terá uma menor chance de ser 

recapturada em seu caminho de volta à superfície. Quanto menor a concentração de 

pigmentos foliares, maior será o aumento relativo da absorção de luz, devido a um aumento 

nesta concentração inicial (Gabrielsen, 1948).  

Em relação às variáveis fotossintéticas, oriundas das curvas de saturação da 

fotossíntese pela luz, pode-se dizer que alterações em gs relacionam-se com o controle da 

perda de água e da assimilação de CO2 para manutenção da taxa fotossintética (TAIZ e 

ZEIGER, 2004). Geralmente, a perda de água nas folhas é controlada pelo DPV. A 

assimilação fotossintética de CO2 é elevada em ambientes com umidades do solo e do ar mais 

altas e, freqüentemente, observa-se que, em condição de reduzidos valores de DPV, os valores 

de gs também se elevam. Condições de baixa umidade relativa do ar podem causar excessivas 

perdas de água pela planta, ocorrendo considerável fechamento estomático e afetando 

significativamente A (MACHADO FILHO et al. 2006). 
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As plantas adaptam-se ao seu ambiente de luz por meio do ajuste de seu aparato 

fotossintético, de forma que a irradiância recebida seja utilizada mais eficientemente possível. 

A resposta a essa adaptação também é refletida no crescimento da planta, assim, a eficiência 

do crescimento relaciona-se com a capacidade de adaptação das plantas a intensidade da 

radiação luminosa dentro do ambiente em que ela se desenvolve (PAIVA et al., 2003; 

ALMEIDA et al., 2005). Em baixas condições de luminosidade, a parte aérea das plantas 

retém uma maior quantidade de fotoassimilados, provocando um aumento da área foliar com 

o intuito de aumentar sua superfície fotossintética; assegurando, assim, um maior rendimento 

em baixa intensidade de radiação luminosa, compensando as baixas taxas fotossintéticas 

(JONES e MCLEOD, 1990), e diminuindo a quantidade de carbono para o crescimento das 

raízes. Para A. funifera foi observada uma maior produção de biomassa total em condições de 

maior radiação luminosa, ao passo que plantas crescendo sob maior sombreamento 

apresentaram menor crescimento, sendo que a menor incidência de RFA pode ter sido o fator 

limitante para o crescimento das plantas. 

Nakazono et al. (2001), estudando o crescimento inicial de Euterpe edulis a 2% e 6% 

de sombreamento e a pleno sol, observaram que as plantas dos ambientes mais sombreados 

apresentaram menor MST e menor MSR/MSPa, quando comparadas com as plantas 

desenvolvidas em maior RFA. Uma maior alocação de MSR também foi observada por Dias-

Filho (1997), estudando o desenvolvimento de plantas de Solanum crinitum (espécie pioneira) 

sob condições de pleno sol, na qual a distribuição de biomassa para as raízes, em baixo nível 

de radiação luminosa, foi reduzida de 15% em relação a plantas sob pleno sol.   

Quanto à partição de biomassa em T1, T25, T50 e T75 nas plantas controle, houve um 

acúmulo de biomassa na parte aérea de 60, 64, 65 e 59%, respectivamente, mostrando um 

padrão pouco diferenciado de partição em função do sombreamento.  
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5 CONCLUSÕES 

 

As plantas de A. funifera mostraram-se adaptadas as condições de sombra moderada. 

O nível de sombreamento mais indicado para o desenvolvimento inicial de A. funifera foi do 

tratamento T25. Constatou-se, no tratamento T1, a ocorrência de fotoinibição. As plantas de 

A. funifera desenvolvidas nos tratamentos T50 e T75 cresceram fora de suas condições 

ótimas, em relação ao nível de irradiância.  
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CAPÍTULO 2  

 

CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO ESTRESSE HÍDRICO  
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CRESCIMENTO E ASSIMILAÇÃO DE CARBONO EM PLANTAS JOVENS  

DE Attalea funifera MART. SUBMETIDAS AO ESTRESSE HÍDRICO  

 
NASCIMENTO, Junea Leandro do. Crescimento e assimilação de carbono em plantas 
jovens de Attalea funifera Mart. submetidas ao estresse hídrico. 2009. 109p. Dissertação 
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RESUMO 
 

 

A. funifera (piaçaveira) é endêmica da região litorânea da Bahia, explorada em condições 
espontâneas no interior da mata raleada e a pleno sol. O presente trabalho avaliou alterações 
fisiológicas em plantas jovens de A. funifera submetidas a deficiência hídrica no solo. O 
estudo foi conduzido em casa de vegetação com 48 plantas cultivadas em vasos contendo 250 
dm3 de solo, sob diferentes níveis de sombreamento (T1=sem cobertura; T25, T50 e T75 % de 
atenuação da radiação total incidente). Aos 282 dias após o plantio, metade das plantas foi 
submetida a estresse hídrico por suspensão da irrigação até que a taxa fotossintética líquida 
(A) em T1 (tratamento controle para valores de A) atingisse valores próximos a zero. Após 
176 dias sem irrigação, o estresse hídrico reduziu A, condutância estomática ao vapor de água 
(gs) e taxa transpiratória (E) para valores próximos a zero. Nessa mesma época, a eficiência 
instantânea de uso da água (A/E) acompanhou a diminuição de gs com valores reduzidos, e o 
potencial hídrico foliar (Ψw) foi de -1,65 MPa no tratamento T1. Em seguida, as plantas foram 
reidratadas e sua recuperação acompanhada. Fatores estomáticos foram mais importantes na 
limitação da fotossíntese do que fatores não estomáticos, durante o pico de estresse. O Ψw 
recuperou-se 24 h após a irrigação, e a A, gs, E e A/E após 48 h em todos os níveis de 
sombreamento. O módulo de elasticidade das paredes celulares no tratamento controle foi 
maior em T1. Não foi observada a ocorrência de ajustamento osmótico. Sob estresse hídrico, 
a alocação de biomassa para as raízes foi significativamente (P<0,05) maior que no 
tratamento controle, em T1 e T25. A. funifera apresentou baixa tolerância a deficiência hídrica 
no solo, com elevada sensibilidade para A, gs, E e Ψw, não apresentando características de 
economia no uso da água sob condições estressantes. 
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ABSTRACT 
 
 

A. funifera is endemic of the rain forests of eastern Bahia, explored in spontaneous conditions 
inside of the forest, where understorey is drastically suppressed, and to full sunlight. The 
present work evaluated the physiological alterations of A. funifera seedlings submitted to 
water deficiency in the soil. The study was conducted in a greenhouse with 48 seedlings 
cultivated in containers with 250 dm3 of soil, under different shading levels (T1= without 
covering; T25, T50 and T75% of attenuation of total incident radiation). To the 282 days after 
the plantation, half of the seedlings was submitted to water stress by suspension of the 
irrigation until that the net photosynthetic rate (A) in T1 (treatment control for A values) 
reached close values to zero. After 176 days without irrigation, the water stress reduced A, 
stomatal conductance to the water vapour (gs) and transpiration rate (E) for close values to 
zero. In that same time, the instantaneous water use efficiency (A/E) followed the gs decrease 
with reduced values, and the leaf water potential (ψw) was of -1.65 MPa in the T1 treatment. 
Soon after, the seedlings were rehydrates and its accompanied recovery. Stomatal factors 
were more important in the limitation of the photosynthesis than the factors non stomatal, 
during the stress pick. The ψw recovered 24 h after the irrigation, and A, gs, E and A/E after 
48 h in all the shading levels. The elastic modulus of the cellular walls in the treatment control 
was larger in T1. The occurrence of osmotic adjustment was not observed. Under water stress, 
the biomass allocation for the roots was significantly (P <0.05) larger than in the treatment 
control, in T1 and T25. A. funifera showed low tolerance to water deficiency in the soil, with 
high sensibility for A, gs, E and ψw, not presenting economy characteristics in the use of the 
water under stress conditions. 
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1. INTRODUÇÃO 

 
A água é o principal constituinte dos tecidos vegetais, representando 50% da biomassa 

fresca nas plantas lenhosas e aproximadamente 90% nas herbáceas. É necessária como 

reagente no metabolismo vegetal, no transporte e translocação de solutos, na manutenção da 

turgescência celular, no controle estomático e na penetração do sistema radicular no solo 

(TAIZ e ZEIGER, 2004).  A grande importância da água para as plantas está na manutenção 

da hidratação do protoplasma, pois na ocorrência de estresse hídrico, a atividade fotossintética 

declina paralelamente à diminuição do volume celular, logo, acompanhando o declínio da 

turgescência foliar (SUTCLIFFE, 1980; MORAIS et al., 2003). O xilema é o principal 

responsável pelo transporte de água do solo para as folhas, sendo a principal rota de fluxo e 

responde por aproximadamente 99% da condução (CRUIZIAT et al., 2001; COCHARD, 

2006), definindo a disponibilidade hídrica foliar que, juntamente com a concentração de CO2, 

regula os processos fotossintéticos, influenciando a transpiração, a eficiência de uso da água, 

o crescimento, dentre outros processos (BRODRIBB e FEILD, 2000; CAVENDER-BARES e 

HOLBROOK, 2001). A redução da água disponível para a planta, influencia negativamente o 

seu crescimento e desenvolvimento (SINCLAIR e LUDLOW, 1986) em qualquer fase de seu 

ciclo (FAÇANHA et al., 1983; GONÇALVES e PASSOS, 2000). Existem várias evidências 

de que a ocorrência de estresse hídrico no solo é prejudicial aos processos fotossintéticos no 

interior do mesofilo foliar (FLEXAS e MEDRANO, 2002; GRASSI e MAGNANI, 2005; 

LAWLOR, 2002; LAWLOR e CORNIC, 2002). 

Sob condições ambientais idênticas, diferença na taxa transpiratória (E) pode indicar 

um mecanismo estomático com maior ou menor eficiência na economia de água pela planta. 

As quantidades de água necessárias às plantas variam em função do período do ano, do clima, 

do tipo de solo e, em muitos casos, da disponibilidade desta água (KLAR, 1984). O 

fechamento parcial dos estômatos, observado através da diminuição de gs, e da queda de E, 

mais rápida que a queda de A, indica a existência de mecanismos de adaptação à deficiência 

hídrica no solo, no sentido de diminuir as perdas de água pela planta, quando sob condição de 

estresse hídrico moderado. 

Um aspecto muito importante nos estudos de estresse e recuperação do status hídrico 

foliar é a velocidade de imposição do estresse hídrico e a duração do mesmo, os quais podem 

implicar diferentes respostas em variedades da mesma espécie (KIM et al., 2003). A indução 

lenta da deficiência hídrica, com baixos valores de potencial hídrico foliar, atingido antes da 

reidratação, pode possibilitar uma maior produção e acúmulo de ácido abscísico (ABA) nas 
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folhas, permitindo a conservação do turgor celular por meio da manutenção de baixos valores 

de gs, resultando em redução da desidratação (MANSFIELD e DAVIES, 1985), ou de uma 

maior elasticidade das paredes celulares, devido a ocorrência de ajustamento osmótico, ou de 

ambos. Espécies com maior capacidade de manutenção da turgescência, sob condições de 

deficiência hídrica moderada, são mais aptas a suportar períodos de deficiência hídrica 

(MORGAN, 1984). Na ocorrência de um ajustamento osmótico a manutenção da turgescência 

é feita pela diminuição do potencial osmótico foliar, resultante da maior concentração de 

solutos no simplasma (como açúcares, aminoácidos, álcoois, amônio quaternário entre 

outros), aumentando a elasticidade das paredes celulares. Paredes mais elásticas permitem a 

planta perder mais água sem murchar, e, assim, recuperar-se mais rapidamente após um 

evento de seca. O ajustamento osmótico tem sido utilizado como critério de seleção de 

tolerância ao estresse por seca entre espécies de Eucalyptus sp. (LEMCOFF et al., 1994), 

Citrus sp. (MEDINA et al., 1999), Coffea arabica (ALMEIDA e MAESTRI, 1996) e 

Theobroma cacao (ALMEIDA et al., 2002). 

Uma rápida recuperação de A, após um estresse hídrico, parece ser característica de 

plantas mais resistentes ao estresse (LUDLOW et al., 1980). Existem relatos de plantas 

submetidas a estresse por seca, onde a recuperação de A foi incompleta, imediatamente após a 

reidratação (CALBO e MORAES, 2000; MIYASHITA et al., 2005; OLIVEIRA et al., 2002; 

SOUZA et al., 2004; SARKER et al., 2005; GOMES, 2008). Dependendo da espécie, 

natureza e intensidade da desidratação, as taxas fotossintéticas podem atingir valores 

próximos a zero sem significativo declínio da capacidade fotossintética do mesófilo 

(CHAVES, 1991). Reduções de A devido a estresse por seca, são inicialmente atribuídos à 

limitação da difusão de CO2 da atmosfera para os espaços intercelulares do mesofilo em nível 

foliar, como resultado do fechamento estomático (REPELLIN et al., 1994, 1997). Contudo, 

fatores não-estomáticos têm sido demonstrados, por contribuírem para a redução de A durante 

um período de deficiência hídrica severa e, também, durante a fase de recuperação após a 

reidratação (GOMES e PRADO, 2007; GOMES et al., 2008). No momento em que a 

concentração interna de CO2 equilibra-se com a concentração externa, a fotossíntese líquida 

encontra-se num valor que representa a ausência dos estômatos limitando a entrada de CO2 

ambiente.  

Plantas de A. funifera possuem como habitat natural ambiente tropical úmido, 

caracterizado por possuir condições ótimas para o desenvolvimento da espécie. Mesmo assim, 

plantas cultivadas nestes ambientes podem ser submetidas à deficiência hídrica do solo em 

anos mais secos, passando por períodos de estresse. Apesar de algumas espécies de palmeiras 



 47 

desenvolverem mecanismos de tolerância ao estresse hídrico no solo (CALBO e MORAES, 

1997; CALBO e MORAES, 2000; GOMES et al., 2008; OLIVEIRA et al., 2002; REPELLIN 

et al., 1994), os estudos de fisiologia de palmeiras são escassos, principalmente no que diz 

respeito aos mecanismos de tolerância a esta condição. 

O presente trabalho teve como objetivo avaliar as trocas gasosas, o potencial hídrico, o teor de 

clorofila em nível foliar e a produção de biomassa em plântulas de A. funifera submetidas a 

diferentes níveis de sombreamento e ao ciclo de desidratação/reidratação.  
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2 MATERIAL E MÉTODOS 

 

 

2.1 MATERIAL VEGETAL E CONDIÇÕES DE CULTIVO 

 

 O trabalho foi executado em parceria com um produtor de fibras de piaçaveira do 

município de Itacaré, BA, que forneceu as mudas de A. funifera. O experimento foi conduzido 

em condições de casa de vegetação (CV) no campus da Universidade Estadual de Santa Cruz 

(UESC), Ilhéus, BA, no período de julho de 2007 a outubro de 2008, perfazendo um total de 

486 dias. Foram utilizadas 48 plantas de A. funifera com aproximadamente 40 cm de altura e 

um ano de idade, cultivadas, por um período de nove meses, em recipientes de PVC com 

capacidade de 310 L, contendo como substrato 250 dm3 de Latossolo variação ‘Nazaré’ 

(removido do horizonte A, a 0-20 cm de profundidade, rico em matéria orgânica, com 

coloração escura, de textura areno-argilosa, conforme mapeamento de solos da CEPLAC), 

previamente fertilizado com NPK e micronutrientes (TABELA 1), de acordo com a análise 

química do solo (TABELA 2). Um total de 16 recipientes de PVC, contendo três plantas cada 

foram distribuídas em quatro ambientes de radiação luminosa, (ambiente sem cobertura no 

interior da casa de vegetação e três estruturas de cano galvanizado, com dimensões 4,5 x 1,0 x 

2,0 m3, cobertos com telas plásticas pretas do tipo ‘sombrites’ que proporcionaram, segundo 

os fabricantes, uma atenuação de 25, 50 e 75% da radiação global), denominados de T1 (sem 

cobertura), T25, T50 e T75, respectivamente.  

Durante o período de nove meses após o plantio, todas as plantas foram submetidas à 

irrigação manual mantendo o solo próximo a capacidade de campo, a adubações em cobertura 

e ao controle de plantas daninhas, pragas e doenças, objetivando o crescimento e adaptação 

das mesmas aos novos ambientes de radiação luminosa, para proporcionar uma melhor 

avaliação do seu comportamento fotossintético em relação à variação da irradiância e do 

status hídrico do solo. 

No décimo mês, aos 282 dias após o plantio (DAP), metade das plantas foi submetida 

ao tratamento de estresse hídrico e metade mantida sob irrigação regular, cuja umidade do 

solo permaneceu próxima à capacidade de campo, estimada a partir da curva de retenção de 

água no solo (FIGURA 1). A suspensão da irrigação do solo foi imposta até que a taxa 

fotossintética líquida (A) em T1 (tratamento controle para valores de A) atingisse valores 

próximos à zero (GOMES et al., 2008). Logo após, as plantas submetidas ao estresse hídrico 
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foram reidratadas e a recuperação acompanhada até que A atingisse valores superiores a 80% 

em relação às plantas controle de cada tratamento de radiação luminosa.  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 1. Curva de retenção de água do solo utilizado no experimento 
 
 
 
2.2 DETERMINAÇÃO DAS CARACTERÍSTICAS FOTOSSINTÉTICAS  

 

A determinação das características fotossintéticas foi realizada semanalmente em 

folíolos da parte mediana de folhas totalmente expandidas e completamente maduras, 

emitidas após as plantas serem submetidas aos tratamentos de sombreamento, com um 

sistema portátil de medição de fotossíntese (IRGA Infrared Gas Analizer), modelo Li-6400 

(Li-Cor, Biosciences Inc., Nebraska, EUA), durante todo o tratamento de estresse hídrico em 

quatro ou cinco plantas de cada tratamento. As medições pontuais foram realizadas entre 8 e 

12 h. A RFA, o CO2 atmosférico no interior da câmara foliar e a temperatura do bloco da 

câmara foram mantidos constantes durante as medições com valores de 1000 µmol fótons m-2 

s-1, 380 a 400 µmol CO2 m-2 s-1 e 26 a 27 ºC, respectivamente. O ar de referência foi coletado 

a aproximadamente 2 m de altura do solo e homogeneizado em um galão de 5 L antes de 

alcançar a câmara foliar. 

A taxa fotossintética líquida por unidade de área foliar (A, µmol CO2 m-2 s-1), a 

condutância estomática ao vapor d’água (gs, mol H2O m-2 s-1), a taxa transpiratória (E, mmol 

H2O m-2 s-1) e a razão entre as concentrações interna e atmosférica de CO2 (Ci/Ca) foram 

calculadas usando os valores das variações das concentrações de CO2 e de vapor de H2O no 

interior da câmara, medidos pelo analisador de gases por infra-vermelho do sistema portátil de 

fotossíntese. Posteriormente, foram estimadas as eficiências intrínseca (A/gs, µmol CO2 mol 
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H2O-1) e instantânea (A/E, µmol CO2 mmol H2O-1) de uso da água. Simultaneamente, foram 

registrados os valores do déficit de pressão de vapor entre o ar e a folha (DPV, KPa) e a 

temperatura foliar. 

A limitação estomática relativa (Ls) e a limitação mesofílica relativa (Lm) da 

fotossíntese foram estimadas utilizando-se o injetor de CO2 do IRGA, sendo mantida uma 

taxa constante de CO2 atmosférico de aproximadamente 800 µmol mol-1. Os valores de Ls 

foram calculados a partir da fórmula Ls=100 x (A0 – A)/A0, onde A e A0 correspondem a taxa 

fotossintética líquida em concentração de CO2 ambiente (Ca≈380 µmol mol-1) e em 

concentração de CO2 saturante (Ca≈800 µmol mol-1), respectivamente (FARQUHAR e 

SHARKEY, 1982). Os valores de Lm foram estimados a partir da fórmula Lm=100 x (AC – 

AS)/AC, onde AC e AS correspondem a taxa fotossintética líquida determinada em concentração 

de CO2 saturante (Ca≈800 µmol mol-1) das plantas controle e estressadas respectivamente 

(JACOB e LAWLOR, 1991). 

 

 

2.3 RELAÇÕES HÍDRICAS  

 

2.3.1 Determinação do potencial hídrico foliar (Ψw) 
 

Folíolos opostos aos utilizados para as medições de trocas gasosas foram usados para 

as medições do potencial hídrico foliar (Ψw), utilizando uma câmara de pressão modelo 1000 

(PMS Instrument Company, EUA), segundo metodologia adaptada para folíolos de palmeiras 

(MILBURN e ZIMMERMANN, 1977; GOMES, 2006). As mensurações foram realizadas no 

período de antemanhã (predawn) entre 2 e 4 h da manhã durante os dias 0, 128, 176 e 181 

AAT. Durante as medições, cada folíolo foi cortado na base do pecíolo, com o auxílio de um 

bisturi, e imediatamente inserido na câmara de pressão (o tempo decorrido entre o corte do 

pecíolo e a mensuração foi de aproximadamente um minuto). 

Para a determinação da condutância hidráulica (KL), durante o pico de estresse hídrico 

(dia 177 AAT), foi medido simultaneamente as trocas gasosas foliares pontuais e  o Ψw entre 

8 e 12 h, utilizando os mesmos folíolos usados anteriormente para as mensurações das trocas 

gasosas, que foram destacados das folhas com o auxílio de um bisturi, logo após a realização 

das leituras das trocas gasosas. Os valores de KL foram estimados a partir da fórmula KL = gs 

x DPV / (Ψw(predawn) – Ψw(meio dia)), onde gs é a condutância estomática ao vapor de água e DPV 
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é o déficit de pressão de vapor entre o ar e a folha, ambos medidos ao meio dia, segundo a 

metodologia descrita por HUBBARD et al., 2001. 

 
2.3.2 Curvas Pressão Volume 

 

 A elasticidade das paredes celulares foi estimada a partir das curvas pressão-volume 

(P-V), utilizando-se a câmara de pressão, segundo metodologia descrita por Tyree e Hammel 

(1982). Os folíolos utilizados foram coletados durante o pico do estresse (dia 177 AAT), e 

após recuperação total do estresse hídrico (dia 184 e 185 AAT) nos tratamentos T1 e T75. 

Para a obtenção das curvas P-V, determinou-se o teor relativo de água (TRA) e o 

potencial hídrico do folíolo em vários intervalos de tempo. Inicialmente, os folíolos foram 

retirados das folhas, com o auxílio de um bisturi, e, imediatamente  após, submersos em água, 

procedendo um novo corte, dois centímetros acima da incisão inicial, no momento da sua 

imersão. Os pecíolos permaneceram submersos em ambiente escuro para atingir a saturação 

máxima foliar overnight. Após o período de hidratação, cada folíolo foi retirado da água, seu 

pecíolo seco em papel toalha, e pesado em balança analítica para obtenção do peso túrgido 

(PMT). Em seguida, fez-se a medição do potencial hídrico foliar, de acordo com Scholander 

et al. (1965). Posteriormente, os folíolos foram expostos ao ar, em intervalos de tempo 

gradativamente maiores, para permitir a perda de água natural dos tecidos. O mesmo 

procedimento foi aplicado novamente aos folíolos de todos os tratamentos e toda a sequência 

foi repetida por mais de uma vez. Excetuando-se a primeira pesagem de cada folha, as demais 

foram consideradas como peso da matéria fresca (PMF). No final, após as medições de 

potencial hídrico foliar, os folíolos foram secos em estufa de ventilação forçada de ar a 70 oC 

até peso constante, registrando-se os respectivos pesos de biomassa seca (PMS). Logo após, 

estimou-se o TRA para os diversos tratamentos a partir da fórmula TRA = (PMF-PMS) / 

(PMT-PMS) x 100. As Curvas P-V foram obtidas relacionando-se o inverso do potencial 

hídrico do folíolo em função do TRA. 

 

2.3.3 Determinação do teor de umidade no solo 

 

 O teor de umidade no solo foi determinado por meio do método gravimétrico, 

utilizando-se uma balança semi-analítica. Para tal, a disponibilidade de água no solo, em cada 

nível de sombreamento, foi medida semanalmente após inicio do tratamento de seca, por meio 

da coleta de amostras casualizadas de solo, num total de quatro por subparcela. O solo foi 
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retirado, com auxilio de trado de volume conhecido, na camada de 10 a 20 cm de 

profundidade. Para a obtenção da percentagem de água no solo, procedeu-se a sua pesagem 

após permanência por um período de 72 h em estufa de circulação forçada de ar a 105º C.  

A partir da curva de retenção de água no solo (FIGURA 1), pode-se estimar o 

potencial mátrico do solo (Ψm). 

 

2.3 DETERMINAÇÃO DO TEOR DE CLOROFILA 

   

O teor de clorofila foi determinado por meio do índice SPAD, nos mesmos folíolos 

utilizados para medições de trocas gasosas foliares, nos dias 80 e 184 AAT, utilizando o 

medidor portátil de clorofila SPAD-502 (Minolta, Japão).   

 

2.4 DETERMINAÇÃO DA BIOMASSA SECA 

 

 No final do período experimental, as plantas de todos os tratamentos de radiação 

luminosa e status hídrico do solo foram coletadas e divididas em partes (raiz e parte aérea), 

acondicionadas em sacos de papel e secas em estufa de ventilação forçada de ar a 75 °C até 

biomassa constante. Em seguida, foram pesadas em balança analítica para obtenção da 

biomassa seca das diferentes partes. 

 

2.5 ANÁLISE ESTATÍSTICA 

 

 Foi utilizado o delineamento experimental inteiramente ao acaso em esquema fatorial 

(4 x 2), parcelas subdivididas e com seis repetições. As parcelas foram compostas de quatro 

níveis de radiação luminosa (T1, T25, T50 e T75), e as subparcelas de dois status hídricos 

(seca e controle) distribuídas ao acaso, totalizando oito tratamentos e 48 plantas. Os dados 

foram submetidos à análise variância (ANOVA) e a teste de média (Tukey P < 0,05).  
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3 RESULTADOS  

 
 

A redução do teor de umidade do substrato utilizado no experimento ocorreu de forma 

lenta e gradual, atingindo valores críticos somente aos 176 dias AAT de seca, (pico do 

estresse hídrico). Numa profundidade de 10 a 20 cm, a maior redução ocorreu em T1, que ao 

ser comparado ao tratamento controle, teve uma redução de 75%. O potencial mátrico do solo 

(Ψm), durante o pico do estresse, foi inversamente proporcional à disponibilidade de RFA. 

Durante este período, os valores médios estimados de Ψm foram de -1,49; -1,09; -0,64 e -0,64 

MPa para os tratamentos T1, T25, T50 e T75, respectivamente (FIGURA 2). Aos 176 dias 

AAT, o valor de Ψm encontrado no tratamento T1 esteve equivalente ao teor de umidade de 

água no solo, considerado como ponto de murcha permanente para a maioria das espécies 

mesófitas. 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 2. Potencial mátrico do solo (Ψm), durante o período de 176 dias após a aplicação 
dos tratamentos de estresse hídrico, em plantas de A. funifera cultivadas em diferentes 
ambientes de sombreamento. As curvas foram calculadas pela equação exponencial Ψm = 
104619,150 e(-0,832x) estimada da curva de retenção de água do solo. Pontos são médias de 3 a 
4 repetições. 
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A determinação de Ψw foi realizada aos dias 0, 128, 176 AAT, caracterizando as 

medições de efeito do estresse por seca sobre as relações hídricas de A. funifera, e aos 181 

dias AAT, 24 h após a reidratação do solo (pós-efeito). A irrigação das plantas do tratamento 

controle foi suficiente para manter a boa hidratação foliar, pois os valores do Ψw mantiveram-

se entre -0,3 e -0,4 MPa, em todos os níveis de sombreamento (FIGURA 3). A suspensão da 

irrigação causou uma redução gradual dos valores do Ψw e, aos 128 dias AAT de seca, o Ψw 

medido foi significativamente menor (P < 0,05) do que nas plantas controle em todos os 

níveis de sombreamento.  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 3. Potencial hídrico de antemanhã (Ψw) em plantas de A. funifera submetidas a 
diferentes níveis de sombreamento e regimes hídricos em condições de casa de vegetação, 
após 176 dias de deficiência hídrica e 24 h após a reidratação. Cada barra representa os 
valores médios de 3 a 4 repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas 
na barra não diferem significativamente entre si nos tratamentos de sombreamento (T1, T25, 
T50 e T75) e as minúsculas nos tratamentos de seca, pelo teste Tukey (P < 0,05). 
 
 

Aos 176 dias AAT (pico do estresse), os valores de Ψw das plantas estressadas 

reduziram 77; 74; 48; e 73%, quando comparadas ao controle, alcançando valores de -1,65, -

1,15, -0,73 e -1,32 MPa, para os tratamentos T1, T25, T50 e T75, respectivamente (FIGURA 

3). Durante este período, puderam-se observar diferenças significativas (P < 0,05) entre 

tratamentos de radiação luminosa e de status hídrico do solo. A recuperação de Ψw se deu 24 h 

após a primeira reidratação do solo. 
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Quanto aos parâmetros obtidos das curvas pressão volume (P-V), o potencial osmótico 

no ponto de turgescência nula (Ψs0) seguiu a mesma tendência apresentada pelo potencial 

osmótico em turgescência plena (Ψs100), tendendo a apresentar menores valores no tratamento 

controle em T1 e T75, quando comparados ao tratamento de seca, sem haver interação 

significativa entre si (FIGURA 4 e 5).  
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

FIGURA 4. Parâmetros derivadas das curvas pressão volume. Potencial osmótico em 
turgescência plena (Ψs100), potencial osmótico em turgescência nula (Ψs0), teor relativo de 
água no ponto de turgescência zero (TRA0) e módulo de elasticidade (ε), em plantas de A. 
funifera submetidas a diferentes níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de 
vegetação. Cada barra representa os valores médios 3 repetições (± EP). Médias seguidas por 
* nas barras diferem significativamente entre si, pelo teste F (P < 0,05). 
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FIGURA 5. Curvas pressão volume, em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis 
de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. Cada ponto representa os 
valores médios de 3 repetições. 
 

O teor relativo de água no ponto de turgescência zero (TRA0), também variou entre os 

tratamentos de seca e controle e, embora não tenham sido encontradas diferenças 

significativas, os tecidos foliares de A. funifera suportaram reduções de TRA0 em valores de 

93 e 92% em T1 e T75, para que a turgescência das células fosse anulada, nos tratamentos de 

seca, e valores de 96% em T1 e T75 para os tratamentos controle. Os valores do módulo de 

elasticidade (ε) aumentaram proporcionalmente ao aumento da RFA de T75 para T1, sendo 

que as células dos tecidos das folhas das plantas cultivadas sob o tratamento T1 parecem 

apresentar paredes com maior elasticidade. Em T1, o módulo elástico foi maior que em T75, 

embora diferenças significativas (P <0,05) tenham sido observadas apenas para as plantas 

irrigadas (FIGURA 4 e 5). A fração de água simplástica em turgescência nula (Rs0), plena 

(Rs100) e a fração de água apoplástica (Ra100) não variaram de forma significativa por efeito da 

aplicação do ciclo de estresse em T1 e T75. Não foi observada a ocorrência de ajustamento 

osmótico em nenhum dos tratamentos de sombra. 

Em todos os níveis de sombreamento as plantas controle apresentaram valores médios 

de A de 4 µmol CO2 m-2 s-1. As oscilações observadas nas medições de A, gs e E, 

acompanharam as variações da RFA e DPV durante o período experimental. Pequenas 

reduções de A, gs e E foram observadas a partir de 64 dias AAT e se acentuaram com o 

tempo, sobretudo em T1 (FIGURAS 6, 7 e 8).  
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FIGURA 6. Fotossíntese líquida (A) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis 
de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. A seta indica o momento da 
reidratação do solo (pós-efeito). Cada ponto representa os valores médios de 5 a 13 repetições 
(± EP). 
 

 
 

 
 

 

 

 
 

 
 

 
 

 
 

FIGURA 7. Condutância estomática ao vapor de água (gs) em plantas de A. funifera 
submetidas a diferentes níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. 
A seta indica o momento da reidratação do solo. Cada ponto representa os valores médios de 
5 a 13 repetições (± EP). 
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FIGURA 8. Transpiração foliar (E) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis 
de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. A seta indica o momento da 
reidratação do solo (pós-efeito). Cada ponto representa os valores médios de 5 a 13 repetições 
(± EP). 
 

A partir dos 128 dias AAT, os valores de A, nas plantas submetidas à seca, reduziram-

se a 36, 5, 34 e 23 % em relação às plantas controle, quando o Ψw atingiu valores de -0,82; -

0,68; -0,67 e -0,6 MPa para os tratamentos T1, T25, T50 e T75, respectivamente. Neste 

mesmo período, houve redução nos valores de gs na ordem de 26, 7, 25 e 30 %; e de E na 

ordem de 32, 19, 19 e 30 % para T1, T25, T50 e T75, respectivamente (FIGURAS 6, 7 e 8; 

TABELA 1). Estes valores permaneceram estáveis até aproximadamente 152 dias AAT.  

Aos 160 dias AAT houve uma queda acentuada da A, principalmente para T1, com um 

decréscimo de 74 % em relação às plantas controle. Os valores de gs e E  não acompanharam 

a tendência de diminuição acentuada de A, cujas reduções foram em média de 54 e 55 %, 

respectivamente (FIGURAS 6, 7 e 8; TABELA 1). Nos demais ambientes de sombreamento, 

houve redução de A na ordem de 30, 60 e 36 %, de gs na ordem 34, 68 e 38 % e de E na 

ordem de 38, 65 e 39 % para T25, T50 e T75, respectivamente, em relação ao controle. A 

partir de 160 dias AAT ocorreu um decréscimo gradativo de A para o tratamento T1, 

atingindo uma redução, em relação ao controle, de 87% aos 176 dias AAT. Este dia foi 

caracterizado como o pico de estresse, e o tratamento T1 teve como valor médio de A de 0,41 

µmol CO2 m-2 s-1, de Ψw em torno de -1,65 MPa e de potencial mátrico do solo de -1,49 MPa, 
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indicando que tanto as reduções da fotossíntese como as de Ψw estavam relacionadas à 

desidratação do solo. 

No pico de estresse hídrico, houve diminuições similares e significativas de gs (72 %) 

e E (71 %) (FIGURAS 6, 7 e 8; TABELA 1), quando comparadas às plantas controle. O 

decréscimo de gs e E no tratamento T1 foi acompanhado pela queda de Ψw, sendo que a maior 

diminuição ocorreu nos valores de A. Nos demais tratamentos de sombreamento, T25, T50 e 

T75, aos 176 dias AAT, a diminuição de A atingiu valores de 1,64; 1,33 e 1,13 µmol CO2 m-2 

s-1, com Ψw de -1,15; -0,73 e -1,32 MPa e potencial mátrico do solo de -1,09; -0,64 e -0,64 

MPa, respectivamente. A mesma resposta foi observada em relação a gs e  E que decresceram 

paralelamente com os valores de A durante o estresse, ao passo que os valores de T25 e T50 

apresentaram respostas semelhantes, com diminuições de 60 e 66 % em A, 51 e 65 % em gs e 

60 e 58 % em E respectivamente, quando comparadas ao controle. No T75, somente a 

diminuição de A foi um pouco mais pronunciada, assumindo um valor de 59 %, enquanto as 

reduções de gs e E foram de 35 % cada (FIGURAS 6, 7 e 8; TABELA 1).  
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TABELA 1. Fotossíntese líquida (A), condutância estomática ao vapor d’água (gs) e transpiração (E) em plantas de A. funifera submetidas a 
diferentes níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação, durante a imposição do tratamento de seca e após a reidratação do 
solo. Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas colunas não diferem significativamente entre si nos tratamentos de sombreamento (T1, 
T25, T50 e T75) e as minúsculas, nas linhas, nos tratamentos de seca, pelo teste Tukey (P < 0,05). 
 

A gs E Dias T n Seca  n Controle    Seca  Controle    Seca  Controle  
T1 73 5,14±0,16 Aa 80 5,54±0,17 Aa 0,038±0,001 Aa 0,043±0,002 Aa 0,76±0,02 Ab 0,90±0,03 Aa 

T25 65 4,19±0,14 Ba 74 4,36±0,12 Ba 0,029±0,001 BCa 0,032±0,001 BCa 0,55±0,03 Bb 0,66±0,02 BCa 
T50 62 4,79±0,09 ABa 74 3,74±0,12 Cb 0,033±0,001 ABa 0,028±0,001 Ca 0,67±0,02 Aa 0,56±0,03 Ca 0-56 

T75 71 3,27±0,12 Cb 76 4,31±0,16 BCa 0,025±0,001 Cb 0,033±0,001 Ba 0,52±0,02 Bb 0,68±0,02 Ba 
T1 62 4,32±0,10 Bb 68 5,97±0,16 Aa 0,029±0,001 ABb 0,047±0,002 Aa 0,56±0,02 ABb 0,94±0,04 Aa 

T25 78 4,98±0,14 Aa 71 5,50±0,18 ABa 0,035±0,001 Ab 0,045±0,001 Aa 0,62±0,02 Ab 0,90±0,03 Aa 
T50 66 3,94±0,17 Bb 68 5,13±0,19 Ba 0,033±0,001 Ab 0,044±0,002 Aa 0,65±0,03 Ab 0,83±0,04 Aa 64-120 

T75 68 2,79±0,07 Cb 68 4,02±0,11 Ca 0,023±0,001 Bb 0,032±0,001 Ba 0,45±0,02 Bb 0,64±0,03 Ba 
T1 34 2,45±0,19 Ab 37 3,83±0,18 Aa 0,022±0,002 Ab 0,030±0,002 Aa 0,49±0,04 Ab 0,73±0,04 Aa 

T25 35 3,02±0,17 Aa 37 3,19±0,23 Aa 0,024±0,002 Aa 0,026±0,002 Aa 0,50±0,03 Aa 0,62±0,04 Aa 
T50 33 2,44±0,15 Ab 29 3,71±0,27 Aa 0,023±0,001 Ab 0,031±0,003 Aa 0,57±0,03 Aa 0,70±0,06 Aa 128-152 

T75 35 2,42±0,11 Aa 43 3,15±0,14 Aa 0,019±0,001 Ab 0,027±0,001 Aa 0,45±0,02 Ab 0,64±0,03 Aa 
T1 21 0,96±0,10 Bb 20 3,73±0,11 Ba 0,011±0,001 Ab 0,023±0,001 Ba 0,25±0,02 Ab 0,55±0,02 Ba 

T25 16 1,95±0,23 Aa 18 2,79±0,16 Ca 0,015±0,002 Aa 0,023±0,001 Ba 0,33±0,04 Ab 0,54±0,03 Ba 
T50 17 1,94±0,13 Ab 20 4,79±0,42 Aa 0,013±0,001 Ab 0,041±0,004 Aa 0,31±0,02 Ab 0,89±0,07 Aa 160-168 

T75 14 2,03±0,18 Ab 17 3,17±0,16 BCa 0,018±0,002 Ab 0,029±0,001 Ba 0,42±0,04 Ab 0,69±0,04 Ba 
T1 6 0,41±0,15 Bb 5 3,14±0,23 ABa 0,005±0,001 Bb 0,016±0,001 Ba 0,12±0,02 Bb 0,41±0,02 Ba 

T25 10 1,64±0,18 Ab 6 4,07±0,15 Aa 0,012±0,001 Ab 0,025±0,002 Aa 0,26±0,02 Ab 0,65±0,05 Aa 
T50 7 1,33±0,19 ABb 6 3,96±0,28 Aa 0,010±0,001 Aba 0,028±0,002 Aa 0,26±0,04 Ab 0,63±0,03 Aa 176 

T75 6 1,13±0,33 ABb 5 2,74±0,20 Ba 0,011±0,001 ABb 0,017±0,001 Ba 0,28±0,02 Ab 0,43±0,03 Ba 
T1 6 2,66±0,25 Ab 7 4,40±0,24 Aa 0,023±0,002 ABb 0,032±0,002 Aa 0,56±0,05 ABb 0,76±0,04 Aa 

T25 9 2,66±0,14 Aa 6 2,64±0,06 Ba 0,019±0,001 Ba 0,019±0,000 Ba 0,42±0,02 Ba 0,44±0,01 Ba 
T50 6 2,90±0,24 Ab 6 4,65±0,26 Aa 0,028±0,001 Ab 0,038±0,001 Aa 0,68±0,02 Aa 0,84±0,04 Aa 

181 
 

T75 6 2,96±0,37 Ab 6 4,98±0,32 Aa 0,020±0,002 Bb 0,033±0,003 Aa 0,47±0,05 Bb 0,78±0,07 Aa 
T1 6 4,47±0,49 ABa 6 3,88±0,18 Aa 0,030±0,004 Aa 0,024±0,002 Aa 0,66±0,08 Aa 0,59±0,03 Aa 

T25 10 3,92±0,15 ABa 8 3,38±0,19 Aa 0,029±0,001 Aa 0,024±0,002 Aa 0,69±0,03 Aa 0,55±0,04 Aa 
T50 5 5,30±1,12 Aa 7 4,71±0,17 Aa 0,038±0,006 Aa 0,031±0,001 Aa 0,96±0,13 Aa 0,73±0,04 Aa 182 

T75 6 2,80±0,15 Ba 6 3,88±0,35 Aa 0,034±0,004 Aa 0,023±0,003 Aa 0,75±0,07 Aa 0,54±0,07 Aa 
T1 8 3,21±0,17 Aa 7 3,75±0,22 Aa 0,025±0,003 Aa 0,028±0,001 Aa 0,61±0,06 Aa 0,71±0,01 Aa 

T25 6 3,33±0,35 Aa 9 2,75±0,24 Aa 0,024±0,002 Aa 0,021±0,001 Aa 0,58±0,04 Aa 0,55±0,02 Aa 
T50 8 4,21±0,55 Aa 6 3,78±0,05 Aa 0,029±0,004 Aa 0,024±0,000 Aa 0,72±0,10 Aa 0,59±0,02 Aa 

183 
 

T75 8 3,53±0,14 Aa 5 4,19±0,44 Aa 0,027±0,001 Aa 0,027±0,003 Aa 0,61±0,02 Aa 0,63±0,06 Aa 
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As limitações mesofílicas (Lm) e estomáticas (Ls) de A, calculadas a partir da injeção 

de CO2 durante as medições das trocas gasosas, mostraram que os fatores estomáticos foram 

mais importantes do que os fatores não estomáticos nas plantas sob deficiência hídrica, 

durante o pico de estresse (FIGURA 9). Plantas submetidas à seca tiveram um incremento de 

Ls na ordem de 34, 24, 56 e 12 %, quando comparadas às plantas controle, sendo 

significativamente (P < 0,05) maior para T1, T25 e T50. Entre os tratamentos de sombra, os 

maiores valores de Ls e Lm foram observados nas plantas dos ambientes menos sombreados, 

ou seja, as que sofreram maior deficiência hídrica. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
FIGURA 9. Limitações estomáticas sob deficiência hídrica (Ls seca) e controle (Ls controle) 
e limitação mesofílica (Lm) da atividade fotossintética em plantas de A. funifera submetidas a 
diferentes níveis de sombreamento e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. As 
barras representam valores médios de três repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas 
letras maiúsculas nas barras não diferem significativamente entre si nos tratamentos de 
sombreamento (T1, T25, T50 e T75) e as minúsculas nos tratamentos de seca, pelo teste 
Tukey (P < 0,05). 
 
 

De um modo geral, as eficiências instantâneas (A/E) e intrínsecas (A/gs) de uso da 

água acompanharam a diminuição gradativa de gs e tiveram seus valores reduzidos sob 

deficiência hídrica no solo (FIGURA 10; TABELA 2). No tratamento T1, aos 176 AAT, os 

valores de A/E e de A/gs sofreram uma redução na ordem de 60 % cada, em relação ao 

controle. Nos tratamentos T25, T50 e T75 esse declínio ocorreu de forma menos acentuada, 

com reduções de 18, 4 e 39% para A/gs e na ordem de 1, 20 e 39 % para A/E. Nas plantas do 

tratamento controle, os valores de A/E variaram de 4,8 a 7,6 µmol CO2 mmol H2O-1 e os 

valores de A/gs variaram na ordem de 113 a 194 µmol CO2 mol H2O-1 em todos os 
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tratamentos de sombra, apesar de que estas relações não foram constantes durante o 

experimento, ou seja, as diferenças entre os tratamentos não foram mantidas com o decorrer 

dos dias (FIGURA 10; TABELA 2).  

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
FIGURA 10. Eficiências intrínsecas (A/E) e instantâneas (A/gs) de uso da água em plantas de 
A. funifera submetidas a diferentes níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de 
vegetação. A seta indica o momento da reidratação do solo (pós-efeito). Cada ponto 
representa os valores médios de cinco a treze repetições (± EP). 
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TABELA 2. Concentração interna de CO2 (Ci) no mesofilo foliar, eficiências intrínseca (A/E) e instantânea (A/gs) de uso da água em plantas de 
A. funifera submetidas a diferentes níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação, durante a imposição do tratamento de 
seca e após a reidratação do solo. Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas colunas não diferem significativamente entre si nos 
tratamentos de sombreamento (T1, T25, T50 e T75) e as minúsculas, nas linhas, nos tratamentos de seca, pelo teste Tukey (P < 0,05). 
 

Ci A/gs A/E Dias T n Seca  n Controle     Seca  Controle    Seca  Controle  
T1 73 177,99±5,45 Aa 80 168,74±4,94 Aa 137,42±3,07 Ba 134,30±3,06 Aa 6,82±0,15 Ba 6,43±0,15 Ba 

T25 65 158,82±7,95 ABa 74 162,22±5,32 Aa 153,82±4,56 Aa 140,92±3,30 Aa 8,31±0,30 Aa 6,76±0,13 ABb 
T50 62 150,15±4,75 Ba 74 172,00±6,26 Aa 149,28±3,17 ABa 146,32±4,91 Aa 7,38±0,20 ABa 7,44±0,31 Aa 0-56 

T75 71 172,07±6,87 ABa 76 175,58±5,36 Aa 135,45±4,27 Ba 133,90±2,99 Aa 6,62±0,24 Ba 6,45±0,14 Ba 
T1 62 169,99±6,41 Ba 68 172,42±5,76 Ba 151,86±3,85 Aa 133,57±3,75 Ab 8,05±0,22 Aa 6,71±0,19 Ab 

T25 78 174,27±5,73 Ba 71 189,72±4,96 ABa 150,91±3,81 Aa 124,68±3,03 Ab 8,72±0,29 Aa 6,20±0,16 Ab 
T50 66 205,32±5,30 Aa 68 208,57±7,22 Aa 121,06±3,24 Ba 124,34±4,76 Aa 6,18±0,16 Ba 6,68±0,29 Aa 64-120 

T75 68 195,29±7,27 ABa 68 186,98±6,14 ABa 127,48±4,48 Ba 131,41±3,86 Aa 6,53±0,23 Ba 6,62±0,18 Aa 
T1 34 214,41±6,26 Aa 37 167,37±6,37 Bb 113,73±4,25 ABa 133,61±3,95 Aa 5,10±0,21 Ba 5,40±0,18 Aa 

T25 35 187,73±9,78 ABa 37 177,25±7,98 ABa 134,01±5,74 Aa 127,47±5,16 Aa 6,43±0,32 Aa 5,28±0,26 Ab 
T50 33 210,18±8,28 ABa 29 189,34±10,51 ABa 108,71±5,42 Ba 127,12±5,87 Aa 4,59±0,26 Ba 5,65±0,30 Aa 128-152 

T75 35 179,43±8,80 Ba 43 203,79±5,80 Aa 130,32±5,06 Aa 115,80±2,88 Aa 5,59±0,22 ABa 4,94±0,11 Aa 
T1 21 233,43±9,73 Aa 20 123,77±6,70 Bb 91,36±6,21 Cb 160,73±4,39 Aa 3,95±0,26 Cb 6,89±0,20 Aa 

T25 16 170,85±12,00 BCa 18 180,06±6,47 Aa 132,80±7,63 ABa 124,30±4,14 Ba 5,92±0,38 ABa 5,28±0,18 Ba 
T50 17 141,78±12,62 Cb 20 189,65±6,15 Aa 150,17±8,25 Aa 120,14±3,77 Bb 6,45±0,34 Aa 5,41±0,14 Ba 160-168 

T75 14 193,10±17,15 ABa 17 198,82±12,63 Aa 118,37±11,11 BCa 113,64±7,92 Ba 5,03±0,44 BCb 4,81±0,33 Ba 
T1 6 260,67±38,04 Aa 5 76,92±9,79 Ab 78,36±24,35 Bb 194,42±6,21 Aa 3,04±0,98 Bb 7,64±0,34 Aa 

T25 10 166,70±11,23 Ba 6 117,75±10,75 Aa 138,12±7,25 Aa 167,98±6,97 Aa 6,23±0,50 Aa 6,32±0,26 Aa 
T50 7 164,71±9,16 Ba 6 156,67±6,35 Aa 138,39±5,71 Aa 144,10±3,90 Aa 5,01±0,20 ABa 6,30±0,18 Aa 176 

T75 6 231,17±41,59 ABa 5 132,40±8,48 Aa 97,34±26,52 ABa 159,41±5,54 Aa 3,83±1,02 Ba 6,32±0,27 Aa 
T1 6 198,00±17,85 ABa 7 157,29±6,49 Aa 117,27±11,18 ABa 140,20±4,13 Aa 4,86±0,41 BCa 5,82±0,16 Aa 

T25 9 159,00±8,83 Ba 6 155,83±6,78 Aa 141,62±5,56 Aa 142,16±4,37 Aa 6,43±0,30 Aa 5,98±0,18 Aa 
T50 6 218,67±16,70 Aa 6 185,17±6,36 Aa 104,22±10,50 Ba 122,28±4,01 Aa 4,33±0,46 Ca 5,56±0,08 Aa 

181 
 

T75 6 154,67±10,93 Ba 6 140,42±15,02 Aa 144,98±7,34 Aa 152,61±9,15 Aa 6,29±0,35 ABa 6,51±0,35 Aa 
T1 6 135,82±18,69 Ba 6 123,82±11,00 Aa 157,35±11,64 Aa 160,38±6,78 Aa 6,88±0,44 Aa 6,64±0,21 Aa 

T25 10 167,10±8,63 Ba 8 151,13±4,37 Aa 134,88±5,50 Aa 144,04±2,95 Aa 5,78±0,30 Aa 6,15±0,13 Aa 
T50 5 166,60±17,65 Ba 7 137,17±10,20 Aa 133,24±10,71 Aa 153,10±6,97 Aa 5,26±0,53 ABa 6,55±0,38 Aa 182 

T75 6 241,50±18,32 Aa 6 112,77±19,20 Ab 88,72±11,79 Bb 170,23±12,03 Aa 3,96±0,48 Bb 7,38±0,49 Aa 
T1 8 166,78±18,40 Aa 7 162,29±11,22 Aa 136,43±11,48 Aa 135,56±6,98 ABa 5,53±0,38 Aa 5,25±0,29 Ba 

T25 6 162,33±11,15 Aa 9 173,89±10,44 Aa 136,21±6,59 Aa 127,69±6,45 Ba 5,62±0,21 Aa 4,95±0,24 Ba 
T50 8 148,63±5,43 Aa 6 128,33±5,98 Aa 144,83±3,42 Aa 158,32±3,90 Aa 5,85±0,15 Aa 6,50±0,30 Aa 

183 
 

T75 8 168,75±5,68 Aa 5 133,40±6,17 Aa 133,05±3,59 Aa 157,19±2,62 ABa 5,76±0,15 Aa 6,65±0,06 Aa 
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O valor de Ψw antemanhã recuperou totalmente em 24 h, após a primeira reidratação 

do solo (FIGURA 3), quando as plantas submetidas ao tratamento de seca apresentaram 

valores semelhantes ao controle, com aumentos médios de -1,65; -1,15; -0,73 e -1,32 MPa 

para -0,38; -0,34; -0,30 e -0,36 MPa, nos tratamentos T1, T25, T50 e T75, respectivamente. 

A recuperação de A iniciou-se 24 h após a primeira reidratação do solo, atingindo 60, 

100, 62 e 59 %, sendo significativamente menores (P < 0,05) em relação ao tratamento 

controle, para T1, T25, T50 e T75 respectivamente, exceto em T25 onde a recuperação foi 

completa (FIGURA 11; TABELA 1). Após 48 h da reidratação do solo, os valores de A das 

plantas do tratamento de seca já estavam completamente recuperadas em T1 e T50 (≥ 100 %). 

Para as plantas de T75 a recuperação de A foi parcial no segundo dia (72%), atingindo no 

terceiro dia 84% de da A das plantas controle, sem diferenças significativas. 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
FIGURA 11. Fotossíntese líquida (A) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis 
de luz, em condições de casa de vegetação, durante o período de recuperação do estresse 
hídrico (pós-efeito). A seta indica o momento da reidratação do solo. Cada ponto representa 
os valores médios de 5 a 10 repetições (± EP). 

 

Após 24 h da primeira reidratação do solo, a gs e E apresentaram recuperação 

semelhante em todos os tratamentos de sombra. A recuperação foi na ordem de 74, 100, 74 e 

61% para gs e de 73, 94, 81 e 60% para E, quando comparadas ao controle em T1, T25, T50 e 

T75 respectivamente (FIGURA 12 e 13; TABELA 1). No segundo dia após a reidratação, 

T1

0

2

4

6

8

175 177 179 181 183

Seca Controle  T25

0

2

4

6

8

175 177 179 181 183

 T50

0

2

4

6

8

175 177 179 181 183

 T75

0

2

4

6

8

175 177 179 181 183

A
 (µ

m
ol

 C
O 2

 m
-2

 s
-1

)

Tempo (Dias após reidratação)



 65 

essas variáveis já haviam se recuperado totalmente (≥ 100 %), em todos os tratamentos de 

sombra, mantendo-se constantes no terceiro dia de recuperação ao estresse hídrico do solo. 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
FIGURA 12. Condutância estomática ao vapor de água (gs) em plantas de A. funifera 
submetidas a diferentes níveis de luz, em condições de casa de vegetação, durante o período 
de recuperação do estresse hídrico (pós-efeito). A seta indica o momento da reidratação do 
solo. Cada ponto representa os valores médios de 5 a 10 repetições (± EP). 
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FIGURA 13. Transpiração foliar (E) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis 
de luz, em condições de casa de vegetação, durante o período de recuperação do estresse 
hídrico (pós-efeito). A seta indica o momento da reidratação do solo. Cada ponto representa 
os valores médios de 5 a 10 repetições (± EP). 

 

 

A recuperação total de A/gs e de A/E (TABELA 2) também ocorreu no segundo dia 

após a primeira  reidratação do solo nos tratamentos T1, T25 e T50. Para o tratamento T75, no 

segundo dia, houve uma recuperação de 52% para A/gs e de 54% para A/E, sendo 

significativamente (P < 0,05) menor que o controle, aumentando no terceiro dia para 85% 

(A/gs) e 87% (A/E).  

A condutância hidráulica (KL) das plantas cultivadas no tratamento controle 

apresentou uma resposta similar em todos os ambientes de sombreamento, não diferindo 

estatisticamente entre si. Nas plantas submetidas ao tratamento de seca, houve uma tendência 

dos maiores valores de KL ocorrerem nos ambientes de menor disponibilidade de RFA, onde o 

tratamento T1 foi significativamente menor (P < 0,05) que T25, T50 e T75 (FIGURA 14). 

Quando se comparou o tratamento de seca ao controle, T25, T50 e T75 não diferiram entre si. 

Já T1 foi significativamente menor que o controle, com redução dos valores médios de KL na 

ordem de 49 %. 
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FIGURA 14. Condutância hidráulica (KL) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes 
níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. Cada barra representa os 
valores 3 repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas barras não 
diferem significativamente entre si nos tratamentos de sombreamento (T1, T25, T50 e T75) e 
as minúsculas nos tratamentos de seca, pelo teste Tukey (P < 0,05). 

 

 

A estimativa do teor de clorofila avaliada por meio dos valores do índice SPAD, foram 

realizadas aos 80 e 184 dias AAT, com valores variando entre 40 a 60. Aos 80 dias AAT não 

foram observadas diferenças significativas entre os quatro tratamentos de sombra, porém, 

houve interação entre seca e sombra para T75.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 
 
FIGURA 15. Índice SPAD, realizado aos 80 e 184 dias após aplicação do tratamento de seca, 
em plantas de A. funifera submetidas a diferentes níveis de luz e regimes hídricos em 
condições de casa de vegetação. Cada barra representa os valores 12 a 40 repetições (± EP). 
Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas barras não diferem significativamente 
entre si nos tratamentos de sombreamento (T1, T25, T50 e T75) e as minúsculas nos 
tratamentos de seca, pelo teste Tukey (P < 0,05). 
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Aos 184 dias AAT, final do período experimental, houve uma redução no teor de 

clorofila nas plantas controle, na ordem de 15, 13, 6 e 14% para T1, T25, T50 e T75 

respectivamente, quando comparados aos valores aos 80 dias AAT (FIGURA 15). Foi 

observada uma redução no teor de clorofilas nas plantas controle, nos ambientes de maior 

incidência de RFA. 

Com o aumento de RFA do tratamento T75 para o T1, as plantas de A. funifera 

apresentaram alterações morfológicas e fisiológicas. Dentre as variáveis de avaliação do 

crescimento das plantas, houve interação significativa (P < 0,05) entre os tratamentos de seca 

e controle em T1 e T25 para as variáveis MSPa e  razão MSR/MSPa, em  T1 para MSR e em  

T25 para MST  (FIGURA 16).  

O aumento da irradiância resultou em menor produção de biomassa nos tratamentos 

controle e seca, de modo que a MST foi maior em T1 (103,8 e 103,4 g), seguida de T25 (102,9 

e 67,3 g), diferindo significativamente dos demais tratamentos. Os menores valores médios 

foram observados em T50 (52,7 e 49 g), seguido de T75 (44,7 e 42,8 g), tratamentos seca e 

controle respectivamente, representando apenas 51 e 47 % em T50 e 43 e 41 % em T75 da 

biomassa acumulada no tratamento T1 (FIGURA 16).  

Os maiores valores médios de MSR (50 e 41,7g) foram observados em T1, e os 

menores valores em T75 (15,0 e 18,5g) nos tratamentos de seca e controle, respectivamente. 

Para as plantas do tratamento de seca, o acúmulo de MSPa foi maior em T1 (53,41g), seguido 

de T25 (37,54g), diferindo significativamente de T50 e T75, que apresentaram um acúmulo 

de 55% (T50) e 52 e 42% (T75) nos tratamentos seca e controle, respectivamente, quando 

comparados aos valores encontrados em T1 (FIGURA 16). 
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FIGURA 16. Biomassas da parte aérea (MSPa), raiz (MSR), e total (MST); razão entre 
biomassa de raiz : parte aérea (MSR/MSPa) em plantas de A. funifera submetidas a diferentes 
níveis de luz e regimes hídricos em condições de casa de vegetação. Cada barra representa os 
valores médios de 3 repetições (± EP). Médias seguidas pelas mesmas letras maiúsculas nas 
barras não diferem significativamente entre si nos tratamentos de sombreamento (T1, T25, 
T50 e T75) e as minúsculas nos tratamentos de seca, pelo teste Tukey (P < 0,05). 

 

 

No tratamento de seca a alocação de biomassa para as raízes foi mais evidente nas 

plantas cultivadas nos tratamentos de maior RFA. Os maiores valores de MSR/MSPa foram 

encontrados em T1 e T25 (0,94 e 0,79), respectivamente, sendo que T1 foi estatisticamente 

igual a T25 e significativamente (P < 0,05) maior que T50 e T75. Também houve interação 

entre os tratamentos de seca e controle, para a razão MSR/MSPa, sendo que no tratamento de 

seca, T1 e T25 foi significativamente (P < 0,05) maior do que nas plantas controle nos 

mesmos tratamentos de radiação luminosa.  
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4 DISCUSSÃO 

 
 
Sob condições naturais, o desenvolvimento de um estresse hídrico no solo geralmente 

se dá de maneira gradual, enquanto que em experimentos em vasos a imposição do estresse 

geralmente é muito rápida em razão do espaço radicular restrito. Este fato é muito importante 

nos estudos de estresse hídrico e recuperação, pois a velocidade de imposição do estresse 

hídrico e a duração do mesmo podem implicar em diferentes respostas em variedades da 

mesma espécie (KIM et al., 2003). No presente caso, a utilização de caixas de PVC grandes 

(250 dm3 substrato) permitiu uma lenta modificação das respostas de Ψw no tempo e, 

consequentemente, pode-se supor que o tratamento foi suficiente para provocar a ocorrência 

de ajustes fisiológicos nas plantas. O substrato utilizado no experimento revelou-se adequado 

às experiências de imposição de estresse lento, permitindo a obtenção de um estresse 

considerado moderado a intenso, no período de aproximadamente de seis meses. Após a 

reidratação, o solo retornou aos seus valores de capacidade máxima de retenção de água, 

permitindo o acompanhamento da recuperação da A. funifera, por meio de seu 

comportamento fotossintético.  

As plantas normalmente apresentam um decréscimo paralelo de A e gs à medida que o 

déficit hídrico se torna mais severo (NI e PALLARDY 1992). A manutenção da abertura 

estomática, em condições de deficiência hídrica, deve-se a capacidade de algumas plantas de 

extraírem água do solo rápido o suficiente para compensar perdas na assimilação de carbono. 

Este tipo de adaptação pode ser alcançado em plantas com sistemas radiculares profundos 

(TURNER, 1986; CHAVES, 1991). Diminuições simultâneas das trocas gasosas em Cocos 

nucifera, em condições de deficiência hídrica, também foram relatadas por Repellin et al. 

(1994) a semelhança de A. funifera. Para a Bactris gasipaes o Ψw limitou A ao atingir valores 

de -1,9 MPa (OLIVEIRA et al., 2002) por dez dias de imposição de estresse hídrico; para 

Mauritia vinifera essa limitação ocorreu quando Ψw atingiu -2,1 MPa em um período de 41 

dias (CALBO e MORAES, 1997); em Euterpe oleracea o Ψw foi de -2,5 MPa (CALBO e 

MORAES, 2000) num período de 61 dias e para Cocos nucifera o Ψw foi de -1,2 MPa, quando 

os valores de A se aproximaram de zero (GOMES, 2006; GOMES et al., 2008), em 44 dias de 

imposição de estresse.  

Entre os parâmetros derivados da curva pressão volume (P-V), os maiores valores de 

Ψs100 e Ψs0 obtidos quando as plantas foram submetidas ao déficit hídrico, após o lento 

estabelecimento do estresse, possibilitou a ocorrência de potencial osmótico maior que o 
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tratamento controle, sugerindo que A. funifera possui pouca tolerância à deficiência hídrica, 

pois seus tecidos suportaram a condição de estresse por menos tempo antes de as células 

atingirem o estado de plasmólise. A elasticidade menos elevada da parede celular nas plantas 

controle cultivadas em T1, quando comparada a T75, permitiu a manutenção da turgescência 

foliar até TRA atingir valores mais reduzidos, podendo, dessa forma promover a manutenção 

de Ψw compatíveis com o metabolismo fotossintético do carbono, por mais tempo. Paredes 

celulares relativamente elásticas são caracterizadas por decréscimos menores na pressão de 

turgescência por declínio no volume de água foliar. Assim, à medida que o valor de Ψw 

diminui, a manutenção da pressão de turgescência pode ser facilitada pelo aumento na 

elasticidade dos tecidos. Estes resultados diferem da maioria dos estudos de relações hídricas 

em palmeiras, onde vários autores relatam a ocorrência de ajustamento osmótico para 

Mauritia vinifera (CALBO e MORAES. 1997), Euterpe oleracea (CALBO e MORAES, 

2000) e Cocos nucifera (GOMES, 2006, GOMES et al., 2008), sendo consideradas capazes 

de tolerar um estresse hídrico moderado.  

Sob seca intensa, o estreitamento do poro estomático com a finalidade de amenizar a 

perda de água através da transpiração, pode limitar, também, a difusão de CO2 para a câmara 

subestomática, condicionando menores valores de A e aumento da temperatura foliar 

(SMITH, 1989; RICKLEFS, 1996; PRADO et al., 2001), que acompanha as variações de T 

ao longo do dia. Quando ocorre um período de déficit hídrico no solo, as plantas acionam os 

seus sistemas de defesa e, entre eles, os estômatos mais que rapidamente se fecham à medida 

que a temperatura ambiente e o DPV se elevam (KLAR, 1984). Nessas circunstâncias, 

diminuições em A e em E podem indicar um mecanismo estomático com maior ou menor 

eficiência de uso da água, implicando na economia de água pela planta.  

De uma maneira geral, a queda nos valores de A em A. funifera foi mais acentuada do 

que a de gs e E, consequentemente a eficiência de uso da água em todos os  tratamentos de 

radiação luminosa sofreram um decréscimo em relação as plantas controle, com um padrão 

semelhante de comportamento. As plantas cultivadas sob T1 desenvolveram uma estratégia de 

economia de água somente durante o período crítico de estresse, apresentando menor valor de 

gs e a manutenção de E e de absorção de CO2. Reduções de gs e Ψw, com reflexos negativos 

sobre A e E, como efeitos imediatos da deficiência hídrica, seja por diminuição da água do 

solo ou por uma elevada demanda evaporativa, tem sido relatados em vários trabalhos 

(REPPELLIN et al., 1994; 1997; PASSOS et al., 1999; PRADO et al., 2001; GOMES et al., 

2002). A limitação da absorção de CO2, causada o pela deficiência hídrica, pode aumentar a 
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formação de espécies reativas de oxigênio e, conseqüentemente, aumentar seu potencial de 

danos ao aparato fotossintético (LAWLOR, 1995, GALMÉS et al., 2007). 

A forma como A relaciona-se com gs tem importância ecológica, pois, se A e gs 

variam proporcionalmente, é possível que a concentração interna de CO2 (Ci) e as eficiências 

intrínsecas (A/E) e instantâneas (A/gs) do uso de água se mantenham constantes, no sentido 

de otimização das trocas gasosas (SCHULZE e HALL, 1982). No presente caso, verificou-se, 

em todos os tratamentos de sombreamento (T1, T25, T50 e T75), aumento de Ci em baixos 

valores de gs, durante o pico de estresse (176 dias AAT). Machado et al. (1999) sugerem que 

o aumento de Ci, sob baixos valores de Ψw, pode estar relacionado à queda na atividade de 

enzimas envolvidas no processo de fixação de CO2. Alguns estudos revelam que, com o 

aumento do estresse hídrico, fatores não estomáticos como redução da atividade e 

concentração da enzima Ribulose 1-5 bifosfato carboxilase oxigenase (Rubisco), fotoinibição, 

taxa de transferência de elétrons e redução da eficiência fotoquímica de FS 2, podem 

prejudicar a fotossíntese (FLEXAS e MENDRANO, 2002; LAWLOR, 2002; LAWLOR e 

CORNIC, 2002; GRASSI e MAGNANI, 2005). Em Cocos nucifera também se verificou 

aumento de Ci em baixos valores de gs (REPELLIN et al., 1997).  Este efeito do estresse 

hídrico foi elástico em plantas de A. funifera, pois voltaram a apresentar valores de A, 

similares ao controle, 48 h após a reidratação. 

Os resultados encontrados para Ls e Lm em A. funifera estão de acordo com a hipótese 

de Cornic, (2000), que afirma ser a diminuição de A, um processo de restrição difusiva de 

CO2 realizada pelos estômatos, não se trata de restrição mesofílica. Desta forma, diante do 

aumento dos valores de Ci, com o aumento de gs, Ls seria o fator principal da limitação do 

desempenho fotossintético, uma vez que quanto maior a abertura estomática maior a difusão 

de CO2 para a câmara subestomática. Rena e Maestri (2000) observaram em Coffea arabica, 

em condições de campo, que o aumento na Lm desempenha um importante papel na regulação 

da assimilação de CO2 à medida que Ψw decresce. Essa redução possui como causa 

fundamental, a inibição ETR, no comprometimento da regeneração da ribulose-1,5-bisfosfato 

(o aceptor primário do CO2 nas plantas C3) e por um decréscimo na atividade da enzima de 

carboxilação, a Rubisco (DaMATTA et al. 2000b). No presente estudo, apesar de Ls ter se 

apresentado mais importante na limitação das taxas fotossintéticas, também ocorreu a 

presença de Lm, principalmente nos tratamentos que sofreram maior deficiência hídrica. 

Porém, o método utilizado neste estudo para o cálculo de Lm e Ls não permitiu discriminar 

exatamente os componentes bioquímicos ou difusivos da limitação não estomática.  
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Apesar de os valores de A e gs variarem proporcionalmente, as razões A/E e A/gs 

diminuíram com o decréscimo de gs, indicando que o fechamento dos estômatos não 

contribuiu para otimizar a eficiência no uso da água nas plantas sob estresse, como pode ser 

observado em alguns trabalhos, em que as razões A/E e A/gs tendem a ser superiores em 

condições de deficiência hídrica (GOMES et al., 2002). Resultados similares ao encontrados 

para A. funifera foram relatados por Oliveira et al. (2002) em plantas de Bactris gasipaes 

submetidas a um estresse hídrico por dez dias. Contudo, independente do ambiente de cultivo, 

a A. funifera pode ser considerada altamente eficiente em relação ao uso da água, quando 

comparada com outras palmeiras em condições ideais de cultivo, como Cocos nucifera 

(GOMES et al., 2002; GOMES, 2006), Copernicia prunifera (ARRUDA e CALBO, 2004), 

Euterpe oleraceae (CALBO e MORAES, 2000) e Bactris gasipaes (OLIVEIRA et al., 2002).  

Geralmente, em plantas irrigadas, o balanço hídrico e o de carbono são condicionados 

pela disponibilidade de irradiância incidente em cada ambiente, a qual não pode ser 

controlada pela planta. Contudo, sob estresse hídrico intenso, a planta torna-se mais 

independente em relação ao ambiente, assumindo o controle do balanço hídrico e o de 

carbono através dos valores de gs, o qual pode ser condicionado, parcialmente, através da 

abertura do poro estomático. Esse padrão de resposta (maior independência sob estresse 

hídrico) também foi encontrado por Prado et al. (2001), em seis variedades de Cocos nucifera 

em condições de sequeiro. 

 Geralmente, a recuperação mais rápida de A está relacionada à recuperação da abertura 

do poro estomática. Neste caso, a recuperação de A ocorreu paralelamente à de gs e de E. A 

menor recuperação na eficiência de uso da água em T75 deveu-se a rápida recuperação de gs 

e de E, e a lenta recuperação de A, provavelmente causada devido à baixa irradiância 

incidente neste ambiente. Resultados semelhantes foram encontrados para Bactris gasipaes 

(OLIVEIRA et al., 2002), onde ocorreu uma rápida recuperação de A, E e Ψw foliar em até 

três dias após a reposição de água no solo, porém, neste caso, para gs houve somente 50% de 

recuperação. Para a maioria das palmeiras encontradas na literatura, os resultados de 

recuperação das trocas gasosas foliares, após a submissão a um estresse hídrico do solo, foram 

diferentes ao encontrados para A. funifera. Em plantas de Cocos nucifera submetidas à 

deficiência hídrica por 30 dias, não houve recuperação total de A após irrigação (REPELLIN 

et al., 1994; GOMES, 2006). Recuperação lenta e parcial de gs foi observada em Mauritia 

vinifera Mart. por CALBO e MORAES (1997), onde, após cinco dias do restabelecimento da 

irrigação, houve recuperação de apenas 70% de gs; e em  Euterpe oleracea, cuja recuperação 
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de 90% de gs ocorreu 14 dias após restabelecido da irrigação (CALBO e MORAES, 1997; 

CALBO e MORAES, 2000). 

 A redução quase simultânea do potencial hídrico e de gs, pressupõe boa condutividade 

hidráulica do xilema, visto que a reidratação das células das folhas ocorreu rapidamente. Uma 

rápida recuperação de A, após um estresse hídrico, parece ser característica de plantas mais 

resistentes a esse tipo de estresse abiótico (LUDLOW et al. 1980). 

Tais resultados demonstraram que o estresse hídrico no solo não afetou, de forma 

irreversível, as trocas gasosas foliares em plantas de A. funifera, uma vez que após 48 h da 

reidratação, as plantas exibiram recuperação total do aparato fotossintético. Assim, podemos 

dizer que A. funifera apresentou boa tolerância à deficiência hídrica no solo e boa capacidade 

de recuperação do desempenho fisiológico relativo ao potencial hídrico e às trocas gasosas 

foliares sob condições de estresse hídrico, sugerindo substancial plasticidade fisiológica 

durante a fase juvenil dessa palmeira.  

Em condições de baixa quantidade de nutrientes e, ou disponibilidade hídrica, as raízes 

retêm maior quantidade de carbono para se desenvolver, para que possa buscar mais destes 

recursos, deixando menos nutrientes para as folhas. Conseqüentemente, o crescimento da 

parte aérea é limitado pela disponibilidade de nutrientes e de água, bem como, a baixa RFA é 

um fator limitante para o desenvolvimento das raízes. O excesso de fotoassimilados é 

transportado para as partes da planta onde há necessidade de maior captação de um 

determinado recurso (BROUWER, 1962). 

O aumento da razão MSR/MSPa, em ambientes de maior incidência de RFA,  leva as 

plantas a maximizar a absorção de água e de nutrientes, devido a maior demanda 

fotossintética e transpiratória (CLAUSSEN, 1996).  Por outro lado, a menor razão MSR/MSPa, 

em ambientes de menor irradiância, mostra uma plasticidade morfológica, que permite maior 

captação de luz pelas plantas, otimizando o processo fotossintético em um ambiente onde a 

luz limita a fotossíntese, fato importante para manter o crescimento e a sobrevivência em tais 

ambientes (GIVNISH, 1988; CHAPIN et al., 1987). 

Nas plantas submetidas ao tratamento de seca, o acúmulo de biomassa na parte aérea 

foi de 52, 56, 60, e 65% para T1, T25, T50 e T75, respectivamente. Em T1, condição em que 

houve maior acúmulo de MST ocorreu distribuição diferenciada quando as plantas foram 

submetidas à deficiência hídrica, com aumento na alocação de biomassa para as raízes, 

revelando um equilíbrio entre ambas as partes. Já os tratamentos com menor nível de radiação 

luminosa, o crescimento da parte aérea foi favorecido. 
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5 CONCLUSÕES 

 

As plantas de A. funifera apresentaram baixa tolerância à deficiência hídrica no solo 

não apresentando características de economia no uso da água e nem mecanismos de 

ajustamento osmótico sob condições estressantes. 

O estresse hídrico não influenciou o padrão de crescimento das plantas, e, após a 

reidratação, houve uma rápida recuperação dos processos fisiológicos avaliados. 

Recomenda-se o tratamento T25 como um ambiente ideal para o seu cultivo inicial. 
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3 CONSIDERAÇÕES FINAIS 
 

Com base nos resultados obtidos, e nas condições em que o experimento foi realizado, 

foi possível concluir que na fase de planta jovem, os níveis de sombreamento mais indicados 

para o desenvolvimento inicial de A. funifera foram os de T1 e T25, pois nessas condições as 

plantas apresentaram maior crescimento vegetativo e maiores taxas fotossintéticas. Porém, 

com a constatação da ocorrência de fotoinibição em T1, este ambiente tornou-se inadequado 

para o desenvolvimento inicial, uma vez que a exposição prolongada a elevadas RFA pode 

ocasionar danos irreversíveis ao aparato fotossintético, destruindo os pigmentos 

fotossintetizantes, e levando, consequentemente, as plantas à morte. Como as plantas de A. 

funifera mostraram-se adaptadas a condição de sombra moderada, recomenda-se o T25 como 

um ambiente ideal para o seu cultivo inicial, mesmo apresentando menores taxas 

fotossintéticas, quando comparado ao T1. As plantas de A. funifera desenvolvidas em T50 e 

T75 cresceram fora de suas condições ótimas ao desenvolvimento em relação à irradiância. 

Nestes ambientes, o crescimento foi severamente reduzido, mas as plantas foram capazes de 

desenvolver mecanismos fisiológicos, como menores taxas de Rd, Ic, Is, razão MSR/MSPa e a 

plasticidade de Amax entre os ambientes de maior e menor incidência de RFA que permitiram 

crescerem, ainda que lentamente, nesses ambientes. 

As plantas de A. funifera apresentaram baixa tolerância à deficiência hídrica no solo, 

com elevada sensibilidade de A, gs, E e Ψw, não apresentando características de economia no 

uso da água e nem mecanismos de ajustamento osmótico sob condições estressantes. 

Contudo, o estresse hídrico não influenciou o padrão de crescimento das plantas, e, após a 

reidratação, houve uma rápida recuperação dos processos fisiológicos avaliados. 

Logo, é necessário aprofundar os estudos com plantas jovens e adultas, em condições 

de campo, para o estabelecimento de critérios de utilização da A. funifera em sistemas 

agroflorestais e,ou cultivos racionalizados. 
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Baixar livros de Literatura
Baixar livros de Literatura de Cordel
Baixar livros de Literatura Infantil
Baixar livros de Matemática
Baixar livros de Medicina
Baixar livros de Medicina Veterinária
Baixar livros de Meio Ambiente
Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC
Baixar livros Multidisciplinar
Baixar livros de Música
Baixar livros de Psicologia
Baixar livros de Química
Baixar livros de Saúde Coletiva
Baixar livros de Serviço Social
Baixar livros de Sociologia
Baixar livros de Teologia
Baixar livros de Trabalho
Baixar livros de Turismo
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