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RESUMO

RIBEIRO SILVA,  Luana.  Alterações morfofisiológicas em feijoa (Acca sellowiana) 
sob diferentes níveis de sombreamento. 81 f. Dissertação (Mestrado em Agronomia) 
– Programa de Pós-Graduação em Agronomia (Área de Concentração: Produção 
vegetal), Universidade Tecnológica Federal do Paraná (UTFPR). Pato Branco, 2020.

As  espécies  vegetais  possuem  exigências  específicas  quanto  à  disponibilidade 
luminosa necessária ao seu desenvolvimento. Neste contexto, a heterogeneidade na 
disponibilidade de luz comumente presente nos ambientes naturais de crescimento 
pode  ocasionar  diferentes  respostas  morfológicas,  anatômicas  e  fisiológicas  nas 
plantas,  constituindo-se,  portanto,  em  mecanismos  de  aclimatação  e  alteração 
fenotípica em decorrência da variação na luz disponível. A feijoa (Acca sellowiana) 
apresenta  importância  econômica,  medicinal  e  ecológica,  entretanto,  informações 
ecofisiológicas  sobre  esta  espécie  ainda  são  escassas.  Sob  a  hipótese  de 
aclimatação da feijoa em diferentes condições de disponibilidade luminosa, foram 
avaliados parâmetros de crescimento, acúmulo e alocação de biomassa, parâmetros 
morfofisiológicos em folhas, trocas gasosas e parâmetros de florescência da clorofila 
a. As mudas foram cultivadas por 21 meses em quatro níveis de sombreamento: 0% 
(pleno sol),  30%, 50% e 80% de interceptação da radiação solar. O acúmulo em 
massa seca total  foi  significativamente superior em mudas cultivadas pleno sol e 
30% de  sombra  durante  o  período  de  estudo.  A  maior  área  foliar  e  área  foliar  
específica  foram  obtidas  em  mudas  cultivadas  sob  80%  de  sombreamento,  e 
relativamente menores a pleno sol, embora neste tratamento tenha sido observado o 
maior  número  de  folhas.  Para  os  pigmentos  fotossintéticos  houve  diferença 
significativa apenas para o ter de carotenoides e relação carotenoides/clorofila total, 
o qual foi maior em plantas sob pleno sol. A assimilação líquida de CO2 e a taxa de 
transporte  de  elétrons  foi  limitada  sob  80%  de  sombreamento.  Observou-se 
incremento da condutância estomática e taxa de transpiração sob pleno sol e 30% 
de sombreamento, enquanto que a concentração intercelular de CO2 foi maior em 
80% de sombreamento. O limbo foliar mais espesso foi observado em folhas sob 
condições de pleno sol e 30% de sombreamento. A feijoa apresenta mecanismos de 
aclimatação  principalmente  em  relação  às  modificações  na  morfofisiologia  e 
anatomia  das  folhas.  Diante  dos  fatores  evidenciados  no  presente  estudo,  é 
sugerida a utilização e cultivo desta espécie em condições de pleno sol a 30% de 
sombreamento,  denotando  assim  a  exigência  de  radiação  solar  para  o  ótimo 
desenvolvimento da mesma, e constatando-se, portanto, característica de espécie 
heliófila.  Aliado  a  isso,  foi  identificada  a  capacidade  da  feijoa  em  suportar  o 
sombreamento e isto pode relacionar-se diretamente às estratégias de aclimatação, 
muito  embora,  sob  reduzida  disponibilidade  de  luz  o  seu  desenvolvimento  seja 
incipiente.

Palavras-chave: Feijoa. Radiação solar. Aclimatação. Fotossíntese. Morfofisiologia 
das folhas. Trocas gasosas. 



ABSTRACT

RIBEIRO SILVA, Luana.  Morphophysiological  changes in  feijoa (Acca sellowiana) 
under different levels of shading. 81 f. Dissertation (Masters in Agronomy) - Graduate 
Program in Agronomy (Concentration Area: Crop), Federal University of Technology 
– Paraná (UTFPR). Pato Branco, 2020.

Plant  species  have  specific  requirements  regarding  the  luminous  availability 
necessary for their development. In this context, the heterogeneity in the availability 
of  light  commonly  present  in  natural  growth  environments  can  cause  different 
morphological, anatomical and physiological responses in plants,  thus constituting 
mechanisms  of  acclimatization  and  phenotypic  alteration  due  to  the  variation  in 
available light. Acca sellowiana has economic, medicinal and ecological importance, 
however, ecophysiological information about this species is still  scarce. Under the 
hypothesis  of  acclimation  of  feijoa  under  different  conditions  of  light  availability,  
growth parameters, biomass accumulation and allocation, leaf morphophysiological 
parameters, gas exchange and chlorophyll a flowering parameters were evaluated. 
The seedlings were grown for 21 months in four levels of shade: 0% (full sun), 30%, 
50% and 80% interception of solar radiation.The accumulation in total dry mass was 
significantly higher in seedlings grown under full sun and 30% shade during the study 
period. The largest leaf area and specific leaf area were obtained from seedlings 
grown under 80% shade, and relatively smaller in full sun, although in this treatment 
the largest number of leaves was observed. For photosynthetic pigments, there was 
a significant difference only for carotenoid ter and carotenoid / total chlorophyll ratio, 
which  was  higher  in  plants  under  full  sun.  The  net  assimilation  of  CO2 and  the 
electron transport rate was limited under 80% shading. There was an increase in 
stomatal conductance and perspiration rate under full sun and 30% of shading, while 
the intercellular CO2 concentration was greater in 80% of shading. The thickest leaf 
blade was observed in leaves under conditions of full sun and 30% shading.Feijoa 
has  acclimatization  mechanisms  mainly  in  relation  to  changes  in  leaf 
morphophysiology  and  anatomy.  In  view of  the  factors  evidenced  in  the  present 
study, it is suggested the use and cultivation of this species in conditions of full sun at  
30%  shading,  thus  denoting  the  requirement  of  solar  radiation  for  its  optimum 
development, and therefore, being a characteristic of heliophile species. Allied to this, 
the ability of feijoa to support shading was identified in this study and this can be 
directly related to acclimatization strategies, although under reduced light availability 
its development is incipient.

Keywords:  Feijoa.  Solar  radiation.  Acclimatization.  Photosynthesis. 
Morphophysiology of leaves. Gas exchange.
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1 INTRODUÇÃO

A  feijoa  (Acca  sellowiana) é  uma  espécie  frutífera  encontrada  nos 

biomas Pampa e Mata Atlântica. É nativa do planalto meridional brasileiro e do norte 

do Uruguai, e neste último, na fitofisionomia da Floresta Ombrófila Mista ocorrendo 

com maior frequência em altitudes de 1800 a 2700, podendo ser encontrada em 

altitudes inferiores a estas, associada também à formação de bosques e matas de 

araucária (DUCROQUET et al., 2000; QUINTERO, 2012; MORETTO et al., 2014). 

Seu fruto possui atividade antibactericida, antioxidante e antialérgica, 

além de auxiliar na atividade imunológica e anti-inflamatória através da presença de 

flavonoides,  apresenta  também  expressivo  potencial  para  pesquisas  e 

desenvolvimento de produtos  de interesse gastronômico (AMARANTE;  SANTOS, 

2011;  MARCUTA;  MARZA,  2014).  Esta  espécie  pode  desempenhar  um  papel 

ecologicamente  importante  por  contribuir  para  a  manutenção  da  estrutura  de 

comunidades animais  atuando como atrativo  e  fonte  de alimentos  para  diversas 

espécies,  e  desta  forma  auxiliando  também  na  manutenção  da  diversidade  de 

vertebrados no Planalto do Sul do Brasil (BOGONI et al., 2018).

A  feijoa  tem  sido  produzida  em  países  como  França,  Israel,  Itália, 

Rússia, e Nova Zelândia demonstrando-se participativa importância deste último em 

sua produção,  com aproximadamente 800 toneladas para  o ano de 2018 (ZHU, 

2018;  SMERIGLIO  et  al.,  2019).  A  Colômbia,  atualmente  considerada  a  maior 

produtora desta fruta apresentou uma área plantada de 335 hectares e produção 

aproximada  de  2.765  toneladas  para  o  ano  de  2018  (MADR  –  Gobierno  de 

Colombia, 2018). Além destes, outros países têm demonstrado interesse na cadeia 

produtiva da feijoa, dentre eles a China (ZHU, 2018).

No  Brasil,  apesar  de  ser  o  centro  de  origem  da  espécie,  a 

inexpressividade  no  cultivo  de  feijoa  ocorre  por  vários  motivos,  dentre  eles  a 

necessidade  de  informações  detalhadas  a  respeito  de  técnicas  de  cultivo  e  de 

conhecimento científico em relação ao desempenho da espécie em especial  aos 

aspectos edafoclimáticos, atrelado a isso há desconhecimento da população sobre 

as potencialidades deste fruto e suas características nutracêuticas (SANTOS et al., 

2011;  AMARANTE  et  al.,  2013).  Neste  sentido,  embora  seja  evidenciada  sua 
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importância  ecológica,  cultural  e  socioeconômica  até  o  presente  não  existem 

informações  disponíveis  na  literatura  que  relatem  a  influência  de  diferentes 

condições de luminosidade sob os parâmetros de crescimento e morfofisiologia da 

feijoa,  pois  as variações nas condições ambientais  são fatores determinantes na 

distribuição,  sobrevivência  e  adaptação  das  espécies  vegetais  (VALLADARES; 

NIINEMETS, 2008). 

No âmbito da família Myrtaceae, em trabalho realizado por Scalon et al. 

(2001) sobre a pitangueira, foi relatado maior crescimento das mudas sob condição 

de pleno sol quando comparado aos tratamentos 50% e 70% de sombreamento. 

Para o jambolão (Syzigium cumini),  os níveis  de  18% e 30% de sombreamento 

proporcionaram mudas  de  melhor  qualidade,  em relação  a  pleno  sol  e  50% de 

sombreamento (SALLES et al., 2017).

 A  habilidade  em  responder  às  mudanças  na  disponibilidade  de 

recursos ambientes, dentre eles a luz, é caracterizada como plasticidade fenotípica. 

As espécies vegetais que dispõem de maior plasticidade, possuem, portanto, maior 

capacidade  em  aclimatar-se,  superar  estresses  e  sobreviver  em  ambientes  que 

apresentem instabilidade e/ou heterogeneidade quanto aos recursos disponíveis, e 

isto é então possibilitado pela existência de alterações fisiológicas, bioquímicas e 

morfológicas (VALLADARES et al., 2005). 

Os ajustes morfofisiológicos tais como modificações em tecidos foliares 

e espessura da lâmina foliar, mudanças na proporção de tecidos fotossintetizantes e 

não fotossintetizantes (BOARDMAN,1977; EVANS; POORTER, 2001; RABELO et 

al.,  2013)  alterações  na  produção  e  composição  de  pigmentos  fotossintéticos 

(SILVESTRINE  et  al.,  2007;  LAGE-PINTO  et  al.,  2012)  e  ajustes  no  aparato 

fotossintético  e  na  capacidade  fotossintética  (PORTES  et  al.,  2010;  KONO; 

TERASHIMA, 2014) são exemplos de mecanismos de aclimatação. Estudos sobre 

tais  fatores  podem  possibilitar  suporte  à  conservação  in  situ e  ex  situ,  com 

aprimoramento na produção de mudas para cultivos comerciais da feijoa, e para 

restauração e enriquecimento florestal (ALBUQUERQUE et al., 2015). 

Em observância aos locais  de ocorrência natural  desta espécie nos 

planaltos do sul  do Brasil,  nas bordas de matas e nos capões com dossel  mais 

aberto (REITZ et al., 1983; DUCROQUET et al., 2000; QUINTERO, 2012), tem-se a 
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hipótese que o seu crescimento e desenvolvimento é favorecido em ambientes que 

não possuem restrições quanto à disponibilidade de luz. Outra hipótese aventada é 

de que esta espécie possa desenvolver estratégias que lhe possibilitem aclimatação, 

mesmo sob baixa intensidade luminosa.

 Mediante isto, objetivou-se a partir deste estudo verificar as alterações 

morfofisiológicas  em feijoa  sob  diferentes  níveis  de  luminosidade,  abordando  as 

seguintes questões: (i) Sob qual intensidade luminosa o desenvolvimento de mudas 

de  Acca  sellowiana é  melhor?  (ii)  Quais  os  principais  ajustes  anatômicos  e 

fisiológicos  evidenciados  na  mesma quando submetida  a  diferentes  intensidades 

luminosas? 
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2 REVISÃO DE LITERATURA

2.1 FEIJOA

A feijoa (Acca sellowiana) (Berg.) Burret, denominada sinonimamente 

de feijoa sellowiana, conhecida também como goiabeira-serrana ou goiaba do mato, 

é uma Myrtaceae nativa da América do Sul, compreendendo os territórios do Sul do 

Brasil até a região nordeste do Uruguai, comumente encontrada nas terras altas da 

fronteira com o Uruguai e o Brasil (SANTOS et al., 2011; KABIRI et al., 2016). Sua 

distribuição  estende-se  desde  o  Norte  do  Uruguai,  Rio  Grande  do  Sul,  Santa 

Catarina  até  o  Norte  do  Estado  do  Paraná,  no  Brasil,  ocorrendo  também  na 

Argentina, embora, em menor frequência (LORENZI, 2002; KELLER; TRESSENS, 

2007). 

Espécie presente na fitofisionomia da Floresta Ombrófila Mista ocorre 

frequentemente em altitudes de 1800 a 2700, no entanto, pode ser encontrada em 

altitudes inferiores associada à formação de bosques e matas de araucária. A feijoa 

também é frequentemente observada na zona dos campos, dos pinhais do planalto 

meridional e do escudo rio-grandense, ocorrendo preferencialmente nas orlas ou no 

interior  dos  capões,  em  submatas  ralas  e  abertas  dos  pinhais,  bem  como  em 

florestas secundárias, e sendo raramente encontrada ou até mesmo ausente em 

formações mais fechadas (DUCROQUET et al., 2000; LORENZI, 2008; QUINTERO, 

2012).

Apresenta crescimento arbustivo, perenifólio, com 2-6 m de altura, e 

tronco com ramificações. O seu fruto é classificado como  um pseudofruto do tipo 

pomo, constituindo-se em uma baga de formato ovoide, polpa de coloração gelo e 

de  textura  granular,  casca  lisa  de  aspecto  encerado  brilhante  e  esverdeado, 

podendo apresentar casca semirrugosa ou de aspecto rugoso, com diâmetro de 3-5 

cm, comprimento de 4-10 cm, peso de 20-250 g e rendimento de polpa em até 50 %. 

O fruto da goiabeira-serrana é similar ao da goiabeira comum (Psidium guajava L.) e 

por essa semelhança foi assim chamado, no entanto, as semelhanças restringem-se 

apenas ao aspecto físico, pois a sua casca não é comestível, a polpa apresenta 

sabor singular doce-acidulado e aroma marcante (MATTOS,1986; LORENZI, 2008; 
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AMARANTE; SANTOS, 2011; MONFORTE et al., 2014).

As suas folhas são ovais, opostas, dicolores com tonalidades verde-

luzente na face adaxial e albotomentosas na face abaxial. As flores são formadas 

por  quatro  pétalas  de  aspecto  subcarnoso,  com  aroma  peculiar,  em  tom 

avermelhado na parte interna e cerosas externamente, os estames apresentam cor 

escarlate,  prolongando-se  até  2  cm  acima  da  flor,  e  estigma  ligeiramente 

engrossado, são consideradas hermafroditas e predominantemente alógamas, pela 

presença  de  barreiras  à  autofecundação  (LEGRAND;  KLEIN,  1977;  STEWART; 

CRAIG, 1987). Na região sul a floração da goiabeira-serrana ocorre nos entre os 

meses  de  outubro  e  janeiro.  E  a  maturação  dos  frutos  ocorre  entre  o  final  de 

fevereiro até final de maio (DUCROQUET et al., 1991), a qual é identificada quando 

o  fruto  se  desprende  naturalmente  da  árvore,  e  quando  o  mesmo  apresenta 

agradáveis características de sabor e aroma (SCHOTSMANS et al., 2011).

Figura  1  –  Arbusto  (A),  folha  (B),  flores  (C)  e  botões  florais  (D)  de  feijoa  (Acca  sellowiana). 
Universidade Tecnológica Federal do Paraná – UTFPR – Campus Pato Branco (26° 10' 
34″ S e 52° 41' 22″ W). 

Fonte: Autora

Relatos  históricos  indicam  que  a  primeira  coleta  desta  espécie  foi 
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realizada na região de Pelotas, situado no Estado do Rio Grande do Sul, Brasil, no 

ano  de  1815  por  Frederich  Sellow,  do  qual  derivou-se  o  nome  sellowiana 

(SCHOTSMANS et al., 2011). No ano de 1856 o botânico alemão Otto Berg realizou 

a descrição do gênero Acca e no ano de 1859 descreveu o gênero Feijoa (THORP; 

BIELESKI,2002; MORETTO et al., 2014). Após alguns anos, Burret observou que 

não existiam diferenças entre esses gêneros outrora descritos, e então no ano de 

1941  o  mesmo  adotou  o  nome  de  Acca  sellowiana (Berg)  Burret.  (THORP; 

BIELESKI, 2002).

No Brasil e no Uruguai, além de alguns cultivos pequenos, os frutos 

não são produzidos em escala comercial, muito embora, alguns sejam colhidos de 

plantas em áreas nativas ou domésticas. A expansão do cultivo da feijoa fora de sua 

área de ocorrência natural e, portanto, seu desenvolvimento comercial em outros 

países  principalmente  os  europeus,  se  deu  por  causa  de  Edouard  Andrè,  um 

conhecido  botânico  e  horticultor  francês,  que  importou  a  planta  como  fruteira 

ornamental, a qual era comum em jardins domésticos e em regiões de clima quente 

(SMERIGLIO et al., 2019).

A  partir  disso,  o  seu  cultivo  expandiu-se,  bem como  a  seleção  de 

cultivares em países como França, Israel, Itália, Rússia e Nova Zelândia, sendo que 

para este último é relatada uma produção estimada em 800 toneladas para o ano de 

2018, conferindo-lhe, portanto, expressiva importância na produção mundial desta 

fruta  (ZHU,  2018;  SMERIGLIO  et  al.,  2019;  SÁNCHEZ-MORA  et  al.,  2019). 

Considerada a maior produtora, a Colômbia apresentou uma área plantada de 335 

hectares e uma produção de aproximadamente 2.765 toneladas para o ano de 2018 

(MARD – Gobierno de Colombia, 2018). Além destes países, a China também vem 

despertando interesse na cadeia produtiva da feijoa (ZHU, 2018).

Neste contexto, nota-se que as espécies de frutas nativas têm atraído o 

interesse de produtores e do mercado consumidor global (AMARANTE et al., 2017). 

O  Brasil  é  considerado  um  dos  principais  centros  de  diversidade  genética  de 

espécies frutíferas ainda pouco estudadas. O potencial para exploração em escala 

comercial destas espécies tem sido evidenciado no decorrer dos anos à medida que 

são disponibilizadas informações a  respeito  da  sua importância  socioeconômica, 

bem como sobre os atributos de qualidade de seus frutos sob o ponto de vista de 
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apreciação e propriedades nutracêuticas (WESTON, 2010).

 Diante  disso,  a  feijoa  vem  recebendo  notável  atenção,  sendo 

considerado  um fruto  com potencial  econômico  e  perspectivas  futuras  quanto  à 

expansão de sua cadeia produtiva (CORADIN, 2011). Muito embora, é perceptível 

que a falta de tradição no cultivo ocorre, sobretudo, pela escassez de informações 

técnicas e de conhecimento científico em relação às características agronômicas e 

comportamento edafoclimático da planta (AMARANTE et  al.,  2013).  Nisto,  sob a 

percepção  dos  agricultores  brasileiros  é  evidente  a  necessidade  de  ações  mais 

contundentes, pois embora se vislumbre a existência de mercado e o potencial de 

produção, a cadeia de comercialização da espécie ainda possui desenvolvimento 

inexpressivo (DONAZZOLO, 2012). 

O  cultivo  e  a  exploração  comercial  de  frutos  nativos  como a  feijoa 

podem permitir a oferta e inserção de novos produtos no mercado, constituindo-se 

em  uma  nova  alternativa  de  frutos  à  população,  sendo  estes  detentores  de 

propriedades nutracêuticas desejáveis. Desta forma, o consumo dos mesmos pode 

possibilitar  uma  alimentação  com  qualidade  organoléptica  à  medida  que  suas 

propriedades funcionais podem trazer benefícios à saúde (AMARANTE; SANTOS, 

2011).

Na medicina tradicional, a infusão das folhas da planta era usada para 

tratar  a  disenteria  e  cólera,  principalmente  em  crianças.  Em  alguns  países,  as 

farmácias homeopáticas vendiam chá de feijoa por este propósito.  No entanto, a 

infusão mais poderosa pode ser obtida a partir da casca seca de frutas de feijoa 

(JULES; PAULL, 2006).

Os seus frutos são consumidos basicamente frescos ou como suco, 

mas  também  são  usados  pela  indústria  alimentícia  para  a  produção  de  vários 

produtos de confeitaria, além de sorvetes, bolos e doces (MOKHTARI et al., 2018). 

Nota-se que a feijoa apresenta notórias potencialidades quanto a sua exploração. 

Estudos  recentes  relataram  que  este  fruto  é  uma  excelente  fonte  de  vitaminas 

(dentre elas a vitamina C), polifenóis, fibra alimentar e minerais essenciais (citando-

se o potássio)  (ZHU,2018).  Além disso,  apresenta eficácia  antimicrobiana a qual 

pode ser atribuída à presença de bioativos fitoquímicos e citoprotetores, que podem 

ser  úteis  em  vários  campos  de  estudo  alimentício,  nutracêutico  e  farmacêutico 
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(PHAN et al., 2019; SMERIGLIO et al., 2019).

Satisfatoriamente,  os  componentes  bioativos  foram encontrados não 

apenas na polpa, mas também em um nível relativamente alto nos outros tecidos 

biológicos da planta, como casca, folha e flor em botões florais (PENG et al., 2019). 

Acentuando-se a sua valorização em função das qualidades nutricionais e sensoriais 

únicas  (PHAN  et  al.,  2019),  associada  também  às  propriedades  antiflamatória, 

antioxidante, e estimulante de imunidade (WESTON, 2010).

É  demonstrado  expressivo  potencial  da  feijoa  para  pesquisa 

gastronômica  e  desenvolvimento  de  produtos,  os  quais  podem  contribuir  nos 

âmbitos social e econômico, principalmente para as populações locais engajadas em 

sua produção. Tais fatores também se aliam à nova tendência de consumo, segundo 

a qual experiências sensoriais marcantes podem ser encontradas especialmente em 

produtos locais regionais (MARCUTA et al., 2014; AMARAL et al., 2019).

Sob  uma  perspectiva  ambiental,  o  cultivo  desta  espécie  pode 

apresentar  ampla  contribuição  para  manutenção  da  biodiversidade  e  fauna,  isto 

porque, além das frutas, as pétalas doces de suas flores têm importância na cadeia 

alimentar  de  diversos  animais  silvestres,  sobretudo,  de  aves.  A  partir  desta 

perspectiva  é  possível  sua recomendação para  projetos  de reflorestamento  e/ou 

enriquecimento florestal (DUCROQUET; HICKEL, 1997; AMARAL et al., 2019).

2.2  DISPONIBILIDADE  DE  LUZ  E  RESPOSTAS  MORFOFISIOLÓGICAS  EM 
PLANTAS

A radiação solar é um dos fatores abióticos mais importantes (YANG et 

al. 2018a) por estar diretamente relacionada ao fornecimento de energia utilizada no 

processo fotossintético, influenciando também nos processos centrais relacionados 

à  fisiologia,  bioquímica,  divisão  celular,  distribuição  e  sobrevivência  das  plantas 

(KONG et al., 2016; WU et al., 2017; YANG et al., 2018a). Em qualquer habitat, a  

intensidade da luz varia temporalmente e espacialmente. Para a maioria das plantas 

as  variações  na  disponibilidade  de  luz  sejam elas  mais  intensas  ou  moderadas 

podem acarretar em consideráveis modificações nas características fotossintéticas 

(ZERVOUDAKIS et al., 2012; WU et al., 2017). 
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 A intensidade e qualidade da luz são variáveis que possuem grande 

relevância para o crescimento vegetal, não somente pelo fornecimento de energia 

necessária  à  realização  do  processo  fotossintético,  mas  também  pelos  efeitos 

ocasionados na morfologia das plantas, em decorrência dos produtos resultantes da 

fotossíntese liquida que podem ocasionar alterações no desenvolvimento vegetal. 

Desta forma, a depender da luz disponível as respostas na produção e partição de 

biomassa  vegetal  para  os  órgãos  da  planta  podem ser  variáveis  e,  portanto,  o 

crescimento vegetal pode ser alterado (GONÇALVES et al., 2010; FERNANDEZ et 

al., 2017; YANG et al., 2018b). 

A luz tem importância não somente para o processo assimilatório de 

carbono, como também exerce influência na absorção e transporte de nutrientes, 

atuando também na regulação do processo metabólico do carbono e na ativação 

enzimática  necessária  à  etapa bioquímica  da fotossíntese  (LEE,  2013).  Aliado a 

isso,  as  condições  luminosas  quando  associadas  a  fatores  como  baixa 

disponibilidade  de  nutrientes  no  solo  e  deficit  hídrico  podem  comprometer 

diretamente o desenvolvimento das plantas  (SANTOS JÚNIOR et al., 2006). 

O  processo  que  envolve  o  fluxo  de  água  no  contexto  solo-planta-

atmosfera é dependente das condições hídricas do solo (LARCHER,2006). Desta 

forma, a restrição hídrica pode ocasionar limitações no crescimento e alterações no 

metabolismo das plantas,  citando-se a influência em processos como abertura e 

fechamento de estômatos (ZYVCAK et al., 2013), modificações no potencial hídrico 

foliar (VIEIRA et al., 2014), no transporte de elétrons (ABID et al., 2016), alterações 

nas trocas gasosas (MEDEIROS et al., 2013) e ainda nos processos relacionados à 

produção de pigmentos fotossintetizantes (CHEN et al., 2016). 

Atrelado a isso, a disponibilidade de nutrientes dentre eles o nitrogênio, 

fósforo, potássio e magnésio pode influenciar também no processo de fotossíntese. 

Tendo em vista que, estes podem atuar diretamente nos processos de abertura e 

fechamento dos estômatos, indução de reações luminosas no estroma (DINAKAR et 

al., 2012), empilhamento dos tilacóides, processos enzimáticos de assimilação de 

CO2  e  na  eficiência  de  carboxilação  (DING  et  al.,  2008),  produção  de  ATP  e 

NADPH, e por conseguinte a restrita disponibilidade de nutrientes pode influenciar 

no  crescimento  e  acúmulo  em  biomassa  vegetal  (DOMINGUES  et  al.,  2010; 
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WARREN, 2011).

As plantas podem ser classificadas em plantas de sol ou de sombra de 

acordo  com  as  respostas  expressas  diante  das  alterações  na  irradiância 

(CLAUSSEN, 1996). Esses conceitos têm sido utilizados para descrever plantas que 

necessitam de alta radiação solar ou aquelas que demandam sombreamento intenso 

para  seu  desenvolvimento,  no  entanto,  algumas  espécies  por  apresentarem  a 

capacidade  de tolerar  condições de  radiação  solar  intermediárias,  são,  portanto, 

denominadas  de  plantas  facultativas  de  sol  e  plantas  facultativas  de  sombra 

(CUZZUOL; MILANEZ, 2012). 

Em  função  da  variação  na  disponibilidade  de  luz,  algumas  plantas 

desenvolvem mecanismos de aclimatação (SEARLE et al., 2011), os quais podem 

se relacionar a ajustes e/ou modificações em processos fisiológicos e morfológicos, 

sendo estes muita das vezes necessários para que a planta utilize eficientemente a 

energia luminosa e consequentemente aumente o ganho de carbono (RODRÍGUEZ-

CALCERRADA et al., 2008). Ajustes nas estruturas foliares e caulinares, alteração 

em processos metabólicos, e modificações no aparato fotossintético relacionadas à 

captação de luz e CO2  são exemplos destes mecanismos (GOMMERS et al., 2013; 

KONO;TERASHIMA, 2014; TIAN et al., 2016), que podem ser considerados como 

respostas plásticas funcionais, ou seja, são relacionados à plasticidade da espécie 

(BÄCHTOLD; MELO JÚNIOR, 2015) conhecida como a capacidade do organismo 

em ajustar seu desenvolvimento em função das condições do ambiente no qual está 

inserido (GRATANI, 2014).

As  folhas  são  consideradas  órgãos  vegetais  com  maior  nível  de 

plasticidade e adequação a diferentes condições ambientais (GRATANI et al., 2006),  

as modificações estruturais e morfofisiológicas, bem como o padrão de alocação de 

biomassa  nas  folhas  podem  promover  alterações  na  quantidade  de  luz  que  é 

disponibilizada  aos  cloroplastos,  e  por  conseguinte  auxiliam  no  processo  de 

aclimatação  das  plantas  às  condições  de  luminosidade  (OGUCHI  et  al.,  2005). 

Esses ajustes relacionam-se à eficiência do aparato fotossintético para absorção, 

transferência e utilização adequadas da energia luminosa disponível (GONÇALVES 

et  al.,  2010)  e,  desta  forma,  podem  influenciar  diretamente  no  processo 

fotossintético (LIMA JR. et al., 2006), podendo indicar maior ou menor plasticidade 
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adaptativa  de  uma  espécie  a  um  determinado  ambiente,  e  permitir  inferências 

ecológicas  sobre  a  eficiência  no  crescimento  e  a  sobrevivência  das  plantas 

(CABRAL et al., 2018).

Por intermédio de ajustes na anatomia e morfologia foliar, as plantas 

podem ter um melhor desempenho sob condições de estresse, principalmente em 

relação  ao  sombreamento  (FENG  et  al.,  2019).  Neste  contexto,  os  ajustes 

morfológicos, dentre eles o aumento da área foliar específica (AFE) em condições 

de sombra, são comumente citados como mecanismos relacionados à eficiência na 

interceptação da radiação solar. Neste processo, ocorre o investimento em folhas 

com  área  superficial  maior,  no  entanto,  com  menor  densidade  em  massa. 

Considera-se  que  o  incremento  em  AFE  sob  ambientes  sombreados  é  um 

mecanismo de adaptação das folhas a condições de reduzida luminosidade, para 

que  a  partir  disso  seja  obtida  melhoria  na  captação  da  energia  luminosa  e 

consequentemente  no  ganho  em  carbono,  de  forma  a  assegurar  a  eficiência 

fotossintética (MONTGOMERY; GIVNISH, 2008; MIRALLES et al., 2011). 

Por outro lado,  folhas sob condições de maior intensidade luminosa 

tendem apresentar maior espessura e uma área foliar relativamente menor, muito 

embora,  a  massa  foliar  seja  mais  expressiva  quando  comparadas  às  folhas  de 

sombra.  O  aumento  em  espessura  e  consequentemente  em  massa  pode  estar 

associado à adição de camadas de parênquima paliçádico por unidade de área o 

que pode conduzir ao aumento da eficiência fotossintética em decorrência do maior 

aporte  de  enzimas  fotossintetizantes,  e  aliado  a  isso,  a  menor  área  foliar  pode 

auxiliar na redução do estresse por transpiração em virtude da menor proporção de 

tecido foliar em contato com o ambiente (EVANS; PORTER, 2001).

 Essas  alterações  na  anatomia  foliar  sob  maior  luminosidade  se 

constituem  também  em  importantes  estratégias  para  aproveitamento  da  luz 

disponível. O aumento nas camadas de parênquima paliçádico e consequentemente 

de um maior número de cloroplastos pode promover a otimização na utilização da 

luz e consequentemente da atividade fotossintética, em decorrência principalmente 

de  um  maior  aporte  de  enzimas  fotossintetizantes  (MEDIAVILLA  et  al.,2001; 

OGUCHI;  HIKOSAKA;  HIROSE,  2003;  TERASHIMA  et  al.,  2006).  Todas  essas 

características relacionam-se a ajustes compensatórios em função das flutuações na 
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disponibilidade de luz, de forma a possibilitar à planta seu desenvolvimento e/ou 

sobrevivência assegurados pela manutenção de sua atividade fotossintética.

A luz é absorvida pelos pigmentos das plantas, estes são, portanto, os 

principais alvos receptores da luz (BAYAT et al., 2018).  Modificações nos teores de 

pigmentos fotossintéticos também constituem estratégias de aclimatação em plantas 

para alcançar a melhor eficiência fotoquímica (SCHÖTTLER; TÓTH, 2014). Estes 

pigmentos estão compreendidos em clorofilas  a e  b as quais estão relacionadas à 

absorção da luz, e também os carotenoides que atuam como pigmentos acessórios 

(MATHUR et  al.,  2018).  As  clorofilas  são moléculas ajustadas e  complexamente 

desenvolvidas para desempenhar as funções de absorção de luz, transferência de 

energia  e  transferência  de  elétrons  durante  o  processo  fotossintético  (JESUS; 

MARENCO, 2008). Sob alta irradiância, pode ocorrer o desequilíbrio entre a síntese 

e degradação destes pigmentos, com predominância da degradação pelo processo 

foto-oxidação, enquanto que em ambientes onde a luz é um recurso limitante, as 

plantas  podem  aumentar  o  conteúdo  de  clorofilas  como  mecanismo  de 

compensação  para  melhor  captação  da  energia  luminosa  (HALLIK  et  al.,  2012; 

SILVA et al., 2015). 

Além do aumento em clorofila a, o incremento nos teores de clorofila b 

em  plantas  sob  condições  sombreadas  também  pode  ser  considerado  uma 

importante  mecanismo  de  aclimatação  vegetal  em  ambientes  de  restrita 

luminosidade, uma vez que a clorofila b absorve energia em comprimentos de ondas 

diferentes  da  clorofila  a,  o  que  pode  possibilitar  a  maximização  da  captura  de 

energia  luminosa  necessária  às  reações  fotoquímicas  (LI  T.  et  al.,  2014;  TAIZ; 

ZEIGER, 2017).  Além de cloroplastos com maior teor de pigmentos fotossintéticos, 

as  folhas  de  sombra  também  podem  aumentar  a  captação  de  luz  pela  maior 

quantidade de complexos coletores de luz  LHC II e LHC I,  e menor proporção de 

clorofila  a/b quando  comparadas  às  folhas  de  sol  (EVANS;  POORTER,  2001; 

VALLADARES; NIINEMETS, 2008). 

Aliado a estes fatores, os pigmentos carotenoides também possuem 

importante  contribuição  para  manutenção  do  bom  funcionamento  do  aparato 

fotossintético,  pois além de auxiliarem na captação de energia,  esses pigmentos 

também atuam na proteção dos fotossistemas.  Sob condições de radiação solar 
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intensa, pode ocorrer a transferência do excesso de energia luminosa das clorofilas 

para os carotenoides possibilitando então a dissipação deste excedente (SHARMA; 

HALL, 1993; KERBAUY, 2008).

Essa  fotoproteção  associa-se  ao  processo  de  interconversão  de 

moléculas  de  xantofilas  (ORT,  2001).  Neste  processo  ocorre  a  oxidação  da 

violaxantina  e  essa  transforma-se  em  anteroxantina,  a  qual  é  transformada  em 

zeaxantina  (LI  et  al.  2007),  e  esta  última  atua  na  regulação  da  dissipação  do 

excedente luminoso no Fotossistema II (FSII) (RAMALHO et al., 2000; ORT, 2001). 

Tendo em vista que sob alta irradiância pode haver fotoxidação de clorofilas e que 

os carotenoides podem atuar como pigmentos foto-protetores, a análise da relação 

entre  carotenoides/clorofila  pode  auxiliar  na  detecção  de  danos  ao  aparato 

fotossintético  pela  elevada  irradiação  e  consequente  perdas  foto-oxidativas 

(HENDRY; PIERCE, 1993). 

As respostas adaptativas em função da luminosidade são refletidas no 

crescimento global da planta. O maior acúmulo de biomassa de uma espécie está 

diretamente ligado à capacidade da mesma de adaptar-se a diferentes condições de 

disponibilidade de luz, a partir dos ajustes em seu aparato fotossintético para maior 

eficiência  de  conversão  de  energia,  maior  produção  de  carboidratos  e 

consequentemente  maior  crescimento  (DOSSEAU  et  al.,  2007).  Desta  forma,  a 

favorável  adaptação  de  uma  espécie  a  ambientes  com  diferentes  contrastes 

luminosos (de baixa ou alta radiação), está associado à eficiência na partição dos 

fotoassimilados para diferentes partes da planta e na rapidez em que ocorrem os 

ajustes  morfofisiológicos  no  sentido  de  maximizar  a  aquisição  dos  recursos 

primários, dentre eles a captura de luz (DIAS-FILHO, 1997).

Estudos  têm  evidenciado  a  plasticidade  fisiológica  de  espécies  em 

relação à radiação fotossinteticamente ativa disponível,  através de avaliações do 

crescimento inicial em função de diferentes níveis de sombreamento. São análises 

importantes para as inferências a respeito do grau de tolerância ou de intolerância 

das espécies à baixa disponibilidade de luz (SCALON et al., 2002; ALMEIDA et al., 

2005). Dentre as variáveis morfológicas mais usadas para a análise do crescimento 

de mudas cita-se a altura, diâmetro do caule, produção de matéria seca, área foliar, 

relações  entre  a  biomassa  das  partes  aérea  e  radicular,  e  número  de  folhas 
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(MARIMON-JUNIOR et al., 2012; KENZO et al., 2011). 

A  altura  e  o  diâmetro  de  plantas  estão  entre  os  parâmetros  mais 

avaliados  nos  estudos  relacionados  às  respostas  de  crescimento  em função  de 

diferentes  intensidades  luminosas.  A  altura  de  planta  é  uma  das  principais 

características biométricas utilizadas na avaliação do crescimento de plantas em 

fases iniciais de desenvolvimento, embora não deve ser considerada isoladamente, 

uma vez que uma muda mais alta não significa necessariamente melhor qualidade, 

devido ao processo de estiolamento. Considera-se, no entanto, que a capacidade da 

planta em crescer rapidamente quando sombreada se constitui como uma estratégia 

de escape e, de certa forma um mecanismo de adaptação (FREITAS et al., 2017; 

ARAUJO et al., 2019). 

O  maior  desenvolvimento  em  altura  em  ambientes  com  pouca 

disponibilidade  de  luz  é  uma  resposta  bastante  comum,  devido  ao  maior 

investimento no alongamento celular, no intuito de obter uma melhor captura de luz 

(FRANCO; DILLENBURG, 2007). Por outro lado, isso pode ser o reflexo de uma 

tendência  ao  estiolamento,  ou  seja,  um  investimento  inicial  pronunciado  no 

alongamento  vertical  do  caule  a  fim  de  alcançar  a  luz  com  maior  facilidade 

(CHIAMOLERA et al.,  2011). Algumas espécies, no entanto, não são propícias a 

crescerem normalmente em ambientes sombreados,  pois  os mesmos reduzem a 

taxa fotossintética, e, portanto, a assimilação de CO2, com reflexos no acúmulo em 

biomassa,  e,  em  decorrência  disso  estas  plantas  podem  apresentar  incipiente 

desenvolvimento em altura e/ou diâmetro (OLIVEIRA; PEREZ, 2012). 

 O  crescimento  em  diâmetro  pode  representar  uma  taxa  de 

crescimento satisfatória e que a planta está aclimatada a uma determinada condição 

de irradiância, não sendo apenas o reflexo da busca pela luz. Pode indicar também, 

uma maior disponibilidade de fotoassimilados mobilizados pela parte aérea, ou seja, 

maior ganho em carbono com reflexos positivos no crescimento (SCALON et al.,  

2001; CHIAMOLERA et al., 2011). 

Estes  parâmetros,  como  os  demais  relacionados  ao  crescimento  e 

acúmulo de biomassa na planta podem ser agregados em um único valor através do 

Índice de Qualidade de Dickson (IQD), aumentando a segurança na seleção das 

plantas quanto ao seu vigor (SILVA et al., 2012). O IQD é considerado um eficiente 
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indicador de qualidade de plantas em fase inicial, pois em seu cálculo é levado em 

consideração  a  robustez  e  o  equilíbrio  da  distribuição  da  biomassa  das  mudas, 

sendo ponderadas variáveis importantes ao mesmo tempo, de modo que a utilização 

destas de forma isolada poderia aumentar a seleção equivocada de mudas mais 

altas em detrimento das mais baixas (FONSECA et al., 2002; FONSECA et al., 2006; 

CALDEIRA et al., 2012). Em geral, plantas que apresentam maiores valores de IQD 

são consideradas mais vigorosas, indicando padrão de qualidade superior, uma vez 

que  estas  podem apresentar  maiores  valores  de  massa  seca  da  parte  aérea  e 

massa seca total (DUTRA et al., 2015).

Mudanças  na  disponibilidade  de  luz  também  podem  acarretar 

respostas nas trocas gasosas em plantas. As trocas gasosas englobam parâmetros 

que permitem compreender os mecanismos que regulam a entrada de CO2, como 

também o processo de perda de água pelas folhas. Somado a isso, possibilitam o 

entendimento do mecanismo de abertura e fechamento estomático e dos processos 

associados  à  fotoproteção.  Estes  processos  apresentam significativa  importância 

para a sobrevivência vegetal, em ambientes onde a planta é submetida a algum tipo 

de estresse (ENNAHLI; EARL, 2005). Parâmetros como taxa de fotossíntese líquida, 

condutância  estomática,  transpiração,  dentre  outros,  têm  sido  utilizados  para 

caracterização  das  espécies  vegetais  sob  diferentes  condições  de  radiação 

(TOSENS et al., 2012; RIAÑO; BRIONES, 2013). 

A  condutância  estomática  (Gs)  é  um  fator  de  grande  influência  no 

controle das trocas gasosas, pois através dos estômatos que ocorre a entrada e 

saída dos gases fundamentais ao metabolismo das plantas. Essa variável é utilizada 

como  base  para  comparação  de  processos  metabólicos,  devido  à  forte  relação 

existente entre a condutância estomática e a fotossíntese, além dos processos de 

co-regulação  existentes  entre  ambas  (FLEXAS;  MEDRANO,  2002).  A  taxa  de 

assimilação  líquida  de  carbono  é  determinada  pelas  características  bioquímicas, 

fisiológicas e morfológicas relacionadas ao maquinário fotossintético (DE LUCIA et 

al.,  2003),  as  quais  têm  sua  variação  em  função  das  condições  do  ambiente 

preponderantes  durante  o  crescimento  da  planta,  principalmente  em  relação  à 

disponibilidade  de  luz  associada  também  aos  fatores  como  temperatura,  CO2, 

suprimento de água e nutrientes (MOHOTTI; LAWLOR, 2012).
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Regulações na condutância estomática e na taxa fotossintética para 

eficiente utilização da luz disponível (AASAMAA; SOBER, 2011) podem indicar a 

existência de importantes mecanismos de aclimatação da planta (CRAVEN et al., 

2010)  fundamentando  a  importância  de  avaliações  destas  características.  Estes 

mecanismos podem se relacionar também a alterações em parâmetros como taxa 

de transpiração, taxa de assimilação de CO2 e eficiência de carboxilação, os quais 

podem ocorrer  como respostas  às  modificações  na  luz,  com reflexos diretos  no 

desenvolvimento  das  plantas.  Tanto  as  condições  de  alta  intensidade  luminosa 

como também a restrição na disponibilidade de luz pode ocasionar respostas no 

aparato  fotossintético,  comprometendo  o  processo  de  fotossíntese  e 

consequentemente o desenvolvimento da planta. A reduzida disponibilidade de luz 

pode  limitar  o  processo  fotossintético  enquanto  que  o  excesso  de  luz  que  é 

absorvido pelos complexos coletores de luz do FS I (LHCI) e FSII (LHCII) pode ser 

nocivo para as plantas (MATHUR et al., 2018).

Nesse sentido, o aumento excessivo da luz acima da capacidade de 

utilização pela fotossíntese pode resultar em uma condição de estresse conhecida 

como  fotoinibição.  Neste  processo  são  observadas  alterações  na  atividade  do 

fotossistema  II  que  podem  ocasionar  diminuição  do  rendimento  quântico  da 

fotossíntese (LONG et al., 1994). Danos fotoinibitórios podem originar mudanças nas 

propriedades físico-químicas das membranas do tilacoide e ocasionar inatividade do 

transporte de elétrons. Tais fatores podem comprometer o rendimento quântico do 

FSII, aumento da dissipação do excesso de energia não fotoquímica e diminuição da 

eficiência  da  carboxilação.  Além  deste,  outro  processo  danoso  ao  aparato 

fotossintético  se  dá  pela  foto-oxidação  envolvendo  diretamente  foto-danos  aos 

pigmentos fotossintéticos (HENDRY; PIERCE, 1993; LONG et al., 1994).

 Por outro lado, sob condições de reduzida disponibilidade de luz a 

produção de ATP necessário à biossíntese e incorporação de carboidratos pode ser 

incipiente  (SHAO et  al.,  2014)  ocasionando redução no crescimento  das plantas 

(TAIZ;  ZEIGER,  2017).  Para  algumas  espécies,  estudos  comparativos  entre 

diferentes intensidades luminosas detectaram que a matéria seca de raízes, caules, 

folhas  e  plantas  inteiras,  bem  como  a  taxa  fotossintética,  a  transpiração  e  a 

condutância estomática, e o diâmetro do caule diminuíram em condições de pouca 
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luz  (YANG  et  al.,  2014;  YANG  et  al.,  2018b).  Neste  sentido,  a  redução  na 

disponibilidade  de  luz  pode  influenciar  diretamente  no  balanço  de  carbono  nas 

plantas. Isto porque, a produção de carboidratos necessária ao desenvolvimento da 

planta pode não ser suprida adequadamente, e desta forma, o gasto de carbono 

durante  os  processos fisiológicos,  dentre  eles  a  respiração,  por  vezes pode ser 

superior em detrimento do rendimento fotossintético (LICHTENTHALER et al., 1981).

A  energia  luminosa  absorvida  pelas  moléculas  de  clorofila  pode 

direcionar-se a três destinos ou vias de dissipação: (1) ser usada para impulsionar o 

processo fotossintético (fotoquímica), (2) o excedente energético pode ser dissipado 

na forma de calor ou (3) ser reemitido na forma de fluorescência da clorofila (não 

fotoquímica). Os três processos de dissipação da energia luminosa pelas moléculas 

de clorofila ocorrem em competição, ou seja, qualquer aumento na eficiência de um 

resultará em uma diminuição no rendimento dos outros dois,  como por exemplo, 

alteração nas taxas fotossintéticas e/ou na dissipação de calor causará alterações 

complementares  na  emissão  da  fluorescência.  Sendo  assim,  variações  na 

fluorescência  podem mostrar  a  ausência  ou  presença  de  comprometimentos  no 

processo fotossintético, e nisto fornecer informações sobre mudanças na eficiência 

da fotoquímica e na dissipação de calor (MAXWELL; JOHNSON, 2000).

Compreende-se, portanto, que as plantas quando em ambiente de alta 

intensidade  luminosa  podem  desenvolver  estratégias  para  não  inviabilizar  o 

funcionamento celular, por meio da dissipação do excesso de energia de excitação 

(RODRÍGUEZ-CALCERRADA  et  al.,  2008),  desenvolvendo  então  características 

que otimizam a interceptação, a absorção e o processamento de luz (MATHUR et 

al.,  2018),  para que desta  forma preservem as propriedades físico-químicas e a 

organização funcional das membranas dos tilacoides (QUILEZ; LÓPEZ, 2004). Em 

contrapartida,  em  condições  de  restrita  disponibilidade  de  luz,  podem  também 

manter  o  balanço  adequado  de  ganho  de  carbono  por  meio  de  alterações 

fisiológicas  e  morfológicas  que  lhes  proporcionam  a  captura  eficiente  de  luz 

(SILVESTRINI et al., 2007). Além desses, outros mecanismos como a redução da 

fotossíntese líquida também podem estar presentes em plantas sob estresse por 

sombreamento (YANG et al. 2018b). 

Fatores diversos podem ocasionar limitações na assimilação de CO2, 
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dentre eles o fechamento estomático, variações no estado de ativação de enzimas, 

decréscimos no conteúdo total de proteínas (LAWLOR, 2002). As modificações no 

ambiente luminoso podem influenciar diretamente na assimilação de carbono devido 

principalmente às alterações causadas na velocidade máxima de carboxilação e/ou 

na taxa de regeneração da ribulose-1,5-bifosfato (Rubisco) (CUZZUOL; MILANEZ, 

2012).

Tendo em vista que os fatores que limitam a fotossíntese variam de 

acordo com o regime de luz no ambiente de crescimento, observa-se que plantas 

desenvolvidas em ambientes sombreados tendem a investir mais na conformação e 

produção de complexos coletores de luz, enquanto que as plantas desenvolvidas ao 

sol investem em proteínas do ciclo de Calvin, citando-se a Rubisco como uma das 

mais importantes, além do investimento em proteínas envolvidas no transporte de 

elétrons (LAISK et al., 2005). As plantas desenvolvidas no sol necessitam de menor 

investimento  em  complexos  coletores  de  luz,  porque  sob  tais  condições,  a 

disponibilidade de luz é maior e a folhas podem absorver mais energia luminosa em 

detrimento da sua capacidade de processamento no aparato fotossintético, o que 

poderia  ocasionar  danos  ao  processo  fotossintético  e/ou  danos  aos  complexos 

coletores de luz (MAGALHÃES et al., 2009). 

As medições de trocas gasosas são eficientes para estimar as taxas 

fotossintéticas, porém, de forma isolada podem não ser suficientes para evidenciar 

possíveis efeitos nocivos ou deletérios ocorrentes nas estruturas dos cloroplastos, 

em  virtude  disso,  são  utilizadas  em  complementariedade  as  avaliações  de 

florescência da clorofila a, sendo que estas podem subsidiar o conhecimento sobre 

o nível de excitação da energia que conduz a fotossíntese e fornece informações 

necessárias  para  estimar  a  inibição  ou  danos  no  processo  de  transferência  de 

elétrons do FSII (ROLFE;SCHOLES, 2010; SANTOS et al., 2010). 

A  fluorescência  da  clorofila  a é  um  método  utilizado  de  forma 

abrangente, englobando medições que permitem avaliar as respostas das plantas 

quando submetidas a condições ambientais estressantes (STRASSER et al., 2000; 

OUKARROUM et  al.,  2007).  É  um método considerado não-invasivo  e  eficiente, 

apresentando confiabilidade e de caráter não-destrutivo, permitindo mensurações de 

forma rápida e fácil. A partir dessas mensurações é possível se obter informações 
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sobre  o  estado  do  aparato  fotossintético  considerando  aspectos  funcionais  e 

estruturais,  principalmente  do  fotossistema  II  (FSII)  (CHRISTEN  et  al.,  2007; 

OUKARROUM et al., 2007; THOREN et al., 2010). 

É  possível  então  detectar  efeitos  oriundos  de  estresses  ambientais 

e/ou  injúrias  ocorrentes  no  processo  fotossintético.  Somado  a  isso,  obtêm-se 

informativos  sobre  possíveis  modificações  na  conformação  dos  tilacoides  e 

alterações na absorção e transferência de energia luminosa na cadeia de transporte 

de elétrons (YUSUF et al., 2010).

As principais variáveis que permitem estimar o desempenho funcional 

do  FSII  são:  a  fluorescência  inicial  (Fo),  a  fluorescência  máxima  (Fm’),  e  a 

fluorescência variável (Fv) que representam, portanto, a emissão de fluorescência 

pelas moléculas de clorofila a situadas no complexo coletor de luz do FSII, a relação 

entre  esses  parâmetros  que  caracteriza  a  eficiência  quântica  do  FSII  dada  por 

(Fv/Fm), bem como a taxa de transporte de elétrons através dos fotossitemas I e II 

(ETR) (KRAUSE; WEISS, 1991) e o rendimento quântico efetivo do FSII (YII) (Genty 

et al., 1989). A F’ representa a fluorescência quando todos os centros de reação 

estão “abertos”.  A  fluorescência  máxima (Fm) indica que os  centros de reações 

estão “fechados”, nisto ocorre a completa redução da quinona A (QA) a partir de um 

pulso de luz incidente no centro de reação (BJÖRKMAN; DEMMING, 1987). A Fv é 

resultante da diferença entre Fm e F’, e representa o fluxo de elétrons do centro de 

reação do FSII (P680) até a plastoquinona (PQH2) e o rendimento quântico máximo 

do FSII, dado pela razão Fv/Fm, que também simula a eficiência quântica do FSII 

(KRAUSE; WEISS, 1991; SILVA et al., 2007). 

Abrangendo tais fatores, o rendimento quântico efetivo do fotossistema 

II (YII) é um dos parâmetros mais utilizados em estudos a respeito da florescência 

da clorofila  a, pois o mesmo possibilita estimativas sobre a eficiência quântica do 

FSII, ou seja, a proporção de energia absorvida pela clorofila no FSII que está sendo 

de fato direcionada para a redução do primeiro aceptor estável de elétrons (QA) e 

então impulsionando o  processo fotoquímico.  Refere-se,  portanto,  à  energia  que 

está sendo utilizada fotoquimicamente (GENTY et al., 1989).
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3 MATERIAL E MÉTODOS

O  presente  experimento  foi  realizado  na  área  experimental  da 

Universidade  Tecnológica  Federal  do  Paraná  –  UTFPR –  Campus  Pato  Branco 

(26°10’34” S e 52°41’22” W, altitude: 766 metros). O clima do referido local é do tipo 

Cfa da classificação de Köppen, caracterizado como clima subtropical úmido, com 

média de temperatura no mês mais quente superior a 22 ºC, e inferiores a 18 ºC 

durante o mês mais frio (ALVARES et al., 2013).

Para obtenção das mudas de feijoa (Acca sellowiana) foram utilizadas 

sementes oriundas de frutos coletados  em uma matriz localizada em propriedade 

particular  (planta  006,  28º30’26.7”  S  e  50º56’43.6”  W,  altitude  960  metros) no 

município de Vacaria – RS (28°30’25” S e 50º56’28” W, altitude: 954 metros). As 

mudas  foram  cultivadas  em  sacos  de  3,3  litros  em  viveiro  com  tela  de 

sombreamento de 50%, da semeadura até 12 meses. Então foram transplantadas 

para  vasos  (40  L)  contendo  mistura  de  terra,  substrato  comercial  e  vermiculita 

(3:1,5:0,5 v: v: v) e dispostas nos tratamentos: pleno sol ou em “casas-de-sombra” 

cobertas totalmente com telas de sombreamento de náilon preta, as quais estavam 

em disponibilidade na referida área experimental e apresentavam 30, 50 e 80% de 

interceptação da radiação solar

Em  cada  tratamento  foram  distribuídas  12  plantas  de  feijoa 

(repetições). A irrigação por gotejamento foi realizada diariamente. Além disso, duas 

adubações foram realizadas durante o período experimental, sendo a primeira no 

mês em que ocorreu o transplantio e a segunda adubação em 12 meses após o 

transplantio, distribuindo-se 20 g de fertilizante NPK 8-28-16 por planta. O controle 

de plantas daninhas foi realizado periodicamente a partir de arranque manual.

Avaliou-se  o  crescimento  nas  12  plantas  de  cada  tratamento,  e 

englobando  os  parâmetros:  altura  das  plantas  e  diâmetro  do  caule,  que  foram 

realizadas na instalação do experimento e aos 7, 13 e 21 meses após o transplantio,  

e da massa seca de folhas, caule e raízes aos 21 meses do transplantio. Os padrões 

de alocação de biomassa foram determinados a partir da obtenção da massa seca. 

Para  isto,  foram separadas as  partes  constituintes  das plantas:  folhas (incluindo 

pecíolos) caules e raízes, submetendo-as ao processo de secagem em estufa de ar 
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forçado a 60ºC, até obter massa constante. Antes do processo de secagem realizou-

se  a  medição  da  área foliar  de  100 folhas  para  cada  tratamento,  utilizando  um 

medidor de área LI – 3100 (Li-Cor, Inc.), e realizou-se a contagem do número de 

folhas por planta de cada tratamento.  A partir das medidas relativas à massa seca 

das plantas foram mensurados outros parâmetros, tais como: área foliar especifica 

(SLA) = área foliar total dividida pela massa foliar total, relação da massa seca da 

parte área com massa seca de raízes (RPAR), relação da altura da parte aérea com 

o diâmetro do caule (RAD) e o índice de qualidade de Dickson (IQD)= [massa seca 

total/(RAD+RPAR)] (DICKSON et al., 1960).

Os  pigmentos  fotossintéticos  (clorofila  a,  clorofila  b e  carotenoides) 

foram analisados nas 12 plantas por tratamento. Para isso, foram coletadas duas 

folhas do terço superior de cada planta e em laboratório procedeu-se a retirada de 

um disco foliar de cada folha com 0,6 cm de diâmetro (área total de 0,56 cm-2). Estes 

foram imersos em 5,0 mL de dimetilsulfóxido (DMSO) e mantidos no escuro, em 

banho-maria  a  65°C,  até  ficarem translúcidos.  As  leituras  de  absorbância  foram 

realizadas em espectrofotômetro  UV/VIS (Shimadzu modelo UV-1800)  a 480 nm 

(carotenoides),  649,1  nm (clorofila  a)  e  665,1  nm (clorofila  b).  Por  meio  desses 

dados foram calculadas as concentrações de clorofilas  a  e  b, clorofila total, razão 

entre as clorofilas a/b e razão entre carotenoides e clorofilas (WELLBURN, 1994).

Para realização das análises de anatomia foliar foram coletadas duas 

folhas no terço superior de quatro plantas por tratamento, as quais foram fixadas em 

solução de FAA50 (formaldeído, ácido acético, etanol 50%, 1:1:18 v: v: v) durante 24 

horas (JOHANSEN 1940).  Após,  foram lavadas em etanol  50% e estocadas em 

etanol 70%. Posteriormente, as amostras foram cortadas em fragmentos com ~5 cm2 

na região central do limbo foliar, desidratadas em série etílica (80%, 90% e 95%) e 

incluídas  em  metacrilato  (Historesina,  Leica  Instruments).  Realizou-se  cortes 

transversais, com 8 micrômetros de espessura, os quais foram corados em azul de 

toluidina  0,12%  em  bórax  5%  e  as  lâminas  montadas  em  verniz  vitral  para 

observação  e  registro  fotográfico.  Além  da  análise  qualitativa,  mensurou-se  a 

espessura da epiderme de ambas as faces (abaxial e adaxial), do mesofilo e limbo. 

Os  dados  de  espessura  (µm)  foram  obtidos  com  o  auxílio  do  software  ANATI 

QUANTI  (AGUIAR  et  al.,  2007).  A  digitalização  das  imagens  foi  realizada  em 
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fotomicroscópio (modelo Zeiss Axiolab) com câmera digital acoplada (modelo Sony 

Cybershot 7.2mb).

Para  avaliação  das  trocas  gasosas  utilizou-se  um  analisador 

infravermelho de gases (IRGA), modelo LC-pro (ADC BioScientific Ltda., UK). Após 

dois minutos de aclimatação do equipamento na folha, foram mensuradas: taxa de 

assimilação de CO2 (μmol CO2 m-2.s-1),  condutância estomática (mol  H2O m-2.s-1), 

concentração intracelular de CO2  (μmol CO2 mol-1), taxa de transpiração (mmol H2O 

m-2.s-1) e radiação fotossinteticamente ativa (μmol m-2.s-1). Sendo estimada também a 

eficiência instantânea da carboxilação (EiC) (A/Ci) [(μmol m-2.s-1) / (μmol mol-1)-1].

Determinou-se também a fluorescência da clorofila a, por meio de um 

fluorômetro  portátil  (Multi-ModeChlorophyll  Fluorometer®),  Modelo  OS5p.  Cada 

amostra foi exposta a um pulso de saturação de luz de alta intensidade, obtendo-se: 

fluorescência inicial (F’),  fluorescência máxima (Fm), rendimento quântico máximo 

do PSII (YII), taxa relativa de transporte de elétrons (ETR).

As avaliações das trocas gasosas e da fluorescência da clorofila foram 

realizadas  entre  9:00  e  10:00  da  manhã  em  dia  ensolarado,  em  folhas 

completamente  expandidas  localizadas  no  terço  superior  das  plantas,  e 

apresentando bom estado fitossanitário. As mensurações foram realizadas em cinco 

plantas  por  tratamento,  utilizando-se  três  folhas  por  planta  e  totalizando  15 

repetições por tratamento. 

O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado. O 

conjunto  de  dados  foi  submetido  ao  teste  de  normalidade  (Shapiro  Wilk)  e 

homogeneidade de variância (Bartlett)  e em seguida à análise de variância e ao 

teste  de  Scott-Knott. Para  as  variáveis  em  que  os  dados  não  atenderam  os 

pressupostos  de  normalidade  e  homogeneidade  da  variância  foram  realizadas 

transformações, sendo BoxCox para as variáveis razão entre clorofila a clorofila b e 

razão entre carotenoides e clorofila total, log (x + k) para taxa de transpiração, e 

transformação  raiz  cúbica  (x  +  k)  para  as  variáveis  condutância  estomática  e 

eficiência  da  carboxilação.  Todas  as  análises  estatísticas  foram processadas  no 

software R versão 3.1.1. (R DEVELOPMENT CORE TEAM, 2012).
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4 RESULTADOS E DISCUSSÃO

4.1 CRESCIMENTO, ALOCAÇÃO DE BIOMASSA E MORFOLOGIA FOLIAR

O maior crescimento em altura (Figura 2A) foi observada nas mudas de 

feijoa submetidas a 30% e 50% de sombreamento, enquanto as menores alturas 

deram-se nos tratamentos pleno sol e 80% de sombreamento. A maior diferença 

entre  médias  foi  observada  para  tratamentos  30%  e  80%  de  sombreamento 

correspondendo a 43 cm de altura. 

O crescimento em diâmetro (Figura 2B) foi maior nas mudas de feijoa 

submetidas aos tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento, com contraste mais 

expressivo entre médias dos tratamentos pleno sol e 80% de sombreamento (8,0 

mm).

O número de folhas (Figura 2C) foi maior nas mudas em pleno sol, em 

relação aos demais níveis de sombreamento. Enquanto que, a área foliar total  e 

específica foi maior sob 80% de sombreamento e menor nas mudas em pleno sol 

(Figura 2D e 2E). Foi observado maior contraste de médias entre os tratamentos 

pleno sol e 80% de sombreamento, sendo esta diferença de aproximadamente 37 

cm² para área foliar e 125 cm.g-1 para área foliar específica.
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Figura 2 – Crescimento em altura de planta (cm) (A) e diâmetro de caule (mm) (B), número de folhas 

por planta (C), área foliar de 100 folhas (D), área foliar específica de 10 folhas (E) de 
mudas  de  feijoa  (Acca  sellowiana)  mantidas  sob  condições  de  pleno  sol  (P_S)  e 
sombreamento artificial de 30% (S_30%), 50% (S_50%) e 80% (S_80%), aos 21 meses 
após o transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Barras representam as médias de cada tratamento e contendo letras distintas diferem entre si pelo 
teste de Scott-Knott (p≤0,05). CV de altura: 12,8%; CV de diâmetro: 17,2%; CV (%) de número de 
folhas por planta: 27,8%; CV (%) de área foliar de 10 folhas: 22,4 %; CV (%) de área foliar específica  
de 10 folhas: 38,0%.

Folhas de feijoa apresentaram modificações em sua morfologia quando 

submetidas  aos  diferentes  níveis  de  sombreamento.  Plantas  submetidas  a  80% 

(Figura 3D) tiveram as maiores folhas (Figura 2D), seguidas pelas plantas de 50% 

de sombra (Figura 3C) e 30% de sombra (figura 3B), enquanto as folhas de plantas 
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cultivadas sob pleno sol (Figura 3A) foram as menores (Figura 2D).

Figura  3  –  Folhas  de  mudas  de  feijoa  (Acca  sellowiana)  cultivadas  sob  diferentes  níveis  de 
sombreamento. (A) Pleno sol; (B) 30% de sombreamento; (C) 50% de sombreamento; (D) 80% de 
sombreamento, aos 21 meses após o transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Fonte: Autora

As  maiores  médias  para  massa  seca  total  foram  obtidas  nos 

tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento, enquanto que menor acúmulo em 

massa seca total foi observado nos tratamentos 50% e 80% de sombreamento. A 

maior diferença entre médias foi obtida entre os tratamentos pleno sol e 80% de 

sombreamento correspondendo a 272 gramas (Figura 4A).

As maiores médias em massa seca de folhas, caules e raízes foram 

observadas  nos  tratamentos  pleno  sol  e  30%  de  sombreamento,  ocorrendo 

decréscimo na massa seca dessas partições com redução da luminosidade a partir 

do tratamento 50% de sombreamento. Maior contraste entre médias de massa seca 
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de folhas, caules e raízes foi observada para os tratamentos pleno sol e 80% de 

sombreamento,  correspondendo  a  uma  diferença  de  75  g,  130  g  e  98  g 

respectivamente (Figura 4A).

Os  maiores  valores  para  o  Índice  de  Qualidade  de  Dickson  foram 

observados  em  feijoas  submetidas  aos  tratamentos  pleno  sol  e  30%  de 

sombreamento, enquanto que, menores médias foram obtidas em 50% e 80% de 

sombreamento (Figura 4B).

Figura 4 – Massa seca total  e partição da massa seca entre raízes e parte aérea (A), Índice de  
Qualidade de Dickson (B) de mudas de feijoa (Acca sellowiana) mantidas sob condições 
de pleno sol  (P_S) e sombreamento artificial  de 30% (S_30%), 50% (S_50%) e 80% 
(S_80%), aos 21 meses após o transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Barras representam as médias de cada tratamento e contendo letras distintas diferem entre si pelo 
teste de Scott-Knott (p≤0,05). CV (%) de massa seca total: 36.86 %. CV (%) da partição massa seca 
de raízes: 38.1 %. CV (%) da partição de massa seca do caule: 28.53%. CV (%) da partição de 
massa seca das folhas: 36.9%. CV (%) do Índice de Qualidade de Dickson: 36.25%.
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4.2 ANATOMIA FOLIAR

O limbo foliar mais espesso foi observado em folhas sob condições de 

pleno sol e 30% de sombreamento, quando comparado aos tratamentos 50% e 80%. 

Por meio da análise dos tecidos foliares separadamente, constatou-se redução na 

espessura destes à medida que houve aumento no sombreamento, com exceção do 

parênquima lacunoso, para o qual não se observou diferença significativa entre os 

tratamentos  utilizados.  Observou-se  também  a  organização  e  sobreposição  de 

múltiplas camadas de parênquima paliçádico sendo isto em maior quantidade nas 

folhas de feijoa a pleno sol, em relação aos demais níveis de sombreamento (Tabela 

1 e Figura 5).

Tabela 1 – Espessura (µm) dos tecidos foliares de mudas de feijoa (Acca sellowiana) mantidas sob 
condições de pleno sol (P_S) e sombreamento artificial de 30% (S_30%), 50% (S_50%) 
e 80% (S_80%), aos 21 meses após o transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Trat AD PP PL AB LF
PS 20.26 a

(6.37%) 
128.02 a 
(40.21%) 

159.50 a
 (50.10%) 

10.57 a
(3.32%) 

318.37 a
(100%) 

30% 15.95 b
(5.40%) 

94.04 b
(31.10%) 

184.54 a
 (61.00%) 

7.55 b
(2.50%) 

302.09 a
(100%) 

50% 13.09 b
(5.00%) 

77.66 b
(31.40%) 

150.12 a
(61.00%) 

6.43 c
 (2.60%) 

247.32 b
(100%) 

80% 12.17 b
 (5.28%) 

61.79 b
(26.72%) 

151.21 a 
(65.40%) 

6.03 c
 (2.60%) 

231.21 b
(100%) 

CV (%) 19.04 16.36 13.52 9.76 12.52
Entre  parênteses o  valor  em percentual  expressa a proporção da espessura de cada tecido em 
relação ao total da folha (limbo). Médias seguidas de letras distintas, na coluna, diferem entre si pelo 
teste de Scott Knott (p≤0,05). Trat= tratamentos; PS= pleno sol; AD= face adaxial da epiderme; PP= 
parênquima paliçádico; PL= parênquima lacunoso; AB= face abaxial da epiderme; LF= limbo foliar; 
CV (%) = coeficiente de variação em porcentagem.
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Figura  5  – Anatomia  estrutural  das  folhas  de feijoa  (Acca sellowiana).  A:  Pleno  sol;  B:  30% de 
sombreamento.  C:  50% de sombreamento.  D:  80% de sombreamento.  UTFPR, Pato Branco-PR, 
2020.

 

Barras: 50 µm. Abreviaturas: BE (epiderme abaxial); DE (epiderme adaxial);  LB (lâmina foliar);  Xy 
(xilema); Ph (floema); PP (parênquima paliçádico); SP (parênquima esponjoso).

4.3 PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES

Os  teores  de  pigmentos  fotossintetizantes,  clorofila  a,  clorofila  b, 

clorofila total  e razão entre clorofila  a e  b não foram significativamente diferentes 

entre as feijoas submetidas aos quatro níveis de luminosidade (Figura 6A, 6B, 6C, 

6E). Observou-se maior quantidade de carotenoides a pleno sol, em relação aos 

demais tratamentos.  Similarmente,  a razão entre carotenoides e clorofila total  foi  

maior  em  feijoas  sob  pleno  sol,  em  comparação  aos  demais  níveis  de 

sombreamento (Figura 6D, 6F).
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Figura 6 – Clorofila a (A), clorofila b (B), clorofila total (C), carotenoides (D), razão entre clorofila a e 

clorofila  b (E) e razão entre carotenoides e clorofila total (F) expressos em μmol.m -2 de 
área foliar em mudas de feijoa (Acca sellowiana) mantidas sob condições de pleno sol 
(P_S) e sombreamento artificial de 30% (S_30%), 50% (S_50%) e 80% (S_80%), aos 21 
meses após o transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Barras representam as médias de cada tratamento e contendo letras distintas diferem entre si pelo 
teste de Scott-Knott (p≤0,05). CV (%) de clorofila a: 13.04 %; CV (%) de clorofila b: 10.09 %; CV (%) 
clorofila total: 10.50%; CV (%) de carotenoides: 13.72%. CV (%) razão entre clorofila a e clorofila b: 
11.03%; CV (%) razão entre carotenoides e clorofila total: 8.93%.
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4.4 TROCAS GASOSAS

A radiação fotossinteticamente ativa (PAR) incidente sobre feijoas a 

pleno sol foi aproximadamente 6 vezes maior e correspondeu a um incremento de 

996 mols  de  fótons em relação às mudas sob 80% de sombreamento,  e  estas, 

portanto, dispuseram de cerca de 17% da PAR disponível quando comparadas às 

mudas em pleno sol (Figura 7A). Maiores médias para taxa de assimilação líquida 

(A) foram obtidas a pleno sol e 30% de sombreamento, enquanto que as menores 

médias deram-se nos tratamentos 50% e 80% de sombreamento. A maior diferença 

entre  médias  foi  observada  para  os  tratamentos  30% e 80% de  sombreamento 

correspondendo a 5 mols CO2 m². s-1 (Figura 7B).

As maiores médias para Taxa de transpiração (E) foram observadas 

em mudas  sob  tratamentos  pleno  sol  e  30% de  sombreamento,  enquanto  que, 

menores taxas deram-se nos tratamentos 50% e 80% de sombreamento (Figura 

7C).  Maior  média  em  relação  à  condutância  estomática  (Gs)  foi  observada  em 

mudas sob pleno sol, embora não tenha não diferido estatisticamente do tratamento 

30% de sombreamento. Menores valores de Gs foram obtidos em feijoas a 50% e 

80% de sombreamento, e a diferença entre a maior e menor média foi observada 

para  os  tratamentos  pleno  sol  e  80%  de  sombreamento  representando 

aproximadamente 0.052 mols H2O m-2.s-1  (Figura 7D).

A concentração intercelular de CO2 (Ci)  foi  maior para o tratamento 

80% de sombreamento, em relação aos demais níveis de sombreamento, sendo as 

menores médias observadas em pleno sol e 30% de sombreamento (Figura 7E). Em 

relação à eficiência de carboxilação (EiC),  as maiores médias foram obtidas sob 

pleno sol e 30% de sombreamento. Observou-se maior contraste entre médias para 

os tratamentos 30% e 80% de sombreamento correspondendo a aproximadamente 

0.0206 mols m-2. s-1 (Figura 7F).
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Figura 7 – Radiação fotossinteticamente ativa (A) (PAR, em μmol de fotons m -2..s-1), Taxa líquida de 

assimilação de CO2 (B) (A em μmol CO2 m-2.s-1), taxa de transpiração (C) (E em mmol 
H2O  m-2..s-1),  condutância  estomática  (D)  (Gs em  mol  H2O  m-2.s-1),  concentração 
intercelular de CO2 (E) (Ci em μmol CO2  mol-1), e eficiência da carboxilação (F) (EiC em 
μmol m-2.s-1) de mudas de feijoa (Acca sellowiana) mantidas sob condições de pleno sol 
(P_S) e sombreamento artificial de 30% (S_30%), 50% (S_50%) e 80% (S_80%), aos 21 
meses após o transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Barras representam as médias de cada tratamento e contendo letras distintas diferem entre si pelo 
teste de Scott-Knott (p≤0,05). CV (%) de radiação fotossinteticamente ativa: 12.85%; CV (%) de taxa 
líquida  de  assimilação  de  CO2:  27.46%;  CV  (%)  de  taxa  de  transpiração:  24.28  %;  CV  (%)  de 
condutância  estomática:  37.51%;  CV  (%)  concentração  intercelular  de  CO2:  6.08%;  CV  (%)  de 
eficiência da carboxilação: 28.65%. 
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4.5 FLUORESCÊNCIA DA CLOROFILA

O maior  valor  médio  para  florescência  inicial  (F’)  foi  observado  em 

sombreamento a 80%, representando um acréscimo de 35%, e, portanto, sendo 1.6 

vezes superior  em relação à menor  média a pleno sol  (Figura  8A).  De maneira 

similar,  a  fluorescência  máxima  (Fm)  também  apresentou  maior  média  para  o 

tratamento 80%, constando em um aumento de 62% e assim 2.6 vezes superior 

quando comparada à menor média obtida a pleno sol (Figura 8B).

Com relação ao rendimento do fotossistema II (YII) a maior média foi 

obtida em 80% de sombreamento, diferindo dos demais níveis de sombreamento, e 

apresentando-se 2.2 vezes maior em relação à menor média observada em pleno 

sol.  A  diferença  entre  menor  e  maior  média  representou  um  incremento  de 

aproximadamente 0.317 mols m-2. s-1 (Figura 8C).

 Para  a  taxa  de  transporte  de  elétrons  (ETR)  os  maiores  valores 

médios foram obtidos a pleno sol e em 30% de sombreamento. Foi observado maior 

contraste  de  médias  entre  os  tratamentos  pleno  sol  e  80%  de  sombreamento 

consistindo em uma diferença aproximada de 37 mols m-2. s-1. (Figura 8D).
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Figura 8 – Fluorescência inicial (Fo) (A), Fluorescência máxima (Fm) (B), Rendimento quântico efetivo 

do FSII (C) (Y(II), em mol m-2. s-1), Taxa de transporte de elétrons (D) (ETR, em mol m-2. s-

1) em folhas de mudas de feijoa (Acca sellowiana) mantidas sob condições de pleno sol 
(P_S) e sombreamento artificial de 30% (S_30%), 50% (S_50%) e 80% (S_80%), aos 21 
meses após o  transplantio. UTFPR, Pato Branco-PR, 2020.

Barras representam as médias de cada tratamento e contendo letras distintas diferem entre si pelo 
teste de Scott-Knott  (p≤0,05).  CV (%) de fluorescência inicial:  18.55 %; CV (%) de fluorescência 
máxima: 15.65 %; CV (%) de rendimento do fotossistema II: 14.93%; CV (%) de taxa de transporte de  
elétrons: 45.04%. 

4.6 DISCUSSÃO

Submeter  mudas  de  feijoa  (Acca  sellowiana)  a  diferentes  níveis  de 

sombreamento,  resultou  em mudanças  nos  parâmetros  de  crescimento.  Maiores 

alturas foram observadas em 30% e 50% de sombreamento,  muito embora, não 

foram acompanhadas pelo crescimento em diâmetro, o qual foi superior em feijoas a 

pleno sol e 30% de sombreamento. O aumento pronunciado em altura para plantas 
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do tratamento 50% pode ter sido decorrente de um ligeiro alongamento do caule e 

isto  poderia  caracterizar  um  processo  de  estiolamento  (MORAES  NETO  et  al., 

2000), no  entanto,  com  a  redução  na  disponibilidade  luminosa  foi  observada 

significativa redução tanto para este parâmetro quanto para o diâmetro das mudas.

Neste sentido, a disponibilidade de luz no tratamento 80% pode ter sido 

insuficiente  para  a  assimilação  de  CO2 com  consequências  na  produção  de 

carboidratos, e, portanto, no crescimento e desenvolvimento da planta (BARTH et 

al., 2001; OLLE; VIRŠILE, 2013).  Por outro lado, a redução em altura de feijoas a 

pleno  sol  pode  estar  relacionada  à  partição  de  fotoassimilados  com  maior 

investimento na produção de folhas em detrimento ao crescimento em altura.

O  crescimento  em  diâmetro  observado  sob  condições  de  maior 

luminosidade se constitui então, em uma forma de adaptação ambiental ocorrente 

principalmente devido à atividade cambial, estimulada pelos carboidratos produzidos 

pela fotossíntese, e em decorrência da maior assimilação de CO2 observada em 

pleno sol e 30% de sombreamento. Relacionando-se também a isso, a necessidade 

de um sistema vascular eficiente frente as condições de maior intensidade luminosa 

associadas  a  um  fluxo  transpiratório  mais  intenso  (TERRAZAS  et  al.,  2011; 

GONÇALVES et al., 2012; DAYAN et al., 2012). 

Similarmente outros  parâmetros tais  como acúmulo em massa seca 

total,  partição  de  massa  seca  e  IQD  foram  maiores  em  plantas  sob  estes 

tratamentos e nisto,  podem associar-se também aos maiores valores de taxa de 

assimilação de CO2 (A),  condutância estomática (Gs)  e eficiência instantânea de 

carboxilação (EiC) que também foram obtidos a pleno sol e 30% de sombreamento. 

Isto porque, as condições ambientais, sobretudo, em relação à disponibilidade de luz 

podem interferir no aporte de biomassa, através da influência direta sobre as trocas 

gasosas de CO2. Por conseguinte, o maior acúmulo em massa seca total indica que 

estas condições de luminosidade condizem ao requerimento de luz desta espécie, e, 

portanto,  propiciaram  aumento  do  processo  fotossintético  com  consequente 

produção  e  incorporação  de  fotoassimilados,  culminando  então  no  aumento  da 

alocação de carbono (GONÇALVES et al., 2005; ZYVCAK et al., 2013).

 No entanto, constata-se que nos ambientes mais sombreados (50% e 

80%), a energia luminosa fornecida foi insuficiente para o impulsionar o processo 
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fotossintético  da  espécie  em  estudo.  Desta  forma,  infere-se  que  a  produção  e 

incorporação  de  carbono  foi  ocorrente,  muito  embora,  de  maneira  limitada 

ocasionando,  portanto,  reduzida  produção  em  biomassa  (VALLADARES; 

NIINEMETS, 2008; GOH et al., 2012). 

O melhor desempenho para pleno sol  e 30% de sombreamento em 

relação às partições de matéria seca indica que sob maior disponibilidade de luz, a 

espessura das folhas de feijoa, relacionada ao incremento de camadas de tecido 

fotossintetizante  (parênquima  paliçádico)  e  epidermes  foliares  mais  espessas 

ocasionou por conseguinte o aumento em matéria seca foliar (HUANG et al., 2011). 

E  que  também,  a  fotossíntese  e  a  atividade  cambial  estimulada  pela  maior 

disponibilidade de luz proporcionou aumento na produção de carboidratos os quais 

foram direcionados para alocação de massa seca caulinar (ALVES; ANGYALOSSY-

AFONSO, 2000; LOPES et al., 2015). 

 Somado a isso, sob estas condições, o incremento em raízes e por 

consequência em biomassa radicular, oferece mais chances de sobrevivência para a 

planta, pois nessa situação, a mesma pode aumentar a capacidade de absorção da 

água do solo, o que explica o  expressivo acúmulo em massa seca de raízes sob 

estes tratamentos. Este seria um mecanismo desenvolvido pelas plantas a fim de se 

proteger  também da  deficiência  de  água  (MOTA et  al.,  2013;  SHERZAD et  al., 

2017). 

O Índice de Qualidade de Dickson (IQD) é um importante indicador 

relativo à qualidade destes parâmetros citados anteriormente, de forma que, quanto 

maior o valor desse índice, mais vigorosa será a planta (FONSECA et al., 2002). 

Observa-se então, que os tratamentos que promoveram os maiores índices foram os 

que apresentaram os maiores diâmetros e incremento na massa seca total,  e de 

certa forma apresentaram equilíbrio quanto à distribuição de matéria seca. Nisto, à 

medida  que  houve  maior  disponibilidade  de  luz  o  desenvolvimento  das  mudas 

mostrou-se  superior.  Isto  corrobora  com os  resultados  obtidos  por  Salles  et  al.  

(2017) em mudas de jambolão, também pertencente à família Myrtaceae. 

Considerando-se este indicador, bem como os demais parâmetros de 

crescimento de mudas, tais como diâmetro e produção e biomassa, nota-se que os 

tratamentos pleno sol e a 30% de sombreamento possibilitaram maior qualidade de 
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mudas  produzidas.  Estes  dois  ambientes  de  luz  devem  ser  preferenciais  para 

produzir  mudas  de  feijoa,  para  plantios  em monocultivo  ou  em consórcios  com 

outras espécies, assim como para o enriquecimento florestal.

Embora observado maior número de folhas em feijoas a pleno sol, as 

mesmas apresentaram área foliar e área específica menores. Em contrapartida, o 

número de folhas diminuiu nos tratamentos sob sombreamento, muito embora, estas 

apresentaram  maior  tamanho  e  maior  área  foliar  específica.  O  eficiente 

aproveitamento  da  radiação  fotossinteticamente  ativa  associado  à  produção  e 

utilização de fotoassimilados pelas folhas a pleno sol podem ter proporcionado a 

manutenção  e  desenvolvimento  das  mudas,  sendo  importantes  também  para  o 

surgimento de novas folhas. Acredita-se que sob condição de exposição à luz solar, 

e  em  decorrência  das  altas  taxas  fotossintéticas,  as  plantas  produziram  maior 

biomassa por unidade de área foliar aliada à maior taxa de renovação das folhas 

(POORTER,1999;  MEIRA  et  al.,  2012).  Supõe-se  também,  que  o  aumento  no 

número de folhas neste caso, esteja relacionado a estratégias de aclimatação, por 

intermédio  da produção  de  novas folhas  com ajustes  morfológicos e  fisiológicos 

adequadas às condições luminosas do ambiente de crescimento (KURSAR; COLEY, 

1999; YAMASHITA et al., 2000). 

Portanto, a redução no tamanho de folhas em feijoa sob condições de 

pleno sol pode configurar-se em mecanismo de proteção. Isto porque, em condições 

de grande incidência luminosa, as folhas pequenas condizem a um menor contato 

entre a superfície foliar e o ambiente, o que minimiza os efeitos do aquecimento e de 

possíveis perdas com transpiração (FINI et al., 2010). 

Por outro lado, o aumento de área foliar específica em sombreamento 

80%  seria  uma  estratégia  utilizada  pela  planta  para  assegurar  seu  rendimento 

fotossintético, tornando-se dessa forma mais eficiente em baixa radiação luminosa. 

Este aumento de área foliar em plantas sob condições sombreadas é uma resposta 

ocorrente em virtude da necessidade de aumentar  a captura de luz e garantir  a 

realização do processo fotossintético (RONQUIM et al., 2009; SANQUETTA et al., 

2014;  GIERTYCH  et  al.,  2015).  Desta  forma,  a  interceptação  de  luz  pode  ser 

melhorada pelo direcionamento de biomassa para o material foliar, consistindo na 

produção  de  folhas  relativamente  finas,  porém  com  alta  área  foliar  específica. 
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Ocorre, portanto, a expansão do limbo foliar aumentando a área de captação de luz 

sem que isso seja concomitante ao incremento em massa seca (POORTER, 2001; 

HUANG et al., 2011). 

Sugere-se a partir disso, que no sombreamento 80% e teoricamente 

sob microclima mais ameno em termos de temperatura foliar e fluxo transpiratório 

menor, a alocação de carbono foi então direcionada para expansão da área foliar. E 

associa-se que este processo tenha ocorrido em detrimento do acúmulo em massa 

seca de raízes e  caules  para  plantas  sob este  tratamento  (GONÇALVES et  al., 

2012).

Corroborando  com  os  resultados  relacionados  à  anatomia  foliar  do 

presente  estudo,  em  folhas  de  Acácia (Acacia  koa) todos  os  tecidos  foliares 

aumentaram  em  função  da  intensidade  da  irradiância  disponível,  exceto  o 

parênquima  esponjoso  (CRAVEN  et  al.,  2010).  Sob  condições  sombreadas  a 

possível  redução  na  espessura  da  parede  celular,  dos  tecidos  vasculares  e  de 

sustentação,  bem como a diminuição na proporção de tecidos fotossintetizantes, 

dentre  eles  o  parênquima  paliçádico,  podem  ter  contribuído  para  a  redução  na 

espessura do limbo foliar em feijoa. Isto porque, as folhas sob reduzida irradiância 

tendem a apresentar menor espessura do mesófilo e parênquima paliçádico com 

única camada (WILSON; COOPER, 1969; VALLADARES; NIINEMETS, 2008). Por 

outro  lado,  o  desenvolvimento  de  folhas  mais  espessas  sob  alta  intensidade 

luminosa  é  um  mecanismo  frequentemente  observado,  e  acredita-se  que  no 

presente  estudo,  isso  associou-se  ao  aumento  da  proporção  de  parênquima 

paliçádico  aliado  ao  incremento  na  espessura  das  epidermes  abaxial  e  adaxial 

(EVANS; POORTER, 2001).

 Assim,  o  incremento  na  espessura  do  parênquima  paliçádico  em 

folhas  de  feijoa,  pode  ter  sido  decorrent  e  da  adição  de  novas  camadas  de 

parênquima paliçádico, sendo pois, observada uma maior sobreposição de camadas 

deste tecido em folhas sob pleno sol, além disso, esse espessamento pode ter sido 

oriundo  do  alongamento  de  células  deste  parênquima,  ou  até  mesmo  pela 

combinação de ambos os fatores (BOEGER et al., 2009). Por conseguinte, isto pode 

ter  proporcionado  melhor  distribuição,  homogeneização  e  utilização  da  luz 

disponível, além de configurar-se como mecanismo para minimização de possíveis 
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danos em virtude da exposição à maior incidência luminosa (BARBOSA-CAMPOS et 

al., 2018). Acredita-se ainda, que a redução na espessura do parênquima paliçádico 

sob sombra também pode ter contribuído para a diminuição da densidade da folha, 

com  consequente  redução  na  massa  foliar  e  aumento  da  área  foliar  específica 

(GOBBI et al., 2011) os quais foram observadas em folhas de feijoa sob nível 80% 

de sombreamento. 

Aliado a isso, é possível relacionar que o incremento em parênquima 

paliçádico  em  decorrência  de  maior  disponibilidade  de  luz,  tenha  contribuído 

diretamente na constituição do mesófilo foliar. As alterações abióticas, dentre elas a 

redução na luz disponível podem resultar em alterações nas organelas e células 

constituintes do mesófilo,  e, portanto, podem ocasionar a redução no limbo foliar 

fundamentando o decréscimo em sua espessura a partir  do sombreamento 50% 

(MEZIANE; SHIPLEY,1999). Destaca-se ainda, que este aumento em mesófilo foliar, 

e, portanto, de parênquima paliçádico ou clorofiliano pode associar-se a um maior 

número  de  cloroplastos  aliado  a  um  incremento  no  aporte  de  enzimas 

fotossintetizantes  (OGUCHI;  HIKOSAKA;  HIROSE,  2003).  Tal  fator  pode  ter 

colaborado  para  melhoria  do  processo  fotossintético  em  folhas  de  feijoa  sob 

condições  de  pleno  sol  e  30%  de  sombreamento  (EVANS;  LORETO,  2000; 

TERASHIMA et al., 2001; TERASHIMA et al., 2006).

O espessamento da epiderme foliar (adaxial e abaxial) em pleno sol 

também  foi  relatado  por  Aragão  et  al.  (2014) ao  estudarem  o  efeito  do 

sombreamento na anatomia foliar de andiroba (Carapa guianensis). Por sua vez, o 

espessamento da epiderme foliar (adaxial e abaxial) em folhas de feijoa a pleno sol, 

pode ter sido um mecanismo desenvolvido para uma melhor dissipação de calor, e 

como estratégia para reduzir possíveis danos em virtude do superaquecimento das 

folhas e das altas taxas transpiratórias, que geralmente ocorrem em condições de 

maior radiação, e que foram também observadas no presente estudo (ROSSATTO; 

KOLB,  2013).  Conjuntamente  as  características  acima  relatadas  evidenciam  a 

responsiva  plasticidade  dos  tecidos  foliares  em  feijoa,  e,  portanto,  ajustes  na 

morfologia e anatomia foliar em função da luz disponível.

Em suma, é evidente que a maior assimilação de CO2 esteja associada 

ao aproveitamento da radiação fotossinteticamente ativa (PAR). Sob sombreamento 
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80% ocorreu a diminuição em cerca de 83% da PAR, de tal maneira que os 17% 

disponíveis podem ter sido insuficientes ocorrendo então limitação na produção de 

ATP e NAPDH, culminando também na redução da velocidade de transporte de 

elétrons (ETR) (YANG et al., 2018a), com consequente decréscimo na alocação de 

massa seca total em mudas para este tratamento. 

Considera-se  então  que  a  maior  disponibilidade  de  luz  favoreceu  a 

manutenção da ETR nos tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento, de forma a 

assegurar a captação e transferência de energia para os fotossistemas. A ETR está 

diretamente  relacionada  à  variação  de  intensidade  da  luz,  sendo  utilizada  para 

estimar o fluxo de elétrons através do FS II (WANG; BAUERLE, 2006), e pode desta 

forma correlacionar-se à taxa fotossintética, influenciando também na assimilação de 

CO2 (ZIVCAK et  al.,  2013).  Com  base  nesses  fatores,  é  evidente que  a  baixa 

radiação  disponível  em  80%  de  sombreamento  influenciou  negativamente  e 

ocasionou decréscimos na taxa de assimilação de CO2 neste tratamento, tendo em 

vista que o aumento na disponibilidade de fótons é a força motora que impulsiona a 

atividade fotossintética (DIAS; MARENCO, 2007). 

Associado a isso, em condições de maior disponibilidade de luz (pleno 

sol  e  30%  de  sombreamento),  o  incremento  na  condução  estomática  e  por 

consequência na transpiração também podem ter possibilitado maior assimilação de 

CO2. Isto porque, a abertura estomática é diretamente responsiva à disponibilidade 

de luz (MARENCO et al., 2014) relatando-se também forte correlação entre A e Gs 

(WONG et al., 1979; FARQUHAR; SHARKEY, 1982). Consequentemente, a baixa 

condutância estomática sob sombreamento 80% pode ter restringido a captação de 

CO2, limitando dessa forma o influxo de CO2 com reflexos na taxa assimilação de 

CO2 (A).  Em compensação,  maior  condutância  estomática  embora  propicie  altas 

taxas de A, pode favorecer maior perda de água, e de modo geral, maiores valores 

de fotossíntese líquida em ambientes de alta luminosidade são acompanhados pela 

elevação  nas  taxas  de  transpiração  foliar,  explicando-se  a  simultaneidade  no 

aumento destes parâmetros para os tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento 

(WEERASINGHE et al., 2014; MCAUSLAND et al., 2016; ZHANG et al., 2019). 

 Apesar de não ter sido mensurada no presente estudo, a elevação na 

densidade estomática frequentemente encontrada em folhas sob maiores condições 
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de luminosidade (BOEGER et  al.,  2009;  MAGALHÃES et  al.,  2009;  VOLTOLINI; 

SANTOS, 2011) pode também explicar a expressividade nas taxas de assimilação 

líquida de CO2 nos tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento. Os estômatos 

controlam o equilíbrio de gases entre o ambiente foliar interno e a atmosfera externa, 

e a partir disso também podem regular a captação de CO2 para fotossíntese e a 

perda  de  água  por  transpiração.  Desta  forma,  folhas  com  maior  densidade 

estomática  podem  apresentar  concomitantemente  maior  condutância  estomática 

propiciando  melhoria  a  captação  de  moléculas  de  CO2 do  ambiente  com 

consequente aumento em suas taxas fotossintéticas (MENDES et al., 2001; SACK et 

al., 2006). 

O aumento na assimilação de CO2 também pode ter sido favorecido 

por outros fatores.  Geralmente,  folhas quando submetidas a condições de maior 

intensidade  luminosa  tendem  a  investir  nas  etapas  bioquímicas  do  processo 

fotossintético, com maior concentração de enzimas fotossintéticas, principalmente a 

enzima ribulose 1,5–bifosfato carboxilase/oxigenase também chamada de Rubisco, 

e  assim a  capacidade fotossintética  pode condicionar-se  à  maior  quantidade da 

mesma (BOARDMAN, 1977). Desta forma, a relação direta entre a concentração 

desta enzima carboxilativa e a capacidade fotossintética pode resultar em aumento 

na taxa de assimilação de CO2 (ZHANG et al., 2002). Por conseguinte, em condições 

de baixa disponibilidade de luz, como as encontradas em 80% de sombreamento, é 

provável  que  o  processo  fotossintético  tenha  sido  reduzido  principalmente  pela 

limitação na ativação desta enzima (MEDLYN et al., 2011; TAIZ;ZEIGER,2013).

Embora  apresentando  menor  valor  de  condutância  estomática,  as 

folhas submetidas ao sombreamento 80% apresentaram maior concentração interna 

de  carbono  (Ci).  Para  o  presente  estudo,  a  maior  concentração  intercelular  de 

carbono mesmo sob baixa condução estomática, pode indicar que a fotossíntese 

não  estaria  sendo  restringida  somente  pelo  fechamento  estomático,  ou  pela 

concentração  de  CO2 dentro  da  câmara  subestomática,  mas  por  outros  fatores 

bioquímicos também relacionados à disponibilidade de luz, a exemplo a síntese de 

ATP e NADPH e a atividade enzimática, as quais são necessárias à redução e, 

portanto, para a utilização do CO2 existente nos espaços intercelulares (MARUR; 

FARIA, 2006; BEZERRA et al., 2007).
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Desta forma, a alta Ci no interior das folhas sugere que o CO2 não está 

sendo  utilizado  para  a  síntese  de  açúcares  pelo  processo  fotossintético,  com 

consequente  acúmulo  deste  gás  nos  espaços intercelulares,  em virtude de uma 

menor conversão e assimilação deste pela planta. Isto porque, plantas dispostas em 

condições de maior luminosidade e com alta condutância estomática apresentam 

favorecimento  quanto  ao  maior  consumo  de  CO2,  aumentando  o  processo  de 

assimilação de carbono (LARCHER,2006; LAWSON et al., 2011). Sendo assim, uma 

diminuição  da  concentração intercelular  de  CO2 (Ci)  ocorre  à  medida que a  luz 

aumenta devido a um aumento também de  A via ativação da ETR (XIONG et al., 

2018). Resultados correlatos aos do presente estudo foram obtidos por Dalmolin et 

al.  (2015)  em  mudas  de  castanha-do-Brasil  (Bertholletia  excelsa)  em  que  foi 

observada  maior  concentração  intercelular  de  CO2 mesmo  diante  de  reduzida 

condução estomática.

A  eficiência  instantânea  de  carboxilação  mostrou-se  superior  nos 

tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento e este aumento  está diretamente 

relacionado  à  maior  assimilação  líquida  de  CO2,  fundamentando-se  na  estreita 

relação existente entre ambas (MELO et al., 2017). Fatores como disponibilidade de 

CO2 no mesófilo foliar,água, quantidade de luz, temperatura e a atividade enzimática 

são  necessários  para  que  ocorra  a  fotossíntese  (TAIZ;  ZEIGER,  2013).  Neste 

sentido,  a  reduzida  disponibilidade  de  luz  sob  nível  80%  de  sombreamento 

influenciou para que ocorresse o decréscimo na EiC, principalmente pela redução 

na  quantidade  e  atividade  da  Rubisco,  aliada  aos  efeitos  da  baixa  radiação  na 

síntese de NADPH e ATP na etapa fotoquímica,  o que culminou diretamente na 

redução da velocidade de fixação de CO2  (FLEXAS et al., 2004; KONRAD et al., 

2005; TEZARA et al., 2005).

Não houve efeito significativo dos diferentes tratamentos para os teores 

de clorofila a e b e, por conseguinte a clorofila total e relação clorofila a/b não foram 

influenciadas pelos diferentes níveis de sombreamento. O conteúdo de clorofilas nas 

folhas de plantas crescidas em ambientes sombreados, é uma referência eficaz para 

explicar a influência do mecanismo de otimização de absorção de luz por pigmentos 

fotossintéticos  (DAÍ  et  al.,  2009).  Geralmente,  folhas  em  condições  de 

sombreamento  possuem  maior  concentração  de  clorofilas  em  relação  àquelas 



54
crescidas sob pleno sol, e isto pode ser uma estratégia de compensação da espécie 

a fim de melhorar a captação dos raios solares diante da menor disponibilidade de 

radiação (TAIZ; ZEIGER, 2013; LI T. et al., 2014). 

 Infere-se  então  para  o  presente  estudo,  uma  menor  plasticidade 

fenotípica relacionada aos pigmentos fotossintéticos (clorofila a e b) em feijoa, pois 

não houve influência dos diferentes gradientes luminosos na concentração destes. 

Desta forma, a não influência dos tratamentos na concentração destes pigmentos 

remete a existência de outras estratégias de compensação e isto pode associar-se 

mais uma vez ao aumento da AFE sob maior nível de sombreamento observado no 

presente estudo. 

Em condições nas quais as folhas são submetidas a alta irradiância, 

geralmente absorvem mais energia do que podem utilizar no processo fotossintético,  

e para evitar uma situação de foto-dano dissipam o excesso energético (KRAUSE et 

al., 2001; THACH et al., 2007). As plantas, portanto, empregam mecanismos que 

lhes  permitem  lidar  com  essas  mudanças  na  pressão  de  excitação  luminosa, 

incluindo dissipação térmica do excedente de energia (VIALET-CHABRAND et al., 

2017).  Tais  processos  são  chamados  de  extinção  não  fotoquímica  (NPQ)  e 

associam-se principalmente a alterações no ciclo da xantofila (DEMMIG-ADAMS; 

ADAMS, 1996; MÜLLER et al., 2001). Neste contexto, as medidas de fluorescência 

da clorofila fornecem indicativos úteis sobre as diferentes respostas da fotossíntese 

à luz. E tem permitido inferir  sobre a eficiência na etapa fotoquímica, bem como 

medir o rendimento quântico do fotossistema II, possibilitando avaliar alterações na 

capacidade  fotossintética  em  decorrência  de  condições  ambientais  estressantes 

(SCHREIBER et al., 1995; RASCHER et al., 2010).

Por conseguinte, o incremento na concentração de carotenoides e da 

relação carotenoides/clorofila em folhas a pleno sol associado à redução nos valores 

de florescência inicial (Fo) e florescência máxima (Fm) para este tratamento, podem 

indicar mecanismos desenvolvidos para fotoproteção do aparato fotossintético em 

feijoa.  Isto  porque,  a  diminuição na fluorescência  é comumente associada a um 

aumento  na  dissipação  por  calor  (quenching não  fotoquímico  NPQ)  (DEMMIG-

ADAMS;  ADAMS,  2017),  sendo  este  processo  relacionado  à  presença  de 

carotenoides,  que  auxiliam na  dissipação  do  excedente  energético  na  forma de 
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calor, e isso se dá principalmente pela interconversão das formas de violaxantina a 

zeaxantina (ciclo das xantofilas).  Além disso, esses pigmentos podem auxiliar  na 

preservação  das  moléculas  de  clorofila  contra  danos  foto-oxidativos,  evitando  a 

fotolesão  no  FSII  e  também  contribuir  para  captação  de  fótons  propiciando 

manutenção de altas taxas fotossintéticas (DEMMIG-ADAMNS; ADAMS, 1992; LU et 

al., 2001; DOS ANJOS et al., 2012; GUIRAO et al., 2013).

Embora  observado  um  decréscimo  no  crescimento  em  altura  de 

plantas a pleno sol, o qual foi anteriormente relatado, acredita-se que o dano nas 

plantas neste ambiente não foi grave e a capacidade geral de fixar carbono foi maior 

a pleno sol do que nas plantas sob sombreamento 50% e 80%. A manutenção das 

taxas  fotossintéticas  e  integridade  do  aparato  fotossintético  em  folhas  de  feijoa 

evidenciam  que  os  mecanismos  foto-protetores  possibilitaram  lidar  de  maneira 

eficiente com o excedente luminoso. Portanto, a capacidade de dissipar a energia 

excedente  que  poderia  ocasionar  danos  ao  fotossistema  II  possibilitou  então,  a 

otimização no uso da energia luminosa para ganho em biomassa (LEMOS-FILHO; 

PAIVA, 2006). 

O decréscimo no rendimento quântico efetivo do FSII a pleno sol é um 

indicativo de que parte da luz absorvida não foi convertida em energia fotoquímica 

(DOS ANJOS et al., 2012). E associando este fator ao aumento na concentração de 

carotenoides  para  este  tratamento,  é  reafirmado  que  a  energia  luminosa  não 

utilizada fotoquimicamente é teoricamente dissipada na forma fluorescência ou calor 

(CAMARGO; LOMBARDI 2017). Por outro lado, o aumento no rendimento quântico 

do FSII  em 80% de sombreamento indica  que embora  pouca luz  chegasse aos 

fotossistemas (demonstrada pela baixa ETR neste tratamento), a quantidade de luz 

passível  de  interceptação  foi  aproveitada  fotoquimicamente  (WANG;  BAUERLE 

2006; ZIVCAK et al., 2013).

 Este  aumento  em  Y(II)  em  80%  de  sombreamento  pode  estar 

associado a alterações morfoanatômicas em folhas de feijoa, citando-se o aumento 

da AFE, o qual pode ter possibilitado aumento da área de captação dos raios solares 

e  consequente  melhoria  no  aproveitamento  da energia  (LACERDA et  al.,  2010). 

Nisto,  as  folhas  sob  condição  de  sombreamento  foram capazes  de  aumentar  a 

eficiência na interceptação da luz, e isto foi possível em decorrência da plasticidade 
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morfológica de suas folhas associada à coleta de luz (VALLADARES et al., 2002).

Embora não mensurados no presente estudo, acredita-se que outros 

mecanismos, dentre eles o maior investimento em complexos coletores de luz, bem 

como  ajustes  no  tamanho  do  sistema  de  coleta  luz  possam  ter  possibilitado  o 

incremento no Y(II),  tendo em vista  que sob condições de sombreamento essas 

estratégias podem ser ocorrentes e contribuem para melhoria na interceptação e 

utilização da luz disponível (ANDERSON; ANDERSON, 1988; LAISK et al., 2005). 

Por  outro  lado,  sob  reduzida  disponibilidade  de  luz  no  sombreamento  80%,  é 

provável  que  a  incompleta  ativação dos  fotossistemas tenha gerado  reflexos  na 

etapa fotoquímica da fotossíntese. Ocasionando desta forma, menor quantidade de 

ATP e NADPH a serem utilizados na fixação de CO2 durante a etapa bioquímica, 

fato este fundamentado pelo maior acúmulo intercelular de CO2 sob este tratamento 

(FLEXAS et al., 2004).

Os resultados do presente estudo sugerem, portanto, que condições de 

pleno sol  até 30% de sombreamento são satisfatórias para que  Acca sellowiana 

possa alcançar seu máximo potencial de crescimento, considerando-se os aspectos 

gerais dos parâmetros de crescimento, bem como demais parâmetros fisiológicos e 

de trocas gasosas. Estes resultados fundamentam a ocorrência e adaptação desta 

espécie preferencialmente em áreas abertas ou à beira de florestas (DONAZZOLO 

et al., 2014), bem como em áreas antropizadas e na borda de matas e clareiras, o 

que também justifica complementariamente que a feijoa possui características de 

espécie heliófila, em observância à necessidade de luz para seu desenvolvimento 

(LORENZI, 2008; BORSUK, 2018). 

Diante  disso,  observou-se  também  a  presença  de  plasticidade 

fenotípica em feijoa, intermediada por ajustes compensatórios estruturais (SCHMIDT 

et  al.,  2017),  morfológicos  e  fisiológicos,  como  mecanismos  para  otimização  na 

captura de luz aliada ao ganho em carbono durante o processo fotossintético, e 

também como estratégias  de  fotoproteção diante  de maior  intensidade  luminosa 

(Niinemets,2010; VIALET-CHABRAND et al., 2017). Sendo que, tais ajustes podem 

assegurar à espécie a capacidade de regular o seu metabolismo e se adaptar em 

ambientes sombreados,  ao mesmo tempo que,  outros mecanismos lhe permitem 

lidar com excedente luminoso.
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Esses  aspectos  anteriormente  citados  são  evidenciados  pelos 

seguintes  fatores:  (1)  Maior  produção  e  alocação  de  matéria  seca  até  30% de 

sombreamento (2) Melhor qualidade de mudas estimada pelo IQD em condição de 

pleno sol e 30% de sombreamento (3) Condutância estomática, assimilação de CO2 

e eficiência de carboxilação reduzidas sob maior sombreamento (4) A maior taxa de 

transporte de elétrons (ETR) foi possibilitada em ambiente de maior luminosidade 

(pleno sol e 30% de sombreamento) (5) Tamanho da folha e área foliar especifica 

aumentados  sob  condição  de  maior  sombreamento  como  mecanismo  de 

compensação  para  melhor  interceptação  da  luz,  que  associado  ao  melhor 

aproveitamento da energia fotoquímica (YII) remetem à capacidade da espécie em 

desenvolver-se  mesmo  em  condições  de  menor  radiação  (6)  Espessamento  do 

limbo e da epiderme foliar sob maiores intensidades luminosas, como estratégia de 

redução do superaquecimento das folhas (7) Evidência de mecanismos atuantes na 

dissipação  térmica  do  excesso  de  energia  sob  condição  de  intensa  radiação, 

citando-se o aumento no teor de carotenoides. 

Destaca-se  ainda,  que  a  realização  de  experimentos  em  vasos 

associados a diferentes níveis  de sombreamento,  tais  como no presente estudo, 

podem  possibilitar  o  conhecimento  sobre  desenvolvimento  e  respostas 

morfofisiológicas vegetais em função de diferentes intensidades luminosas, e assim 

constituem-se  em  uma  ferramenta  útil  para  estimar  a  plasticidade  fenotípica  de 

espécies, permitindo ainda comparações entre estas quanto à presença de maior ou 

menor plasticidade. A utilização destes experimentos, portanto, pode possibilitar a 

simulação  do  ambiente  natural  (a  exemplo  as  florestas),  permitindo  avaliar  o 

desempenho  das espécies  vegetais  em decorrência  de  sua  capacidade de  lidar 

tanto com excesso quanto com déficit de luz, e assim podem fundamentar a tomada 

de  decisões  durante  a  seleção  e  direcionamento  destas  espécies  ao  adequado 

ambiente de cultivo (OLGUIN et al., 2020).
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5 CONCLUSÕES

• Os tratamentos pleno sol e 30% de sombreamento proporcionaram o melhor 

desenvolvimento da feijoa (Acca sellowiana). 

• É sugerida a produção comercial de mudas a pleno sol. Recomenda-se ainda, 

a utilização da feijoa em plantios homogêneos, plantios consorciados, programas de 

enriquecimento florestal  e sistemas agroflorestais em ambientes a pleno sol  e/ou 

que  não  apresentem  profundas  restrições  quanto  a  disponibilidade  de  luz 

(sombreamento menor que 30%).

• Respostas  morfofisiológicas  como  redução  no  tamanho  de  folhas, 

espessamento do limbo foliar e aumento no teor de carotenoides foram ocorrentes 

sob maior intensidade luminosa. E sob sombreamento acima de 50%, a principal 

resposta foi o aumento na área foliar e área foliar específica.

• Acca sellowiana  pode ser classificada como heliófila, e, portanto, planta de 

sol,  apresentando  ainda  capacidade  de  suportar  condições  sombreadas, muito 

embora, o desenvolvimento das plantas não seja expressivamente superior.
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6 CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Estudos  que  abordem  os  efeitos  de  fatores  abióticos  no 

desenvolvimento de plantas são necessários para que haja sucesso nos sistemas de 

cultivo,  na produção comercial  de mudas, bem como no manejo de espécies na 

recuperação de áreas degradadas e/ou enriquecimento florestal. Somado a isso, é 

necessário que estas abordagens levem em consideração a fisiologia e ecologia das 

espécies selecionadas, elencando estes fatores ao padrão de ocorrência natural das 

mesmas.

Os resultados corresponderam à hipótese de que a espécie dispunha 

de estratégias de aclimatação sob os diferentes níveis de disponibilidade de luz. 

Muito embora, mesmo diante da existência de mecanismos de adaptação à sombra, 

foi  evidenciado  que  as  condições  de  maior  sombreamento  não  foram  as  mais 

adequadas ao melhor desempenho da espécie. Desta forma, para melhor expressão 

do seu potencial de crescimento e desenvolvimento indica-se condição de pleno sol 

até 30% de sombreamento.

Numa abordagem geral, a espécie Acca sellowiana mostrou habilidade 

para  conciliar  o  crescimento  e  o  investimento  em  atributos  adaptativos  sob 

condições de alta radiação, demonstrando também mecanismos de tolerância que 

permitiram sua persistência sob sombreamento. Isto evidencia o potencial para sua 

inserção em programas de reflorestamento e viabilidade do uso de indivíduos desta 

espécie também em cultivos comerciais. Enfatiza-se ainda, a importância do cultivo 

da mesma e os benefícios socioeconômicos que podem ser advindos a partir  da 

expansão de sua cadeia produtiva. 

Como forma de complementar as informações obtidas, acredita-se que 

estudos  futuros  contribuiriam  para  elucidar  de  forma  mais  detalhada  o 

desenvolvimento da feijoa sob diferentes níveis de luminosidade. Dentre os quais, 

cita-se:

(1) A avaliação da atividade de enzimas antioxidantes dentre elas a 

catalase, ascorbato peroxidase e superóxido dismutase poderia fornecer um maior 

detalhamento a respeito dos mecanismos fisiológicos e bioquímicos associados à 

preservação  do  aparato  fotossintético.  Esses  sistemas  enzimáticos  apresentam 
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importante função, principalmente pela remoção de espécies reativas de oxigênio 

(EROS) que são resultantes do excesso de energia, e pelo desbalanço entre a oferta 

e  a  demanda  de  produtos  finais  durante  o  transporte  de  elétrons  e  podem 

desencadear o processo de fotoinibicão (ASADA, 1999; BAYAT et al., 2018).

(2) A  determinação  de  compostos  fenólicos  sobre  condições  de 

intensa radiação também se constitui numa importante temática de estudo, pois a 

presença  dos  mesmos  pode  indicar  estratégias  de  proteção  contra  danos  por 

excesso  de  luz,  e  o  seu  aumento  pode  remeter-se  a  condições  ambientais 

estressantes (CLOSE;MCARTHUR, 2002).

(3) Estabelecer o ponto de compensação de luz em feijoa, por se 

tratar de uma medida de tolerância à sombra e que poderia fornecer informações 

sobre níveis de luz nos quais as plantas ainda poderiam persistir, associando a luz à 

sobrevivência potencial destas (POORTER, 1999; CRAINE et al., 2012).

(4) Estudos  que  englobem  outros  parâmetros  de  morfologia  e 

anatomia  foliar  em  feijoa  podem  subsidiar  um  maior  detalhamento  sobre 

mecanismos  de  aclimatação  na  espécie,  a  citar  a  avaliação  na  modificação  do 

ângulo foliar. Este parâmetro poder ser um indicador útil de respostas da planta a 

diferentes intensidades de luz disponíveis em condições de campo, tendo em vista 

que tal fator pode influenciar o processo de fotossíntese, pois dependendo de sua 

orientação a absorção de luz pode ser alterada (LARBI et al., 2015; FENG et al., 

2019).
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