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Sinopse: 

Estudaram-se as características foliares, fluorescência da clorofila e alocação de 

biomassa em mudas de Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Malvaceae) submetidas a um 

gradiente com três níveis de sombreamento, nos quais foram avaliados o ganho de 

biomassa, potencial hídrico, densidade estomática, o teor de carboidratos solúveis e de 

clorofila total da folha. A permanência foliar foi inversamente proporcional ao nível de 

sombreamento, sendo maior no TCtrl (332±199 dias), o qual foi seguido pelo T1 

(318,3±109 dias), T2 (200,5±154 dias) e T3 (149,5±127 dias), de menor valor. Os níveis 

menores de irradiância tiveram menor acúmulo de biomassa, menor densidade 

estomática, menor potencial hídrico foliar, menor área foliar, menor teor total de 

carboidratos solúveis e maior variação entre o potencial hídrico foliar. 

Palavras-chave: sumaúma, gradiente luminoso, permanência foliar, fotoinativação do 
fotossistema II. 
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Ribeiro, V.C. 2021. Características foliares, fluorescência da clorofila e alocação de biomassa 
em Ceiba pentandra em resposta ao sombreamento. Dissertação de Mestrado, Instituto 
Nacional de Pesquisas da Amazônia, Manaus, Amazonas. 64pp. 

RESUMO 

A Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Malvaceae) – conhecida como sumaúma – é uma 
espécie de árvore pantropical que apresenta grande porte e crescimento rápido, podendo chegar 
a 60 metros de altura. Possui hábito caducifólio, perdendo todas as suas folhas na estação seca. 
No Brasil, C. pentandra distribui-se naturalmente por toda a bacia do Rio Amazonas, ocupando 
principalmente as várzeas de áreas alagáveis, mas também encontrada em áreas de terra firme. 
Assim, o presente trabalho teve como objetivo avaliar as características foliares, fluorescência 
da clorofila e alocação de biomassa em C. pentandra (L.) Gaertn. em resposta aos três níveis 
sombreamento. O experimento foi conduzido em casa de vegetação no Instituto Nacional de 
Pesquisas da Amazônia (INPA), Manaus-AM. Foram utilizados um tratamento controle (TCtrl) 
a pleno sol e um gradiente com três níveis de sombreamento: o TCtrl-1500, T1-800, T2- 200 e 
T3- 25 (µmol m–2 s–1), sendo estes compostos de 10 mudas cada. O experimento foi iniciado 
com mudas de idade aproximada de um ano e duração de 580 dias. Foram avaliados os 
parâmetros de fotoinibição, teor de clorofila foliar, ganho de biomassa, potencial hídrico, 
densidade estomática e teor de carboidratos solúveis para cada tratamento. A permanência foliar 
foi diretamente proporcional ao nível de irradiância, sendo maior no TCtrl (332,1±199 dias), o 
qual foi seguido pelo T1 (318,3±109 dias), T2 (200,5±154 dias) e T3 (149,5±127 dias), de 
menor valor. Não foram observados indícios de fotoinibição para o TCtrl (Fv/F= 0,76±0,04), T1 
(Fv/Fm= 0,76±0,03) e T2 (Fv/Fm= 0,76±0,03). O T3, no entanto, apresentou redução no Fv/Fm 
ficando abaixo de 0,75 durante todo o período experimental (Fv/Fm= 0,69±0,09). Os níveis 
baixos de irradiância influenciaram no menor acúmulo de biomassa, densidade estomática, 
potencial hídrico foliar, área foliar e teor total de carboidratos solúveis. Conclui-se que as mudas 
de C. pentandra apresentara baixa tolerância ao sombreamento, com redução drástica no 
crescimento sob baixa luminosidade. O tempo de permanência foliar foi diretamente 
proporcional ao nível de irradiância. A fotoinibição nas mudas do sombreamento máximo e a 
ausência de fotoinibição sob altas concentrações de RFA demonstra a aptidão da espécie para 
o crescimento em áreas abertas.

Palavras-chave: sumaúma, gradiente luminoso, permanência foliar, fotoinativação do 
fotossistema II. 
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Ribeiro, V.C. 2021. Leaf characteristics, chlorophyll fluorescence and biomass allocation in Ceiba 
pentandra in response to shading. Masters Dissertation, National Institute for Research 
in Amazonia, Manaus, Amazonas. 64pp. 

ABSTRACT 

Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Malvaceae) – known as sumaúma – is a species of 
pantropical tree that displays a large size and fast growth, reaching up to 60 meters in height. It 
has a deciduous habit, losing all its leaves in the dry season. In Brazil, C. pentandra is naturally 
distributed throughout the Amazon River basin, occupying mainly the floodplains of flooded 
areas, but also found in terra firme areas. Thus, this study aimed at evaluating the leaf 
characteristics, chlorophyll fluorescence and biomass allocation in C. pentandra (L.) Gaertn. in 
response to the three levels of shading. The experiment was conducted next to the greenhouse 
of the National Institute for Research in Amazonia (INPA), Manaus-AM. Four different PAR 
conditions were used (TCtrl-1500 at full-sun, T1-800, T2- 200 and T3- 25 µmol m–2 s–1), which 
were obtained through the construction of PVC pipe tents covered with different layers of shade 
cloth. The experiment was started with seedlings of approximately one-year-old and lasted for 
580 days. The parameters of photoinhibition, leaf chlorophyll content, biomass gain, water 
potential, stomatal density and soluble carbohydrate content were assessed for each treatment. 
Leaf lifespan was directly proportional to the level of irradiance, being higher in TCtrl 
(332,1±199 days), which was followed by T1 (318,3±109 days), T2 (200,5±154 days) and T3 
(149,5±127 days), with a lower value. No signs of photoinhibition were observed for TCtrl 
(Fv/F= 0,76±0,04), T1 (Fv/Fm= 0,76±0,03) and T2 (Fv/Fm= 0,76±0,03). T3, however, showed 
low Fv/Fm means, remaining below 0,75 throughout the entire experimental period (Fv/Fm= 
0,69±0,09). The lower levels of irradiance had less biomass accumulation, less stomatal density, 
less leaf water potential, smaller leaf area and lower total soluble carbohydrate. It was 
concluded that C. pentandra seedlings showed weak tolerance to shading, with a drastically 
low growth under low irradiance. Leaf lifespan was directly proportional to the level of 
irradiance, increasing with the increase in the level of PAR. The presence of photoinhibition in 
the seedlings of the maximum shading and its absence under high PAR concentrations 
demonstrates the species aptitude for growth in open areas.  

Keywords: kapok tree, light gradient, leaf lifespan, photoinactivation of photosystem II. 
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1. INTRODUÇÃO

A luz constitui um dos fatores de maior importância para o crescimento vegetal, sendo 

que a sua variação em quantidade e qualidade é determinante na moldagem de aspectos 

anatômicos, morfológicos, fisiológicos e bioquímicos das plantas, além de influenciar no 

período de floração e na produtividade vegetal (Almeida et al., 2005; Dai et al., 2009; Deng et 

al., 2012). O denso dossel das florestas tropicais condiciona as camadas mais inferiores a um 

ambiente com baixa incidência solar (Chazdon e Fetcher, 1984; Valladares et al., 2016), o que 

pode restringir o estabelecimento e crescimento de novas plantas, além de estar diretamente 

relacionado com variações microclimáticas de temperatura e umidade (Osunkoya et al., 1994; 

Valladares et al., 2016). 

Assim, a porcentagem de irradiância que chega às plantas do sub-dossel da floresta é, 

dentre muitos outros fatores, dependente do período do dia, das estações do ano, do vento, da 

senescência foliar e da abertura de clareiras (Osunkoya e Ash, 1991; Bianchini et al., 2001). 

Para as plantas das camadas mais inferiores do sub-dossel, o desempenho fotossintético sob 

condições de baixa luminosidade é, sem dúvida, o fator mais determinante para a assimilação 

de carbono, estando este refletido na respiração, no rendimento quântico e na habilidade dessas 

plantas de explorar os eventos breves de alta luminosidade (do inglês “sunflecks”) ocorridos no 

decorrer do dia (Sage e Pearcy, 2000).  

Pequenas variações na densidade de fluxo de fótons fotossintéticos podem surtir grande 

efeito na assimilação de carbono em espécies de sub-dossel quando comparadas com espécies 

do dossel da floresta, onde a fotossíntese pode ocorrer em seu nível máximo de saturação, ou 

bem próximo dele (Chazdon e Fetcher, 1984). Além disso, espécies tropicais são adaptadas a 

temperaturas com estreitos limites de variação (Green et al., 2020), o que ressalta a importância 

de novos estudos que relacionem a influência dos diferentes níveis de irradiância presentes nas 

florestas tropicais com o estabelecimento e crescimento de suas árvores. 

A floresta amazônica desempenha um papel crucial na ciclagem do carbono, 

armazenando de 86-140 Gigatoneladas (Gt) de carbono (Saatchi et al., 2007), o qual é 

intrinsecamente dependente da intensidade das chuvas. Evidências sugerem que reduções na 

precipitação se tornarão cada vez mais comuns com o aumento do aquecimento global (Li et 

al., 2006). Tal cenário acarretaria no aumento da senescência foliar (Borchert et al., 2002; 

Valdez-Hernández et al., 2010), e, consequentemente, na redução da produtividade primária e 

assimilação de carbono atmosférico. 

A Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Malvaceae) é uma árvore de grande porte e 
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crescimento rápido, podendo chegar a 60 metros de altura. Essa espécie possui hábito 

caducifólio, perdendo todas as suas folhas na estação seca. Possui distribuição pantropical, 

ocorrendo desde o Trópico de Câncer, no México, e distribuindo-se em direção ao Sul da 

América Central até a Colômbia, Venezuela, Brasil e Equador, além de também ocorrerem na 

África Ocidental, Península Malaia (Chudnoff, 1984; Lim, 2012), Antilhas e Peru (Gribel et 

al., 1999). No Brasil, C. pentandra é comumente conhecida como “árvore-da-lã”, “árvore-da-

seda”, “sumaúma-da-várzea”, “sumaúma” e “samaúma” (Lim, 2012). Distribui-se naturalmente 

por toda a bacia do Rio Amazonas, ocupando principalmente as várzeas de áreas alagáveis, mas 

também é encontrada em áreas de terra firme (Gribel et al., 1999).  

A C. pentandra possui diversas aplicabilidades, abrangendo desde os setores alimentício 

e madeireiro, até a produção de combustíveis renováveis e fitoterápicos para o tratamento de 

diversas doenças (Neves et al., 2003; De Souza et al., 2010; Lim, 2012; Abou-Elela et al., 

2015). No setor farmacêutico, o potencial fitoterápico e antimicrobiano da sumaúma é 

amplamente conhecido (Sule et al., 2009; Kishore et al., 2011; Lim, 2012), com quase todas as 

partes da planta apresentando potencial farmacognóstico para múltiplas doenças (Abou-Elela 

et al., 2015). No setor automobilístico, a sumaúma destaca-se pelo potencial de utilização das 

fibras de sua casca na elaboração de compostos para o revestimento de painéis e portas 

(Subhakanta et al., 2020), além da produção de biodiesel a partir do óleo que é extraído de suas 

sementes (Sivakumar et al., 2013). O farelo (Ramana et al., 2012) e o carvão (Rao et al., 2006) 

oriundos da casca, mostraram-se promissores na remoção de níquel, cobre e cádmium presentes 

em águas residuais, podendo ser utilizados no tratamento de esgoto (Rao et al., 2006; Ramana 

et al., 2012). Na agricultura, a sumaúma mostrou bom desempenho no plantio agroflorestal 

durante cultivo consorciado com plantações de trigo na Índia (Gawali et al., 2015). 

Seu vasto potencial para matéria prima, principalmente no setor madeireiro, faz com 

que a sumaúma seja extensivamente explorada, o que causa a erosão genética pela retirada 

seletiva dos indivíduos mais vigorosos (Da Silva et al., 1987; De Souza et al., 2010). Além 

disso, seu processo natural de recuperação é dificultado por sua alta demanda por luz durante 

seu ciclo de vida e pela característica recalcitrante de suas sementes (Dos Santos, 2002). 

Estudos divulgados por Kyereh et al. (1999) para uma floresta do Oeste da África, constataram 

que plantas jovens de Ceiba pentandra são incapazes de se estabelecer sob as baixas condições 

de luminosidade apresentadas no sub-dossel da floresta (Kyereh et al., 1999), o que torna cada 

vez mais necessária a obtenção de novos conhecimentos sobre o comportamento da espécie em 

relação às situações adversas de estresse que esta pode suportar, sobretudo o estresse luminoso. 

A folha constitui o órgão de maior plasticidade de uma planta e sua morfologia e 
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fisiologia são mais adaptáveis às condições do meio quando comparada aos demais órgãos 

(Craven et al., 2011), o que lhes confere características adaptativas de folhas de sol e de sobra 

(Zhang et al., 2012). Espécies crescendo em ambientes sombreados chegam a receber até ±10 

μmol m–2 s–1 de radiação fotossinteticamente ativa (RFA), enquanto que plantas à pleno sol 

recebem até ±2000 μmol m–2 s–1 de RFA, o que leva a planta requerer uma série de adaptações 

que lhe permitam um ótimo desenvolvimento, como maior teor de clorofila total, maior razão 

clorofila a/b e maior cadeia transportadora de elétrons (Larcher, 2006). Folhas de sol 

apresentam parênquima paliçádico espesso e maior massa foliar, lhes conferindo maior 

capacidade fotossintética e dissipação de energia (Givnish, 1988; Zhang et al., 2012; Taiz et 

al., 2017). Além de apresentarem maior densidade estomática (Givnish, 1988; Moreira et al., 

2013) e menor tamanho dos estômatos quando comparado às folhas de sombra (Boardman, 

1977). 

Estudos têm atribuído a diminuição da área foliar à redução na disponibilidade de água 

no solo (Borchert et al., 2002; Valdez-Hernández et al., 2010). Entretanto, outros estudos 

fornecem indícios de que o aumento da irradiância solar pode reduzir o tempo de permanência 

da folha na planta (Vincent, 2006; Marenco et al., 2019) o que a torna uma justificativa plausível 

para plantas de regiões tropicais de alta umidade, pois estas experimentam maiores taxas de 

atividade fotossintética que levam ao esgotamento mais acelerado das estruturas 

fotossintetizantes. 

A taxa de fotoinibição pode ser estimada pela diminuição do rendimento quântico do 

fotossistema II (FSII). Este, por sua vez, pode ser determinado a partir da fluorescência da 

clorofila a, a qual é dada pela relação Fv/Fm, onde Fm corresponde a fluorescência máxima e 

Fv corresponde à diferença entre Fm e a fluorescência inicial (Fo) (Maxwell e Johnson, 2000). 

A depender do tempo que a planta leva para se recuperar, a fotoinibição pode ser classificada 

como dinâmica ou crônica, podendo ser agravada pelo estresse térmico ou hídrico. Na 

fotoinibição dinâmica, a planta inicia sua recuperação no início da tarde ou durante a noite, 

enquanto que, na fotoinibição crônica, a planta pode levar mais de 12 horas para se recuperar 

totalmente (Dias e Marenco, 2006).  

Assim, por meio da avaliação de diferentes níveis de sombreamento em mudas de C. 

pentandra (L.) Gaertn., o presente trabalho propõe fornecer subsídios para uma melhor 

compreensão dos efeitos da variação da irradiância solar sobre plantas jovens de C. pentandra, 

pois, apesar dos muitos estudos envolvendo fotoinibição, pouco se sabe sobre o grau de 

influência dos mecanismos de estresse (luz) sobre a fotoinibição e, consequentemente, a 

assimilação de carbono desta espécie. 
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2. OBJETIVOS 

 
 

2.1 Geral 

 
 
Avaliar as características foliares, fluorescência da clorofila e alocação de biomassa em 

Ceiba pentandra (L.) Gaertn. em resposta aos três níveis sombreamento. 

 
 
2.2 Específicos 

 
 
Determinar a influência dos níveis de sombreamento:  

 
 

• nas características foliares de massa, área, espessura, teor de clorofila e de açucares 

solúveis totais;  

 
 

• na fluorescência da clorofila a;  

 
 

• na alocação de biomassa das mudas de C. pentandra.  
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3. MATERIAL E MÉTODOS 

 
 
3.1 Local do experimento 

 
 
O experimento foi conduzido no Laboratório de Ecofisiologia de Árvores, localizado no 

Campus III (V8) do Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia (MCTI – INPA), Manaus-

AM (lat. 03° 05´ 30" S; long. 59° 59´ 35" O). O município de Manaus está localizado às 

Margens do Rio Negro e do Rio Amazonas e apresenta um clima do tipo equatorial quente 

úmido, de médias anuais de 27°C, podendo variar sazonalmente de 26,3 a 28°C (INMET, 2021). 

 
 
3.2 Material vegetal e condução dos tratamentos 

 
 
Foram utilizadas sementes de Ceiba pentandra (L.) Gaertn. (Malvaceae) coletadas na 

Reserva Florestal Adolpho Ducke, localizada na periferia de Manaus-AM (situada entre 02°55’ 

e 03°01’ lat. S e entre 59°53’ e 59°59’ long. W). As sementes foram prontamente germinadas 

em vermiculita expandida. Logo após a germinação, as mudas foram transplantadas para sacos 

de plantio com capacidade de 1,0 kg de solo e mantidas em casa de vegetação por nove meses 

até serem transplantadas para vasos plásticos com capacidade de 5,0 kg de solo. Cada planta 

transplantada foi adubada com 4 g de fertilizante NPK (10% N, 10% P2O5 e 10% K2O) a cada 

6 meses, regada regularmente e mantida em casa de vegetação a pleno sol até completarem 14 

meses. 

Os tratamentos a níveis distintos de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) foram 

alcançados por meio da construção de tendas de cano PVC, as quais foram cobertas por 

diferentes camadas de sombrite (condições de sombreamento: TCtrl-1500 µmol m–2s–1, T1-800 

µmol m–2s–1, T2-200 µmol m–2s–1 e T3-25 µmol m–2s–1), ao longo de 18 meses (Figura 1). O 

TCtrl foi estabelecido como tratamento controle e posicionado de forma a receber luminosidade 

solar direta (à pleno sol). Os demais tratamentos foram estabelecidos considerando-se 

diferentes números de camadas de sombrite, de forma que o nível de luminosidade fosse 

reduzido. O T1 foi coberto com duas camadas de sombrite, o que equivaleu a uma luminosidade 

de 800 µmol m–2s–1. O tratamento T2 foi coberto com quatro camadas de sombrite, o que 

equivaleu a 200 µmol m–2s–1 e o T3, com 6 camadas de sombrite, equivaleu a uma luminosidade 

de 25 µmol m–2s–1. O período experimental teve duração de 580 dias entre o mês de abril de 

2019 a setembro de 2020. 
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Figura 1. Quatro condições distintas de radiação fotossinteticamente ativa (RFA). A- Tratamento TCtrl 
-(1500 µmol m─2s─1, à pleno sol); B-Tratamento T1- (800 µmol m─2s─1); C-Tratamento T2-(200 µmol 
m─2s─1); D- Tratamento T3- (25 µmol m─2s─1); Foto: Valdir Ribeiro. 

 
 
Para se evitar que o espaço físico e a quantidade de solo limitassem o crescimento das 

plantas, as mudas foram novamente transplantadas para vasos maiores, com capacidade para 8 

kg de solo. Em todo decorrer do experimento, o substrato onde as plantas estavam estabelecidas 

foi mantido em sua capacidade de campo (CC) a fim de se evitar a interferência da 

disponibilidade hídrica do substrato sobre as variáveis fisiológicas avaliadas no experimento. 

 

 

3.3 Irradiância e temperatura 

 
 
Os dados de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) foram coletados utilizando-se 

sensores quânticos (Li-190SA, Li-Cor, NE, USA) acoplados a um datalogger (Li-1400, Li-Cor, 

NE, EUA), o qual foi programado para coletar os dados a cada 15 min, das 5:30 h da manhã às 

18:30 h da tarde. O gradiente de irradiância foi obtido por meio da média entre 9 valores coletados 

ao meio dia de três dias ensolarados. Os dados de temperatura foram coletados utilizando-se um 

sensor de temperatura conectado a um outro datalogger (TR-52S, T&D Co., Matsumoto, 

Nagano, Japão) programado para registrar os dados de temperatura a cada 30 min, sendo 

calculadas as médias de RFA e de temperatura para cada tratamento. 

 
 

3.4 Determinação do teor relativo de clorofila (SPAD)  
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Para obtenção do teor relativo de clorofila (SPAD), foram escolhidas duas folhas 

totalmente expandidas por planta, sendo estas nascidas após o início do experimento. As folhas 

selecionadas foram acompanhadas quinzenalmente mediante o uso de um medidor portátil de 

clorofila SPAD (SPAD-502, Minolta Camera Co., Osaka, Japão). Para a determinação do 

SPAD foliar, fez-se a média da leitura de dez pontos por folha, e para a determinação do SPAD 

fez-se a média de dez leituras por folha em duas folhas por planta. As aferições foram 

executadas no início da manhã, entre as 07: 30h e 9 h (Figura 2). 

Figura 2. Aferição do teor relativo de clorofila utilizando-se de um medidor de clorofila portátil 
(SPAD). Foto: Valdir Ribeiro. 
 
 

3.5 Determinação do teor absoluto de clorofila  

 
 
A determinação do teor absoluto de clorofila foi realizada ao final do experimento, e 

para isso foram removidos 30 discos foliares (de 6 mm de diâmetro) de duas folhas por planta 

(folhas nascidas após o início do tratamento). Na remoção dos discos foliares, procurou-se 

sempre evitar as áreas contendo nervuras principais. Os discos foram então pesados, envoltos 

em papel alumínio, etiquetados e congelados a – 5°C, onde permaneceram armazenados até ser 

finalizada a coleta de todas as amostras. 

 Após finalizada a coleta dos discos de todas as amostras, foi iniciado o processo de 

maceração dos discos foliares, que ocorreu em ambiente semiescuro para a máxima preservação 

dos pigmentos cloroplastídicos. A maceração foi realizada em um cadinho contendo um (1) ml 

de acetona 80%, quartzo com ±0,5 mg (mineral que auxilia na maceração da amostra) e ±0,5 

mg de carbonato de magnésio (auxilia no controle do pH da amostra). Após finalizado o 

processo de maceração, foi adicionado mais 9 ml de acetona 80% ao macerado obtido, sendo 

este prontamente filtrado em papel filtro N°1 e funil de separação e armazenado em balões 

volumétricos de 10 ml (os quais foram cobertos com papel alumínio), modificado de Wellburn 

(1994). Os balões contendo extrato foram agitados e a amostras foram conduzidas ao 
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espectrofotômetro (SP-2000 UV, Shangai Spectrum, Shangai, China) para a leitura de suas 

absorbâncias. Desse modo, as concentrações de clorofila a (Chl-a) e clorofila b (Chl-b) foram 

calculadas de acordo com as equações descritas por Lichtenthaler e Wellburn (1983) e os 

carotenoides foram calculados de acordo com Hendry e Price (1993). Os valores de clorofila 

foram convertidos de miligrama (mg) para micromol (µmol), tendo-se como base a massa 

molecular desses compostos; isto é, multiplicando por 1,119 (Chl-a) e 1,102 (Chl-b). Os valores 

de clorofila total (Chl-a+b) foram encontrados somando-se os valores estimados para Chl-a e 

Chl-b.  

Os comprimentos de onda utilizados nas medidas de absorbância para cada pigmento 

foram 663, 645 e 480 nm para Chl-a, Chl-b e Car, respectivamente. 

 

Equações conforme: 
 
Lichtenthaler e Wellburn (1983): 

Chl-a (μmol m–2) = (12,21 x A663) – (2,81 x A646) x 1,119 x V/ (1000 x AL); 

Chl-b (μmol m–2) = (20,13 x A646) – (5,03 x A663) x 1,102 x V/ (1000 x AL); 

 
Hendry e Price (1993): 

Carotenoides (μmol m–2) = (A480 + 0, 114 x A663 – 0,638 x A645) x v x 103/ (112,5 x AL); 
 

Onde, V = volume do extrato (L), v= volume do extrato (mL) e AL = área foliar (m2).  

 

O índice de estabilidade da clorofila (IEC) das folhas de C. pentandra, foram calculados 

de acordo com Murthy e Majumdar (1962):  

De acordo com a equação: 
 

IEC = ACtrl − A56°C    
 

Onde, ACtrl = a absorbância no comprimento de onda de 660 nm da amostra controle; e A56°C= 

a absorbância no comprimento de onda de 660 nm da amostra preaquecida. 

 

Para obtenção do IEC, foram coletadas discos foliares extras das mesmas folhas 

utilizadas para a obtenção dos teores absolutos das clorofilas. Os discos foliares foram então 

acondicionados em tubos de ensaio rosqueáveis (dez discos foliares por tubo) contendo 10 ml 

de água destilada cada. Metade dos tubos contendo os discos foliares obtidos foi destinada a 

elaboração de uma amostra controle, que permaneceu em temperatura ambiente. Enquanto que 

a outra metade foi submetida a aquecimento em banho-maria à temperatura de 56°C±1 por um 
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período de 30 min. Após findado o tempo de preaquecimento, seguiu-se para o processo de 

maceração das amostras, como o descrito anteriormente para extração da clorofila e leitura em 

espectrofotômetro. O IEC obtido foi calculado subtraindo-se o valor da absorbância (no 

comprimento de onda de 660 nm) da amostra preaquecida (56°C±1) em relação a absorbância 

da amostra controle (temperatura ambiente).  

Figura 3. Aferição dos dados de fluorescência do fotossistema II utilizando-se de um fluorômetro digital 
(FSII) portátil (FluorPen FP100) e clips de aclimatação ao escuro. Foto: Valdir Ribeiro. 

3.6 Fluorescência do fotossistema II (FSII) 

A relação Fv/Fm (Fv/Fm = Fm – F0 /Fm) foi obtida com o auxílio de um fluorômetro digital 

portátil modelo Fluor Pen FP100 (Photon System Instruments, Brno, República Tcheca) (Figura 

3). Nas medições, foram utilizadas duas folhas por planta, as quais foram marcadas e 

acompanhadas quinzenalmente ao longo do experimento (entre as 09: 30 e 11 horas da manhã). 

3.7 Determinação da permanência foliar 

A permanência foliar (PF) foi mensurada por meio de observações diretas nas folhas, 

registro das datas de nascimento (DN) e de perda (DP) de cada folha durante o período de 580 

dias entre os meses de abril de 2019 a setembro de 2020. As observações consistiram de 

intervalos periódicos de 15 dias, sendo também efetuada a contagem do número de folhas e 

folíolos presentes em cada planta. A permanência foliar média de cada tratamento foi obtida 

dividindo-se o somatório das diferenças entre DP e DN pelo número total de DP (nDP) 

observados para todas as plantas, conforme equação descrita a seguir:  

PF =
∑(DP − DN)

nDP
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Onde PF é a permanência foliar; DN é a data de nascimento da folha; DP é a data de perda da 

folha; e nDP é o número total de folhas perdidas em cada tratamento.  

As folhas que nasceram antes do período experimental não foram incluídas no cálculo 

para obtenção das médias de permanência foliar, uma vez que as suas datas exatas do 

lançamento das folhas não são conhecidas. Além disso, são folhas que se expandiram fora das 

condições e períodos empregados nos tratamentos do presente estudo. 

3.8 Determinação dos carboidratos totais 

As proporções de carboidratos totais foram determinadas utilizando-se a metodologia 

clássica de Dubois et al. (1956), em que foram utilizadas duas folhas totalmente expandidas por 

planta de cada tratamento. O material coletado foi levado ao laboratório para a extração dos 

açúcares solúveis totais. A extração foi feita em etanol 80% a 60°C e, sendo, em seguida, 

centrifugada por 15 min a 4000 rpm. Após o a centrifugação, o precipitado foi então submetido 

à purificação, por meio de uma solução aquosa de clorofórmio na proporção de 1:1 (v/v), com 

auxílio de um funil, até o completo isolamento das fases. Para extração dos açúcares solúveis 

totais foi utilizado o precipitado e, para a extração do amido, o sobrenadante foi ressuspenso 

em solução de 0,5N de NaOH. Por fim, para a extração de ambos, foi utilizado o fenol em 

solução de 5% de ácido sulfúrico, sendo as absorbâncias lidas em espectrofotômetro (SP-2000 

UV, Shangai Spectrum, Shangai, China) no comprimento de onda de 490 nm, usando-se como 

padrão a glicose (Sigma Chemical), de acordo com Passos (1996). 

3.9 Determinação da densidade estomática e espessura foliar- 

Ao final do experimento, foram estimadas as densidades estomáticas (DE) de cada 

indivíduo. Para tanto, obteve- impressões da superfície foliar da região mediana, próximo à 

nervura central, em duas folhas por planta e duas impressões por folha. As impressões foram 

obtidas com o auxílio de esmalte de unha incolor e analisadas em microscópio óptico em 

aumento de 400x (Leica DM500, Leica Microsystems, Wetzlar, Germany). As amostras foram 

então fotografadas e a contagem das impressões estomáticas foram feitas com o auxílio do 

software ImageJ (v.1.53g, 2020). As estimativas de DE foram realizadas por meio da divisão 

do número de estômatos observados pela área do campo de visão na objetiva de 40x do 

microscópio (Leica DM500, Leica Microsystems, Wetzlar, Germany) que equivale à área de 
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0,1886 mm2. Também foram medidas as espessuras de todas as folhas do tratamento utilizando-

se um paquímetro digital com resolução de 0,01 mm (Mitutoyo, Sul Americana, São Paulo, 

Brasil).  

 
 
3.10 Área foliar específica e determinação de alocação de massa seca na planta 

 
 
Ao final do experimento, foram determinadas a massa seca foliar (MSF), massa seca 

caulinar (MSC), massa seca radicular (MSR), massa seca total (MST), a área foliar (AF), a área 

foliar específica (AFE) e a alocação de massa seca para as partes individuais da planta (alocação 

de massa foliar: AMF; alocação de massa caulinar: AMC; alocação de massa radicular: AMR), 

razão parte aérea/raiz (PA/R) e incremento em massa seca total (ΔMST). 

As medições de área foliar (AF) foram realizadas utilizando-se um medidor de área 

foliar (LI-3050, Li-Cor, NE, EUA). A área foliar específica foi estipulada utilizando-se a razão 

AF/MSF, a massa foliar específica (MFE) pela razão MSF/AF e o tamanho médio foliolar 

(TMFol) foi estipulado como AF dividida pelo número de folíolos (NFol). O TMFol foi 

calculado apenas nos folíolos nascidos durante o período experimental. 

 
 
3.11 Alometria, taxas de crescimento absoluto e acúmulo em massa seca 

 
 
A altura da planta, comprimento e largura do folíolo médio, e o diâmetro do caule foram 

mensurados quinzenalmente e ao longo do experimento. Os três primeiros foram mensurados 

com o auxílio de régua milimétrica, enquanto que o diâmetro do caule foi medido com o auxílio 

de um paquímetro digital com resolução de 0,01 mm (Mitutoyo, Sul Americana, São Paulo, 

Brasil), à altura de 6 cm a partir do coleto.  

As taxas de crescimento absoluto em altura (TCA-a), as taxas de crescimento absoluto 

em diâmetro (TCA-d), as taxas de crescimento relativo em altura (TCR-a) e as taxas de 

crescimento relativo em diâmetro (TCR-d) foram calculadas conforme Hunt (1982): 

 

  TCA =
Y2 − Y1

t2 − t1
             e          TCR =

lnY2 − lnY1

t2 − t1
    

 
Onde Y2 é a mensuração final (altura ou diâmetro); Y1 a mensuração inicial (altura ou 

diâmetro); t1 é o tempo inicial do experimento e t2 o tempo final, ln o logaritmo natural. 

O acréscimo em massa seca foi estipulado como a diferença entre MST2- MST1. Onde 
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MST1 se constituiu da massa seca no período inicial do experimento e MST2 da massa seca ao 

final do experimento. A MST foi obtida somando-se as massas MSF, MSC e MSR após 

secagem em estufa a 80°C para as folhas e 100°C para os caules e as raízes, os quais foram, em 

seguida, pesados em uma balança semianalítica (BL 32004, Shimadzu, Kyoto, Japão). A AMF, 

AMC, AMR e a razão parte aérea/raiz (PA/R) foram calculadas com base na MST obtida. 

3.12 Potencial hídrico foliar e conteúdo de água da planta 

O potencial hídrico da folha (Ψf) foi mensurado com o auxílio de uma Bomba de 

Scholander modelo Pump-Up Chamber (PMS Instrument Co., UTAH, USA). Foram removidas 

duas folhas do terço superior da copa de cada muda, as quais foram prontamente levadas à 

bomba de Scholander para a aferição do Ψf. Para critério de comparação entre os Ψf máximo e 

mínimo da folha, este processo foi medido nos horários de 05: 00h (antes do amanhecer), 

máximo de turgescência foliar, e ao meio dia (12: 00h), mínimo de turgescência foliar.  

O conteúdo de água da planta (CA) foi obtido pela diferença entre as massas frescas e 

as massas secas de cada planta/órgão vegetal, sendo representada como porcentagem do peso 

fresco da planta/órgão em questão. Assim, o conteúdo de água do caule (CAC) foi obtido 

subtraindo-se a massa seca caulinar (MSC) da massa fresca caulinar (MFC) e a diferença foi 

expressa como porcentagem da MFC. O conteúdo de água foliar (CAF) foi obtido subtraindo-

se a MSF da MFF e a diferença foi expressa como porcentagem da MFF. O conteúdo de água 

da raiz (CAR) foi obtido subtraindo-se a MSR da MFR e a diferença foi expressa como 

porcentagem da MFR. O conteúdo de água total (CAT) foi obtido subtraindo-se a MST da MFT 

e a diferença foi expressa como porcentagem da MFT.  

3.13 Delineamento experimental e análises estatísticas 

O experimento foi inteiramente casualizado, sendo dividido em um tratamento controle, 

a pleno sol, e três tratamentos (TCtrl-1500 µmol m–2 s–1, T1-800 µmol m–2 s–1, T2-200 µmol m–

2 s–1 e T3-25 µmol m–2 s–1), compostos por 10 repetições cada. Os dados obtidos foram testados 

utilizando-se análise de variância de um fator (One-way ANOVA) e, quando houve diferença 

entre os tratamentos, um teste de Tukey foi aplicado para a separação das médias. Para observar 

se houve relação entre os parâmetros avaliados, foi utilizado a correlação de Pearson. As 

análises estatísticas foram realizadas utilizando pacotes estatísticos Statistica 7.0 (Statsoft, Inc. 
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2004). Para a confecção dos gráficos utilizou-se Sigma plot 11.0 (Systat Software, Inc. 2008). 

4. RESULTADOS

4.1 Condições microclimáticas 

As médias gerais de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) observadas para cada 

tratamento no período experimental foram de 15,65±7,90 mol m–2 d–1 para o tratamento TCtrl 

(1500 µmol m–2 s–1, a céu aberto, média máxima 2037 µmol m–2 s–1), 5,59±3,69 mol m–2 d–1 

para o tratamento T1 (800 µmol m–2 s–1, média máxima 1166 µmol m–2 s–1), 1,29±0,68 mol m–

2 d–1 para o tratamento T2 (200 µmol m–2 s–1, média máxima 375 µmol m–2 s–1) e 0,14±0,36 

mol m–2 d–1 para o tratamento T3 (25 µmol m–2 s–1, média máxima 43 µmol m–2 s–1), conforme 

pode ser observado na Tabela 1. As temperaturas médias gerais registradas foram de 28,0±2,7 

°C para o TCtrl, 26,8 °C±2,7 para o T1, 27,2±2,8 para o T2 e 26,4±2,4 °C para o T3. Mais 

detalhes sobre as condições de umidade relativa do ar (UR), RFA e temperatura dos tratamentos 

estão sumarizados nas Tabelas 1 e 2, respectivamente. Na figura 4 são observadas as variações 

das médias de RFA (µmol m–2 s–1) ao longo do dia, por meio das coletas em intervalos de 15 

min. 

Tabela 1. Médias mensais de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) do ano de 2020 para 
quatro condições de RFA distintas (TCtrl, T1, T2 e T3). 

TCtrl (mol m–2 d–1) T1 (mol m–2 d–1) T2 (mol m–2 d–1) T3 (mol m–2 d–1) 
Janeiro 8,06±1,62 7,50±3,50 0,70±0,16 0,39±1,14 
Fevereiro 9,99±3,25 7,47±2,88 0,89±0,33 0,16±0,06 
Março 15,14±7,80 7,21±3,47 1,72±0,90 0,16±0,08 
Abril 16,19±9,38 5,07±2,79 1,66±0,96 0,11±0,06 
Maio 15,97±6,52 1,62±0,80 1,36±0,56 0,10±0,05 
Junho 17,08±6,33 2,21±0,63 1,53±0,55 0,04±0,02 
Julho 23,06±12,02 3,19±0,98 1,68±0,85 0,05±0,02 
Agosto 23,56±7,10 7,50±3,07 1,57±0,61 0,15±0,07 
Setembro 21,74±7,80 9,42±4,87 1,22±0,53 0,19±0,10 
Outubro 11,36±3,53 8,15±2,92 1,08±0,41 0,17±0,07 
Novembro 8,54±4,29 6,93±4,13 0,75±0,38 0,15±0,08 
Média de 2020 15,65±7,90 5,59±3,69 1,29±0,68 0,14±0,36 
Médias mensais e seus respectivos desvios padrão (±) expressos em (mol m–2 d–1). Valores 
obtidos a partir da média da soma total de RFA acumulada durante o dia para cada mês.  
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Tabela 2. Médias mensais de temperatura (°C) e umidade relativa (%) para o ano de 2020. Os
tratamentos consistiram em quatro condições distintas de radiação fotossinteticamente ativa 
(RFA), o TCtrl, T1, T2 e T3. 

Figura 4. Variação das médias de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) no decorrer do dia para os
tratamentos TCtrl ao T3, com intervalos de 15 min. Simbologia: círculos pretos ( ) denotam as médias 

do tratamento TCtrl (1500 µmol m–2 s–1), círculos vermelhos ( ) denotam as médias do T1 (800 µmol 
m–2 s–1), triângulos verdes ( ) representam as médias do T2 ( 200 µmol m–2 s–1) e os triângulos amarelos 
( ) denotam as médias do T3 ( 25 µmol m–2 s–1).

TCtrl (°C) T1 (°C) T2 (°C) T3 (°C) INMET (UR em %) 
Janeiro 27,7±2,5 26,6±2,5 26,3±1,9 27,2±3,0 74,5±13,6 
Fevereiro 27,8±2,2 26,8±2,2 27,0±2,3 25,8±2,6 75,4±11,7 
Março 27,9±2,8 26,1±2,6 27,2±2,7 25,6±1,9 76,4±13,2 
Abril 26,9±2,4 26,0±2,2 25,8±2,0 26,1±2,4 81,0±11,3 
Maio 27,0±2,2 26,3±1,8 25,9±1,9 26,7±2,4 81,5±11,2 
Junho 27,6±2,5 26,6±2,4 26,9±2,6 26,4±1,9 76,2±13,4 
Julho 28,7±2,6 27,0±2,7 28,2±3,2 27,3±2,8 67,7±15,7 
Agosto 29,4±3,1 27,9±3,3 28,3±3,4 26,1±2,2 62,4±15,1 
Setembro 29,2±3,2 28,0±3,2 28,8±3,4 25,9±1,8 65,7±15,4 
Outubro 27,9±2,6 26,5±2,6 27,3±2,7 26,0±1,9 74,6±12,4 
Novembro 27,5±2,6 - 26,8±2,4 27,0±2,4 77,7±13,1 
Geral p/ 2020 28,0±2,7 26,8±2,7 27,2±2,8 26,4±2,4 74,3±14,5 
Médias mensais e seus desvios padrão (±) expressos em graus célsius (°C). As médias do TCtrl 
são oriundas da estação climatológica do INMET para Manaus, as demais médias foram 
coletadas utilizando-se um sensor térmico ligado a um datalogger TR-52s. 
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4.2 Permanência foliar 

O número médio de folíolos e folhas lançados ao longo do tempo foram influenciados 

pela RFA (Figura 5 A, B). O tratamento T3 chegou ao final do experimento com quase ou

nenhum ganho de biomassa em geral, além do número de folhas perdidas ter alcançado um 

valor bem próximo do número geral de folhas nascidas para este tratamento, ou seja, 56 folhas 

perdidas em oposição às 83 folhas nascidas (Tabela 3).  

Figura 5. Representação da quantidade de folhas e folíolos dos tratamentos TCtrl ao T3 no decorrer do
período experimental de 580 dias, com intervalos de 15 dias. O dia zero representa a data em que as 
mudas foram submetidas aos tratamentos de sombreamento. A- Número médio de folhas por tratamento. 
B- Número médio de folíolos por tratamento. Simbologia: círculos pretos ( ) denotam as médias do

tratamento TCtrl (1500 µmol m–2 s–1), círculos vermelhos ( ) denotam as médias do T1 (800 µmol m–2 
s–1), triângulos verdes ( ) representam as médias do T2 (200 µmol m–2 s–1) e os triângulos amarelos 
( ) denotam as médias do T3 (25 µmol m–2 s–1).  

Os tratamentos de maior RFA (TCtrl e T1) foram os que apresentaram maior número de 

folhas emitidas e período de permanência foliar. O aumento do sombreamento levou à redução 

gradual do lançamento de folhas novas e do tempo de permanência foliar. No entanto, o número 

de folhas perdidas apresentou respostas irregulares, ou seja, não foram gradualmente 

proporcionais ao aumento do sombreamento, sendo maiores no TCtrl e T2 (Tabela 3). 
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Tabela 3. Número de folhas emitidas, número de folhas perdidas e o tempo de permanência 
foliar (em dias) para os tratamentos (TCtrl-1500, T1-800, T2- 200 e T3- 25 µmol m–2 s–1). Cada 
valor representa a média (± = devio padrão, n= 10) 

TCtrl T1 T2 T3 
PF 332,1±199a 318,3±109a 200,5±154b 149,5±127b 
Ganho foliar 543a 450a 189b 83b 
Perda foliar 32ab 76a 21b 56ab 
Nas colunas, médias seguidas por letras diferentes indicam diferença significativa segundo o 
teste de Tukey ao nível de p ≤ 0,05). 

 A Figura 6 representa o número de folhas perdidas em função da idade foliar (em dias), 

enquanto que a Figura 7 apresenta o tempo para a queda foliar em associação com a idade foliar 

(ambos em dias). Comparando os dados aqui discorridos com os dos gráficos da Figura 6, nota-

se que o T1 foi o tratamento que perdeu mais folhas, mesmo tendo nascido menos folhas que o 

tratamento TCtrl, perdendo bastante folhas do início ao final do experimento. No entanto, 

proporcionalmente ao número de folhas nascidas, o TCtrl foi o que apresentou menor e o T3 o 

que apresentou maior perda foliar, com o T3 perdendo quase que o mesmo número de folhas 

nascidas (56 de 86 folhas). A ausência de representantes do T3 no gráfico de permanência 

foliar da figura 6D representa a baixa quantidade de folhas presentes nas suas plantas no 

final do experimento. Estatisticamente, não houve diferenças significativas para a 

permanência foliar entre o TCtrl e do T1 e nem entre o T2 e o T3, mas houve diferenças entre a 

dos dois últimos e os dois primeiros (p < 0,001). 
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Figura 6. Tempo transcorrido para a queda foliar em função do número de folhas perdidas a partir do 
início da mensuração (24/04/2019). Simbologia: A- círculos pretos ( ) denotam as médias do 
tratamento TCtrl (1500 µmol m–2 s–1), B- círculos vermelhos ( ) denotam as médias do T1 (800 µmol
m–2 s–1), C- triângulos verdes ( ) representam as médias do T2 (200 µmol m–2 s–1), D- os triângulos
amarelos ( ) denotam as médias do T3 (25 µmol m–2 s–1).
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Figura 7. Idade foliar (dias) em função do tempo transcorrido para a queda foliar (em dias) a partir do 
início da mensuração (24/04/2019). Simbologia: A- círculos pretos ( ) denotam as médias do 
tratamento TCtrl (1500 µmol m–2 s–1), B- círculos vermelhos ( ) denotam as médias do T1 (800 µmol 
m–2 s–1), C- triângulos verdes ( ) representam as médias do T2 (200 µmol m–2 s–1), D- os triângulos 
amarelos ( ) denotam as médias do T3 (25 µmol m–2 s–1).  

4.3 Potencial hídrico da folha (Ψf) e conteúdo de água da planta (CA) 

O T3 apresentou menor potencial hídrico foliar (Ψf) para as aferições realizadas às 5:

00h da manhã e foi significativamente (p ≤ 0,001) diferente dos demais tratamentos (TCtrl, T1 e 

T2) de RFA. No entanto, para os valores mensurados ao meio dia, o Ψf foi progressivamente 

mais baixo para os tratamentos submetidos aos níveis de RFA (T1, T2 e T3), sendo que o T3 

(– 0,96±0,16) e o TCtrl (– 0,39±0,10) foram significativamente diferentes entre si (p < 0,001) e 

entre os demais tratamentos (T1 e T2). O T3 apresentou maior variação entre o Ψf (05:00 h) e 

o Ψf (12:00 h), sendo que o Ψf (12:00 h) foi cerca de 220% menor do que o observado pela

manhã (05:00 h), já o T1 e o T2 apresentaram, respectivamente, Ψf de 207 e 198% menores que 

os observados para 05:00 h e, dentre todos os tratamentos, o TCtrl foi o que apresentou menor 
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variação (Ψf  –0,20, manhã; Ψf  –0,39, meio-dia ), sendo o Ψf (12:00 h) 93% menor do que o 

observado as 05:00 h (Tabela 4). Foi observado correlação positiva entre a densidade estomática 

(DE) e o Ψf observado às 12:00 h (r= 0,681; p < 0,001).  

Tabela 4. Disposição comparativa do potencial hídrico foliar medido pela manhã e ao meio-
dia (Ψf), do índice de estabilidade da clorofila (IEC) e do conteúdo de água do caule (CAC), da 
raiz (CAR), da folha (CAF) e total da planta (CAT) para quatro condições distintas de radiação 
fotossinteticamente ativa (TCtrl-1500, T1-800, T2- 200 e T3- 25 µmol m–2 s–1). 

TCtrl T1 T2 T3 
Ψf (05: 00h)  – 0,20±0,04a – 0,21±0,04a – 0,23±0,04a – 0,30±0,06b
Ψf (12: 00h)  – 0,39±0,10a – 0,65±0,12b – 0,70±0,23b – 0,96±0,16c
IEC 0,09±0,09a 0,05±0,09ª 0,05±0,12a 0,03±0,08a 
CAC 65,03±3,60a 65,83±0,95a 68,51±0,68a 32,82±9,56b 
CAR 73,25±1,48a 72,75±0,98a 73,31±0,71a 23,18±10,59b 
CAF 67,99±1,27b 70,31±2,22b 74,75±1,74a 76,35±6,30a 
CAT 63,87±2,20a 61,76±1,42a 64,16±0,87a 31,33±10,12b 
O potencial hídrico da folha (Ψf) está representado em mega pascal (MPa), o conteúdo de água 
está expresso em porcentagem. Nas colunas, médias seguidas por letras diferentes indicam 
diferença significativa segundo o teste Tukey ao nível de p ≤ 0,05. 

O índice de estabilidade da clorofila (IEC) não apresentou diferenças significativas entre 

os tratamentos (TCtrl, T1, T2 e T3) avaliados no presente estudo (Tabela 4). Já as variáveis do 

conteúdo de água do caule (CAC), da raiz (CAR) e total (CAT) não apresentaram diferenças 

significativas entre os tratamentos TCtrl, T1 e T2, mas foram significativamente maiores do que 

as apresentadas para o T3 (p < 0,001) (Tabela 4).  As médias do conteúdo de água da folha 

(CAF) não apresentaram diferenças significativas entre os tratamentos TCtrl e T1, nem entre os 

tratamentos T2 e T3, estes dois últimos, no entanto, foram significativamente maiores do que 

os dois primeiros (p < 0,001) (Tabela 4).  

4.4 Pigmentos cloroplastídicos 

Os níveis de RFA não demonstraram nenhuma influência sobre os valores médios para 

a relação entre a razão clorofila a:b (Chl-a/b), não observando diferença significativa entre os 

tratamentos (Tabela 5). Já em análise individual entre o teor de Chl-a e Chl-b, o tratamento TCtrl 

(a pleno sol) apresentou menor teor de Chl-a (178,5±33,3) e Chl-b (63,3±14,2) em relação aos 
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tratamentos T1, T2 e T3, sendo que a Chl-a do TCtrl foi significativamente diferente dos 

tratamentos T1, T2 e T3 (p < 0,001) sendo 25% menor do que o valor apresentado para o 

tratamento T2 (Chl-a 236,8±34,7) (Tabela 5). O teor relativo de clorofila (SPAD) não 

apresentou diferença significativa entre os tratamentos TCtrl e T3, no entanto, estes foram 

significativamente diferentes do T2 e do T1, sendo que esses últimos também foram diferentes 

entre si (p < 0,001) (Tabela 5).  

Para a clorofila total (Chl-a+b) não houve diferença significativa entre os tratamentos 

(T1, T2 e T3), mas houve diferença (p ≤ 0,001) ao compará-los com o tratamento controle a 

céu aberto (TCtrl) (Tabela 5). 

4.5 Teor relativo de clorofila (SPAD) 

Houve correlação entre as leituras de SPAD e os teores totais de clorofila (Chl-a+b), se 

correlacionando positivamente com as amostras da extração de clorofila (r= 616; p < 0,001). 

O TCtrl apresentou média geral de 41,7±1,97, o T1 ficou com a média de 45,3±2,23, e o T2 e T3 

apresentaram as médias de 51,8±1,5 e 42,8±3,66, respectivamente. Na figura 8 são mostrados 

a distribuição das médias do SPAD para os quatro tratamentos do gradiente de luminosidade 

durante todo o período experimental. Não foram encontradas diferenças significativas entre os 

tratamentos TCtrl e T3 para os valores de SPAD, mas foram encontradas diferenças entre ambos 

e o (T1 e T2), sendo esses dois últimos também diferentes entre si (p < 0,001), Tabela 5.  

Figura 8. Médias semanais de SPAD para os quatro tratamentos distintos de radiação 
fotossinteticamente ativa (RFA). Círculos pretos ( ) denotam as médias do tratamento TCtrl (1500 µmol 

m–2 s–1), círculos vermelhos ( ) denotam as médias do T1 (800 µmol m–2 s–1), triângulos verdes ( ) 

Tempo transcorrido (dias)

SP
A
D
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representam as médias do T2 (200 µmol m–2 s–1) e os triângulos amarelos ( ) denotam as médias do 
T3 (25 µmol m–2 s–1). 
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Tabela 5. Concentrações de clorofila-a (Chl-a), clorofila-b (Chl-b), clorofila total (Chl-a+b), carotenoides (Car), e as relações clorofila a/b (Chl-
a/b) e Chl-a+b/Car por área foliar (µmol m–2) dos tratamentos sob quatro diferentes condições de radiação fotossinteticamente ativa (RFA) (TCtrl- 
1500, T1-800, T2-200, T3-25 µmol m-2 s-1). Cada valor representa a média (± = desvio padrão, n ≥ 5,0)  

SPAD Chl-a Chl-b Chl-a+b Chl-a/b Car Chl-a+b/Car 

TCtrl 41,7±2,0b 178,5±33,3b 63,3±14,2b 241,8±46,3b 2,9±0,3a 81,3±13,7b 3,0±0,3b 
T1 45,3±2,2c 239,0±21,7a 80,7±12,6a 319,7±28,9a 3,0±0,5a 101,9±12,9a 3,2±0,3ab 
T2 51,8±1,5a 236,8±34,7a 79,5±16,9ab 316,3±50,3a 3,0±0,3a 94,1±14,4ab 3,4±0,3a 

T3 42,8±3,7b 254,7±17,8a 92,8±10,9a 347,5±24,9a 2,8±0,3a 104,1±5,96a 3,3±0,2ab 
Nas colunas, médias seguidas por letras diferentes indicam diferença significativa segundo o teste de Tukey ao nível de p ≤ 0,05. 
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4.6 Eficiência quântica máxima do FSII (Fv/Fm) 

Não houve diferenças significativas entre os valores médios de eficiência quântica 

máxima do FSII (Fv/Fm) para os tratamentos (TCtrl, T1 e T2) de RFA, mas houve diferença 

significativa quando comparado com o T3 (p < 0,001).  As médias do T3 permaneceram 

abaixo de 0,75 durante todo o período experimental (Figura 9), alcançando média geral de 

0,69±0,09. O TCtrl, T1 e o T2 apresentaram as respectivas médias de 0,76±0,04, 0,76±0,03 e 

0,76±0,03. 

Ao final do experimento, todos os tratamentos apresentaram redução na relação Fv/

Fm, no entanto, essa redução foi bem mais acentuada no tratamento T2 (após passado os 450 

dias do início do tratamento), que teve suas médias máximas concentradas no segundo 

terço do período experimental, enquanto que, para os tratamentos TCtrl e T1, ficaram mais 

concentradas no terceiro terço do período experimental. Quanto ao T3, embora com 

valores de Fv/Fm menores que o TCtrl, o T1 e o T2, este apresentou suas maiores médias 

bem distribuídas por ambos os períodos citados para o TCtrl-T1 e para o T3 (Figura 9).

Os tratamentos TCtrl, T1 e T3 apresentaram correlação positiva entre as suas médias 

de SPAD e as médias de Fv/Fm para o TCtrl e T3, respectivamente (r=0,423; p < 0,05) e 

(r=0,747; p < 0,001), e negativa para o T1 (r= – 0,526, p < 0,01). No entanto, para o 

tratamento T2, não houve correlação entre essas variáveis.

Figura 9. Painel das médias semanais de Fv/Fm por tempo transcorrido (dias) de (2019 a 2020) para as
quatro condições de radiação fotossinteticamente ativa (RFA). Simbologia: círculos pretos ( ) denotam 

as médias do tratamento TCtrl (1500 µmol m–2 s–1), círculos vermelhos ( ) denotam as médias do T1 
(800 µmol m–2 s–1), triângulos verdes ( ) representam as médias do T2 (200 µmol m–2 s–1) e os 
triângulos amarelos ( ) denotam as médias do T3 (25 µmol m–2 s–1).  
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4.7 Parâmetros foliares 

Os valores médios para a área foliar total (AFT), massa fresca foliar (MFF), massa seca 

foliar (MSF), massa foliar específica (MFE), espessuras das folhas frescas e secas (EFF e EFS) 

e número de folhas e folíolos (NF e NFol) foram maiores para os tratamentos de maior 

irradiância (TCtrl-1500 e T1-800 µmol m–2 s–1), decrescendo à medida que aumenta os níveis de 

sombreamento (T2- 200 e T3-25 µmol m–2 s–1) (Tabela 6). Com exceção do T3, que seu ganho 

geral de biomassa foi restringido pela baixa quantidade de luz, apresentando queda prematura 

de suas folhas durante todo o terço final do experimento, o tamanho médio foliolar foi 

inversamente proporcional ao nível de luminosidade recebido, com o T2 alcançando cerca de 

62% à mais do que o TCtrl (tratamento de menor tamanho foliolar). A área foliar específica 

(AFE), no entanto, foi proporcional ao nível de sombreamento utilizado, quanto maior o 

sombreamento utilizado, maior foi a AFE (Tabela 6).  

A MFE e EFF correlacionaram-se negativamente com as leituras de SPAD, 

respectivamente (r= – 0, 371; p < 0,05) e (r= – 0,472; p < 0,01), mas não foi encontrado 

nenhum efeito da EFS e da AFE sobre as leituras de SPAD (p > 0,05). Foram observadas 

correlações positivas entre a MFE e EFF (r= 0,776; p < 0,001) e entre a MFE e a EFS (r= 

0,847; p < 0,001), A AFE correlacionou-se negativamente com a EFS e EFF (r= – 0,780; p < 

0,001) e (r= – 0,779; p < 0,001) respectivamente. 
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Tabela 6. Médias da área foliar total (AFT), área foliar específica (AFE), massa foliar específica (MFE), espessura da folha fresca (EFF), espessura 
da folha seca (EFS), número de folíolos (NFol), número de folhas (NF), tamanho médio foliolar (TMFol), taxa de crescimento absoluto em altura 
(TCA-a), taxa de crescimento absoluto em diâmetro (TCA-d), taxa de crescimento relativo em altura (TCR-a), taxa de crescimento relativo em 
diâmetro (TCR-d), taxa de crescimento relativo em biomassa (TCR), diâmetro (a 6 cm do coleto) e altura da planta para quatro condições de 
radiação fotossinteticamente ativa (RFA), o TCtrl-1500, T1-800, T2- 200 e T3- 25 µmol m–2 s–1. Unidades de medida utilizadas (AFT: m2, AFE: m2 
kg–1, MFE: g m–2, EFF: mm, EFS: mm, TMFol: cm2, TCA-a: mm d─1, TCA-d: mm d─1, TCR-a: mm mm─1 d─1, TCR-d: mm mm─1 d─1, TCR: g kg–

1 d–1, Altura: cm, Diâmetro: mm, DE: mm–2). 
TCtrl T1 T2 T3 

AFT 0,406±0,148a 0,423±0,087a 0,264±0,068b 0,045±0,036c 
AFE 5,835±0,193d 6,4±0,184c 6,937±0,522b 7,665±0,704a 
MFE 54,90±2,37a 46,41±3,59b 36,47±2,19c 31,03±8,22c 
EFF 0,14±0,0081a 0,111±0,0043b 0,104±0,0053bc 0,097±0,0161c 
EFS 0,096±0,0088a 0,0799±0,0087b 0,0560±0,0079c 0,0364±0,0073d 
NFol 260,8±98,4a 256,8±76,8a 113,7±33,8b 27,6±25,5c 
NF 41,2±14,7a 38,4±12,89a 19,4±4,06b 5,2±3,99c 
TMFol 15,75±1,92b 16,77±1,98ab 25,48±9,63a 17,43±12,14ab 
TCA-a 1,1215±0,1462b 1,33155±0,13722a 0,41448±0,09308c 0,13429±0,11987d 
TCA-d 0,025524±0,003182a 0,01474±0,002294b 0,007429±0,00203c 0,000636±0,000909d 
TCR-a 0,012±0,00187b 0,014±0,00127a 0,0055±0,00099c 0,0019±0,0019d 
TCR-d 0,00196±0,00025a 0,00138±0,00017b 0,00083±0,00019c 0,000091±0,00013d 
TCR 3,72±0,75a 2,94±0,44b 1,53±0,38c 0,084±0,18d 
Altura 127,65±9,37b 139,45±12,63a 88,30±10,26c 70,99±4,47d 
Diâmetro 21,64±1,86a 15,47±1,52b 11,17±1,37c 7,42±0,77d 
DE 113,2±17,45a 85,896±13,53b 79,799±11,069b 75,23±14,86b 
Os valores representam as médias (N ≥ 5,0), seguidas dos respectivos desvios padrão (±). Os tratamentos (TCtrl – T3) estão classificados de (a - 
c) pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05).
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4.8 Crescimento da planta 

O TCtrl foi o primeiro a apresentar crescimento de galhos laterais, com duas mudas 

crescendo galhos já na décima sexta semana após o início do experimento. O T1 apresentou o 

surgimento de galhos em uma de suas plantas após passadas mais duas semanas, ou seja, ao 

final da décima oitava semana. O T2 apresentou o surgimento de seu primeiro e único galho 

somente ao final do experimento (semana 62) e o T3 não chegou a crescer nenhum galho e 

demonstrava um forte estádio de debilitação (várias das folhas se desprendiam com facilidade 

e ficavam voltadas para baixo).  

Os tratamentos sombreados apresentaram um crescimento em altura proporcional ao 

aumento dos níveis de luminosidade, no entanto, o T1 demonstrou maior taxa de crescimento 

absoluto em altura (TCA-a), apresentando uma altura média 9% maior do que a apresentada no 

tratamento TCtrl. Essa diferença foi também evidenciada na taxa de crescimento relativo em 

altura (TCR-a), a qual apresentou cerca de 17% à mais para o crescimento em altura do T1 

quando comparado ao TCtrl. As TCA-a e TCR-a também foram significativamente diferentes 

entre todos os tratamentos (TCtrl, T1, T2 e T3), (p < 0,001) (Tabela 6).  

As condições do T1 parecem ter causado um maior alongamento internodal, o qual 

resultou no maior tamanho em altura para o tratamento em questão (139,5 cm do T1 contra 

127,7 cm do TCtrl, à pleno sol). O fato de o mesmo efeito não ter sido observado nas demais 

plantas sob níveis mais densos de sombreamento sugere que o nível de RFA do T1 (800 µmol 

m–2 s–1) representa o valor máximo de restrição luminosa sob o qual esse efeito pode ser 

observado para as mudas de C. pentandra estudadas, ou, pelo menos, que esse limite máximo 

de restrição luminosa seja um valor intermediário entre o T2 (200 µmol m–2 s–1) e o T1 (800 

µmol m–2 s–1), sendo esse mais próximo da RFA experimentado pelo T1 do que do T2.  

Na Figura 10, está representado a variação das médias de altura e diâmetro de 

cada tratamento no decorrer do período experimental. Note que, na Figura 10A, a altura 

do T2 permanece um pouco acima, mas proximamente paralela à do T3, já o TCtrl demonstra 

o mesmo comportamento com o T1, mas é ultrapassado por este último por volta de 350 dias 

após o início do experimento (Figura 10A).  

O diâmetro do caule se comportou de forma mais homogênea (Figura 10B) e 

foi inversamente proporcional à densidade do sombreamento, sendo máximo no TCtrl (21,64 

mm) e mínimo no T3 (7,42 mm). Os quatro tratamentos (TCtrl, T1, T2 e T3) apresentaram 

diferenças significativas para as taxas de crescimento absoluto em diâmetro (TCA-d) (p < 

0,001) e de crescimento relativo (TCR-d) (p < 0,001) (Tabela 6). 
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Figura 10. Altura e diâmetro da planta para os tratamentos TCtrl a T3 no decorrer do período 
experimental de 580 dias, com intervalos de 15 dias. A- Altura da planta. B- Diâmetro do coleto a 6 cm 
do solo. Círculos pretos ( ) denotam as médias do tratamento TCtrl (1500 µmol m–2 s–1), círculos 
vermelhos ( ) denotam as médias do T1 (800 µmol m–2 s–1), triângulos verdes ( ) representam as
médias do T2 (200 µmol m–2 s–1) e os triângulos amarelos ( ) denotam as médias do T3 ( 25 µmol m–2

s–1), o espaço sem dados (linha pontilhada) corresponde aos dias em que estavam sendo executadas as 
análises laboratoriais finais. 

De forma similar, as taxas de crescimento relativo em massa (TCR em g kg–1 d–1) 

também apresentaram diferenças significativas entre todos os tratamentos (p < 0,001). Em 

termos de valores médios, o TCtrl obteve a média de 3,72±0,75 mm, o T1 ficou com a média de 

2,94±0,44 mm, o T2 com 1,53±0,38 mm e o T3 com a média de 0,084±0,18 mm, (Tabela 6). A 

TCA-a foi de 1,12±0,15 mm para o TCtrl, 1,33±0,14 mm para o T1, 0,41±0,09 mm para o T2 e 

0,13±0,12 mm para o T3, enquanto que a TCA-d foi maior para o TCtrl e regrediu na medida em 

que o sombreamento foi aumentado. O TCtrl apresentou 0, 025±0,003 mm, o T1 ficou com 

0,014±0,0023, o T2 com 0,0074±0,002 e o T3 com 0,0006±0,0009 mm por dia.  

A TCR-a foi de 0,012±0,0,0019 mm–1 para o TCtrl, 0,014±0,0013 mm–1 para o T1, 

0,005±0,001 mm–1 para o T2 e 0,002±0,002 mm–1 para o T3, enquanto que a TCR-d foi maior 

para o TCtrl e regrediu na medida em que o sombreamento foi aumentado. Dessa forma, o TCtrl 

ficou 0, 002±0,0002 mm–1, o T1 ficou com 0,0014±0,0002 mm–1, o T2 com 0,0008±0,0002 

mm–1 e o T3 com 0,00009±0,0001 mm–1 por dia. 

4.9 Incremento em biomassa 

As médias do incremento da massa seca foliar (ΔMSF) e de massa seca foliar total 
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(MSF) do TCtrl e do T1 (tratamentos com maiores irradiâncias) foram maiores que as médias do 

T2 e T3, sendo ambas significativamente diferentes (p < 0,001) dos demais tratamentos (T2 e 

T3), mas estatisticamente iguais entre si (TCtrl e T1). O T3 também foi estatisticamente 

diferente do T2 para ΔMSF e MSF (p < 0,001) (Tabela 7).  

O incremento em massa seca caulinar (ΔMSC), a massa seca caulinar (MSC), 

incremento em massa seca radicular (ΔMSR), massa seca radicular (MSR), incremento em 

massa seca total (ΔMST) e a massa seca total (MST) obtidas para os tratamentos TCtrl-T3 

seguiram um mesmo padrão, os tratamentos T2 e T3 foram estatisticamente iguais entre si, mas 

significativamente diferentes do TCtrl e do T1, sendo que esses dois últimos 

também apresentaram diferenças significativas entre si (p < 0,001) (Tabela 7). 

A razão parte aérea/raiz (PA/R) foi significativamente maior no TCtrl quando comparado 

ao T3, porém ambos apresentaram valores significativamente menores aos dos tratamentos T1 

e T2 (p < 0,001), os quais não apresentaram diferenças significativas entre si. Em relação às 

médias, o T1 apresentou maior PA/R, seguido do tratamento T2, TCtrl e T3. O tratamento TCtrl 

apresentou PA/R superior em 33% à do tratamento T3, enquanto que o T2 teve PA/R superior 

em 24% ao do TCtrl. O T1, por sua vez, teve PA/R superior em 4% à mais que o T2. Enquanto 

que, para a ΔPA/R do TCtrl foi 108% à mais em relação ao T3, com a ΔPA/R do T1 sendo 44% 

maior em relação ao tratamento TCtrl e a ΔPA/R do T2 sendo 42% à mais que a do que a do T1. 

A alocação de massa foliar (AMF) foi maior no tratamento T2 (de sombreamento 

intermediário), seguido dos tratamentos T1, TCtrl e T3. Em termos de diferenças estatísticas para 

AMF, o TCtrl e o T3 apresentaram diferenças significativas entre si e entre os tratamentos T1 e 

T2 (p < 0,001), estes dois últimos, no entanto, não apresentaram diferenças significativas entre 

eles.  Percentualmente analisando, o tratamento T2 foi 11% maior que o T1, o T1 44% maior 

que o TCtrl, e o TCtrl 123% maior que o T3 (Tabela 7). 
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Tabela 7. Médias da massa seca foliar (MSF, em g), caulinar (MSC, em g), radicular (MSR, em g), total (MST, em g), razão parte aérea/raiz da 
massa seca (PA/R, em g), incremento em massa seca foliar (ΔMSF, em g), caulinar (ΔMSC, em g), radicular (ΔMSR, em g), total (ΔMST, em g), 
razão parte aérea/raiz do incremento em massa seca (ΔPA/R, em g), alocação da biomassa seca para biomassa foliar (AMF, em %), caulinar (AMC, 
em %), radicular (AMR, em %), alocação de biomassa incrementada para a biomassa foliar (ΔAMF, em %), caulinar (ΔAMC, em %) e radicular 
(ΔAMR, em %) em quatro condições distintas de radiação fotossinteticamente ativa (RFA), o TCtrl-1500, T1-800, T2- 200 e T3- 25 µmol m–2 s–1. 

TCtrl T1 T2 T3 
MSF 22,3±8,04a 19,7±4,45a 9,7±2,77b 1,26±1,17c 
MSC 68,4±17,30a 38,6±10,18b 15,1±4,66c 9,80±2,42c 
MSR 47,12±14,47a 23,84±7,7b 10,26±2,576c 7,43±1,16c 
MST 160,08±45,07a 101,75±25,35b 44,7±11,76c 20,38±4,4c 
PA/R 1,96±0,25b 2,51±0,38a 2,42±0,34a 1,47±0,19c 
ΔMSF 20,65±7,97a 18,06±4,34a 7,93±2,67b – 0,39±0,997c
ΔMSC 57,11±16,78a 27,35±9,44b 5,0±3,69c 0,0059±0,0034c 
ΔMSR 39,99±14,68a 16,59±7,61b 3,01±2,1c 0,014±0,002c 
ΔMST 142,23±45,52a 83,58±24,82b 26,64±10,71c 1,004±2,286c 
ΔPA/R 2,04±0,36b 2,93±0,65b 4,16±1,21a – 26,33±71,84c
AMF 13,57±2,25b 19,51±1,83a 21,68±2,46a 6,1±4,73c 
AMC 43,5±4,75b 37,76±2,51c 33,46±3,65c 49,54±6,13a 
AMR 29,36±2,64b 23,22±2,80c 23,18±2,98c 38,25±4,11a 
ΔAMF 14,14±2,33c 22,02±2,43b 30,81±5,08a – 369,19±1444,47d
ΔAMC 41,17±5,51a 32,27±3,41b 16,37±9,17 c – 0,42±1,024d
ΔAMR 27,68±3,31a 19,28±3,73ab 10,98±4,94ab 8,69±28,97b 
Os valores representam as médias (N ≥ 5,0), seguidas dos respectivos desvios padrão (±). Os tratamentos (TCtrl – T3) estão classificados de (a - 
c) pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05).
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4.10 Densidade estomática (DE) 

As densidades estomáticas (DE) foram maiores nos tratamentos de maior radiação 

fotossinteticamente ativa (RFA) (Figura 11), sendo o valor máximo expresso pelo TCtrl (113,2

mm–2), a céu aberto, e regredindo com a redução da RFA incidente T1 (85,896 mm–2), T2 

(79,799 mm–2) e T3 (75,23 mm–2) (Tabela 6). Todos os tratamentos (T1, T2 e T3) 

apresentaram diferenças significativas (p < 0,001) em relação ao TCtrl. A figura 11 ilustra

as impressões estomáticas observadas para os tratamentos TCtrl, T1, T2 e T3. A DE 

apresentou correlação positiva com a MST (r=0,677; p < 0,001) e com TCR (r= 0,605; p < 

0,001), (Figura 12A, B). De forma similar, a espessura da folha fresca (EFF), número de

folhas (NF) e número de folíolos (NFol) também foram maiores nos tratamentos de 

maior RFA (Tabela 6). 

Figura 11. Foto da folha de Ceiba pentandra (L.) Gaertn. sob quatro regimes distintos de irradiância.
A- Tratamento TCtrl- (1500 µmol m–2 s–1); B-Tratamento T1- (800 µmol m–2 s–1); C-Tratamento T2-(200
µmol m–2 s–1); D- Tratamento T3- (25 µmol m–2 s–1). Objetiva: 40x; Foto: Valdir C. Ribeiro.

Figura 12. Correlação entre a densidade estomática (DE) e o ganho em massa das plantas do TCtrl, T1, 
T2 e T3. A- relação entre a DE e a massa seca total (MST). B- relação entre a TCR (g kg–1 d–1) e a DE.  
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4.11 Teor total de carboidratos solúveis da folha 

O teor de açúcares solúveis totais foi maior para o T1, ficando concentrado de forma 

mais abundante entre os tratamentos TCtrl, T1 e T2, os quais não apresentaram diferenças 

significativas entre si, mas foram significativamente distintos do tratamento T3 (p < 0,001) e, 

em termos de percentagem, o T1 foi 7% maior que o TCtrl, o TCtrl foi 4% maior que o T2 e o T2 

foi 60% maior que o T3. Enquanto que os açúcares solúveis foram maiores para os dois 

tratamentos intermediários de sombreamento, T1 e T2, e significativamente diferentes (p ≤ 

0,001) do TCtrl e T3 (Tabela 8). Assim, percentualmente, os teores totais de açúcar solúvel do 

T1 foi 12% à mais que o T2, o T2 foi de 26% à mais que o TCtrl e o TCtrl foi de 31% à mais que 

o T3.

O amido foliar se concentrou mais nas plantas dos tratamentos de maior radiação 

fotossinteticamente ativa (RFA), diminuindo gradativamente de acordo com o aumento dos 

níveis de sombreamento, sendo que o TCtrl foi 13% maior que o T1, o T1 foi 10% maior que T2 

e o T2 foi 56% maior que o T3. Não houve diferença significativa entre o T2 e os demais 

tratamentos (TCtrl, T1 e T3), mas houve diferenças entre o T3 e os tratamentos TCtrl e T1 (p < 

0,001), sendo que esses dois últimos não apresentaram diferenças significativas entre si 

(Tabela 8). 

Tabela 8. Teor de açúcares solúveis em quatro regimes distintos de radiação 
fotossinteticamente ativa (RFA), TCtrl-1500, T1-800, T2- 200 e T3- 25 µmol m–2 s–1. Valores 
de açúcar e amido estão expressos em (g m–2) e (mg g–1 de massa foliar). TCtrl -T3 estão 
representados em (µmol m–2 s–1) de radiação fotossinteticamente ativa. 

TCtrl T1 T2 T3 

Açúcar (g m–2) 2,2±0,2b 3,2±0,5a 2,8±0,5a 1,7±0,1b 

Açúcar (mg g–1) 30,4±2,7b 48,6±7,3 a 49,9±14,9a 30,8±3,0b 

Amido (g m–2) 4,4±0,8a 3,9±0,9a 3,6±0,8ab 2,3±0,6b 

Amido (mg g–1) 59,8±9,5a 59,6±11,4 a 61,8±14,9ab 41,2±10,9b 

Açúcar Total (g m–2) 6,7±0,9a 7,1±1,2a 6,4±1,0a 4,0±0,5b 

Açúcar Total (mg g–1) 90,2±9,5a 108,2±15,3 a 111,7±25,9a 72,0±9,4b 
Os valores estão representados em médias (n ≥ 5,0), seguidas pelos seus respectivos desvios 
padrão (±). Os tratamentos (TCtrl- T3) estão classificados de (a - c) pelo teste de Tukey (p ≤ 
0,05). 
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5. DISCUSSÃO 

 
 
5.1 Permanência foliar  

 
 
O fato de o T1 ter apresentado maior perda de folhas e menor tempo de permanência 

foliar em relação ao TCtrl, mesmo apresentando uma taxa de nascimento foliar 

consideravelmente menor que este último, juntamente com o crescimento significativamente 

maior em altura em relação aos tratamentos TCtrl, T2 e T3, permite inferir que a senescência 

foliar, pelo menos para este tratamento em particular, está relacionada a fatores alheios ao 

acúmulo fótico, o que seria contrário ao sugerido por Marenco et al. (2019) para Pseudobombax 

munguba, ou idade foliar (Noodén, 1988; Taiz et al., 2017).  Por outro lado, alguns trabalhos têm 

sugerido o auto-sombreamento causado por folhas em níveis superiores da planta como sendo 

um agente que desempenha um papel importante na senescencia foliar (Ackerly, 1999; 

Kikuzawa e Lechowicz, 2011), o que seria mais plausível para o T1, que apresentou 

crescimento vertical ausente de galhos para quase todas suas mudas. De forma similar, estudos 

abordando predições de alocação otimizada de nitrogênio, baseados em princípios de economia 

de carbono, assumem que folhas mais velhas são dispensadas quando sombreadas pelas folhas 

de níveis superiores porque isso aumenta a produtividade geral do dossel (Hikosaka, 2003). 

A alta perda de área foliar e o ganho expressivamente menor em MST do T3 (RFA de 

0,14 mol m–2 d–1), juntamente com a sua concentração significativamente menor de açúcares 

totais, sugerem que as plantas desse tratamento apresentaram forte inanição de carbono em 

decorrência das condições de baixa RFA que lhes foram impostas, limitando o metabolismo 

das mudas de Ceiba pentandra aqui estudadas. Segundo Marenco e Lopes (2009), folhas de 

sombra apresentam taxas de respiração maiores em decorrência de suas menores taxas  

fotossintéticas, ao mesmo tempo em que as taxas respiratórias são também limitadas pela 

disponibilidade do substrato fonte de carbono (açúcares e amido), o que faz com que plantas 

em estado de inanição tenham sua respiração reduzida e apresentem menor concentração de 

açúcares totais (Marenco e Lopes, 2009).  Outros trabalhos também citam a inanição de carbono 

(do inglês “carbon starvation”) como sendo o provável responsável pela ausência do 

enlogamento internodal em plantas de ambientes altamente sombreados, em oposição àquelas 

que crescem sob sombreamentos mais brandos (Poorter et  al., 2019). 

 
 
5.2 Densidade estomática, potencial hídrico foliar e conteúdo de água da planta 
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As densidades estomáticas (DE) do presente trabalho (75, 79, 85 e 113 mm–2 para o T3, 

T2, T1 e TCtrl, respectivamente) estão de acordo com os resultados encontrados na literatura, 5 

a 1000 mm–2 (Hetherington e Woodward, 2003). Além de corroborarem com outros estudos 

que relacionaram o aumento da densidade estomática ao aumento da RFA (Wild e Wolf, 1980; 

Voleníková e Tichá, 2001), com folhas de alta RFA podendo alcançar mais que o dobro das 

densidades estomáticas alcançadas por folhas crescidas em baixas luminosidades (Wild e Wolf, 

1980). As correlações positivas entre a DE e a TCR (r= 0,605; p < 0,001) e a DE e a MST 

(r=0,677; p < 0,001) encontradas no presente trabalho corroboram com as encontradas em 

outros estudos para a DE e o acúmulo de biomassa (Al Afas, 2006; Sakoda et al., 2020) e 

demonstram a importância do aumento da DE como mecanismo de adaptação e assimilação de 

carbono em ambientes de alta RFA em mudas Ceiba pentandra. Como observado por Rossatto 

et al. (2010), a regulação estomática se constitui no principal fator limitante à assimilação de 

carbono em folhas de sombra e de sol (Rossatto et al., 2010). 

 Além destas correlações e da maior manutenção da turgescência foliar do TCtrl 

(evidenciada pela menor diferença entre Ψf das 12:00 h e o Ψf das 05:00h da manhã), a 

correlação positiva entre DE e a variação do Ψf (r=0,356; p < 0,05) sugerem que maiores 

densidades estomáticas podem influenciar positivamente no acúmulo de biomassa (Al Afas, 

2006; Sakoda et al., 2020), provavelmente pela sua maior eficiência no uso da água, a qual 

acredita-se ser proporcionada pelo menor tamanho de seus estômatos, além das demais 

características envolvidas na melhoria da sinalização química e do transporte de íons entre as 

células guarda e as demais células (Gerardin et al., 2018; Lawson e Vialet-Chabrand, 2019).  

Da mesma forma, as reduções no Ψf para os tratamentos submetidos a níveis mais 

elevados de sombreamento (T1-800, T2- 200, T3-25 µmol m–2 s–1), juntamente com suas 

menores densidades estomáticas para esses tratamentos, sugerem uma menor capacidade de 

regulação da condutância estomática (gs), possivelmente devido seu maior atraso no 

fechamento estomático em resposta à variação da RFA observada às 12:00 h em relação à 

observada 05:00 h (Gerardin et al., 2018).  

O fato de o índice de estabilidade da clorofila (IEC) não ter apresentado diferenças 

significativas entre os tratamentos sugere que não houve ocorrência de estresse hídrico entre os 

tratamentos do presente estudo. Este método constitui um importante parâmetro para se avaliar 

o estado fitossanitário e as características físicas do substrato onde a planta está estabelecida, 

uma vez que essa técnica permite simular, in vitro, os processos que levam à degradação desses 

compostos, como temperaturas elevadas e o déficit hídrico do solo, além de se correlacionar 
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negativamente com a resistência ao estresse hídrico da planta (Koleyoreas, 1958). 

A pouca variabilidade nos parâmetros conteúdo de água total da planta (CAT), conteúdo 

de água caulinar (CAC) e conteúdo de água radicular (CAR) (Tabela 4) pode ser atribuído ao 

fato do caule ter maior contribuição para a massa geral da planta (Xue et al., 2016). O baixo 

CAC do T3 em relação aos tratamentos TCtrl ao T2 pode ser explicado pela dificuldade de 

absorção de água pelas raízes, a qual, muito provavelmente, foi agravada pelo baixo déficit de 

pressão de vapor dos ambientes sombreados utilizados (Marenco e Lopes, 2009) e pela redução 

precoce da área foliar observada para o tratamento. 

Segundo sugerido por Pastur et al. (2007), a sobrevivência de plantas suprimidas pela 

copa pode perdurar até o CAC alcançar o seu nível crítico (algo entre 67 e 77 %), ocorrendo a 

consequente morte da planta para níveis de CAC abaixo desse limiar (Pastur et al. 2007). O T2 

apresentou CAC (68%) dentro da faixa estipulada, o T3, porém, apresentou CAC (33%) inferior 

à metade do limite mínimo (67%), o que indica que o T3 não suportaria as condições de seu 

tratamento caso fosse dado continuidade ao experimento.  

Embora os tratamentos TCtrl e T1 (respectivamente 65 e 66% de CAC) tenham 

apresentado CAC inferior ao mínimo (67%) sugerido por Pastur et al. (2007), o mesmo não se 

aplica a esses tratamentos, uma vez que o TCtrl estava posicionado a pleno sol e as altas taxas 

de crescimento e acúmulo de biomassa observados para o T1 indicam ausência da supressão de 

ganho de biomassa de qualquer natureza. 

O menor percentual de conteúdo de água foliar (CAF) apresentado para os tratamentos 

de maiores RFA são, muito provavelmente, resultantes de um processo conjunto de múltiplos 

fatores, dentre eles está a maior concentração de compostos lignificados e cerosos nas paredes 

celulares do tecido foliar (biomassa inerte), a exemplo do aumento do tecido xilemático e do 

espessamento cuticular, os quais são responsáveis por melhorar o suprimento hídrico foliar e 

permitir o uso mais eficiente da água em condições mais xeromórficas (Marenco e Lopes, 

2009). A maior proporção de biomassa inerte na folha é também corroborada pela MFE 

observada no presente estudo, a qual demonstra maior quantidade de MSF por unidade de área. 

 
 

5.3 SPAD e pigmentos cloroplastídicos  

 
 
Apesar de já ser bem estabelecido que aumentos na RFA são frequentemente 

acompanhados por aumentos na relação clorofila a:b (Chl-a/b) (Givnish, 1988; Poorter et al., 

2019), os níveis de sombreamento aqui observados não obtiveram diferenças significativas 
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entre os tratamentos (TCtrl-T3). Além disso, os valores médios para Chl-a/b não demonstraram 

aumento proporcional ao aumento do nível de RFA, pois este efeito somente foi observado 

quando comparamos os tratamentos dos dois extremos (TCtrl e T3), máximo e mínimo de RFA, 

respectivamente. Enquanto que os tratamentos intermediários (T1 e T2) foram os que detiveram 

o maior aumento para a relação Chl-a/b, o que demonstra que a intensidade da RFA pode ser 

mais determinante no aumento da relação Chl-a/b para C. pentandra do que a simples presença 

ou ausência de sombra, uma vez que as respostas de aumento da relação Chl-a/b não foram 

maiores para as plantas do tratamento à pleno sol (TCtrl). 

As diferenças encontradas para Chl-a+b entre o T1 e os tratamentos T1-T3 (p < 0,001) 

e a manutenção da proporção de Chl-a em relação a Chl-b entre todos tratamentos (TCtrl, T1, 

T2 e T3), evidenciada pela ausência de diferença significativa para a variável Chl-a/b (P > 

0,05), e o maior acúmulo de biomassa para o tratamento de maior RFA (TCtrl), demonstram a 

maior atividade fotossintética por unidade de clorofila apresentada pelas plantas de sol como 

mecanismo compensatório à menor quantidade de clorofila em relação às plantas de sombra. 

Como descrito na literatura, a clorofila-a (Chl-a) apresentou proporções entre duas a 

três vezes maiores em relação à clorofila-b (Chl-b) (Kramer e Kozlowski, 1979). As médias de 

Chl-a e Chl-b foram menores para as plantas do TCtrl (pleno sol), havendo diferenças 

significativas entre o TCtrl e os tratamentos (T1, T2 e T3) para a Chl-a (p=0,001). O TCtrl 

apresentou 25% menos Chl-a do que o T2 (tratamento de menor teor de Chl-a). Para Chl-b, 

houve diferença significativas entre o TCtrl e os tratamentos (T1, T3) (p < 0,01), no entanto, não 

houve diferença entre (TCtrl, T1e T3) e o T2 (p > 0,05), os resultados desproporcionais obtidos 

para Chl-a e Chl-b ocorrem pelo fato de as clorofilas responderem em proporções diferentes às 

situações estresse (Kramer e Kozlowski, 1979).  

Os resultados aqui encontrados para Chl-a+b estão de acordo com os de Quevedo-Rojas 

et al. (2018), para mudas de floresta tropical, e com os de Poorter et al. (2019), para plantas 

lenhosas, onde foi observado que o conteúdo total de clorofila é maior nos ambientes mais 

sombreados, quando comparados com ambientes de maior RFA. No entanto, o fato de o T1 

(com maior RFA) apresentar um índice mais alto de Chl-a+b em relação ao T2 (com menor 

RFA), demonstra que essa resposta depende também de outras variáveis além da quantidade de 

irradiância recebida pela folha. As correlações lineares positivas entre as leituras de SPAD e de 

Chl-a+b estão de acordo com o reportado para outros estudos (Kumagai et al., 2009; Marenco 

et al., 2009). 

As diferenças entre o tratamento TCtrl e os tratamentos (T1 e T2) observadas para Chl-

a+b (p < 0,001) também são corroboradas pelas leituras de SPAD (p < 0,001), porém, as 
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leituras de Chl-a+b para o T1 e o T2 (P > 0,05) não dão suporte às diferenças encontradas entre 

eles para as leituras de SPAD (p< 0,001), nem às semelhanças das leituras de SPAD 

encontradas entre os TCtrl e o T3 para Chl-a+b (P > 0,05). O fato de o TCtrl (menor teor de 

clorofila total) ter sido classificado como igual ao T3 (tratamento de maior teor de clorofila 

total) pelo teste de Tukey para as leituras SPAD, sugere a ocorrência de uma subestimação das 

leituras de SPAD, a qual pode ser influenciada pela distribuição não uniforme da clorofila no 

mesofilo foliar (Jesus e Marenco, 2008) e pelas variações no conteúdo de água e espessura da 

folha (Marenco et al., 2009).  

 
 
5.4 Fluorescência da Clorofila a 

 
 
Similarmente ao observado por Mendes et al. (2019) para ambientes de sol e de sombra, 

os resultados médios aqui encontrados para a eficiência quântica máxima do FSII (Fv/Fm= 

0,76) dos tratamentos TCtrl- (pleno sol), T1- (sombreamento brando) e T2- (sombreamento 

intermediário) também não apresentaram diferenças significativas entre si, além de estarem 

dentro dos limites médios (0,75 a 0,85) padronizados para folhas não estressadas (Björkman e 

Demmig, 1987; Seon et al., 2000). Isso demonstra a ausência de fotoinibição para as plantas 

dos tratamentos (TCtrl, T1 e T2). O fato do T3 apresentar os menores valores da relação Fv/Fm 

(Figura 9) pode parecer contraditório haja vista que esse tratamento recebeu os menores níveis 

de luminosidade. Por outro lado, em comparação ao TCtrl, T1 e T2, no T3 a queda foliar ocorreu 

em tempo menor, o que mostra que as folhas desse tratamento estavam sob maior estresse o 

que pode ter contribuído para o menor desempenho fotoquímico observado no T3. 

Similarmente, Wyka et al. (2007) encontraram que a aclimatação a ambientes de baixa 

RFA aumenta o grau de vulnerabilidade a fotoinibição, embora isto não tenha sido testado neste 

experimento. A variação brusca nas médias de Fv/Fm registrada para o dia 500 na Figura 9 

(ponto com alto desvio padrão) ocorreu, muito provavelmente, devido às frequentes variações 

no número de folhas e folíolos (4 folhas, 26 folíolos) desse tratamento, os quais, devido sua 

lenta maturação (lento desenvolimento foliar), frequentemente não estavam em condições 

fisiológicas (folhas muito novas em comparação aquelas dos outros tratamentos) para serem 

mensurados. 

 
 
5.5 Parâmetros foliares  
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Como observado por McConnaughay e Coleman (1999), a AFE tende a diminuir e a 

AMR tende a aumentar à medida em que aumenta o nível de RFA. Com exceção da AFE e da 

EFS, que não tiveram relação com as leituras de SPAD, os resultados aqui encontrados 

corroboram com aqueles encontrados por Marenco et al. (2009), em que a MFE, EFF tiveram 

efeito nos valores de SPAD. No presente estudo, porém, esse efeito foi negativo. A relação 

negativa apresentada entre o SPAD e a MFE e EFS, corroboram com os demais dados, pois as 

folhas mais espessas e de maior MFE estão concentradas no tratamento de maior RFA, o mesmo 

que apresentou menor quantidade de Chl-a+b e, proporcionalmente aos demais pigmentos 

cloroplastídicos, maior quantidade de carotenoides. 

O aumento dos valores médios de área foliar total (AFT), massa foliar específica (MFE), 

espessuras das folhas frescas e secas (EFF e EFS) e número de folhas e folíolos (NF e NFol) 

para os níveis mais altos de RFA se deve, dentre outros fatores, ao espessamento do mesofilo 

(Ashton e Berlyn, 1992) e ao aumento do número de galhos laterais (Poorter et al., 2019), o que 

traz consigo um maior número de folhas para as plantas que crescem sob ambientes mais 

ensolarados.  

 
 
5.6 Parâmetros de crescimento e de incremento em biomassa seca  

 
 
O maior crescimento em altura apresentado pelo T1 (RFA de 5,59 mol m–2 d–1) em 

detrimento do TCtrl (RFA de 15,65 mol m–2 d–1, pleno sol), do T2 (RFA de 1,29 mol m–2 d–1) e 

do T3 (RFA de 0,14 mol m–2 d–1), corrobora com o observado por Poorter et al. (2019) para os 

níveis de RFA entre 2  e 50 mol m–2 d–1, ou seja, plantas crescendo nesses limites de RFA 

apresentam menor crescimento internodal quando se aumenta o nível de RFA insidente, no 

entanto, esse crescimento também é menor quando esse regime luminoso é reduzido para menos 

que 2 mol m–2 d–1, o que explica o fato de os tratamentos T2 e T3 também não apresentarem o 

mesmo aumento em seu crescimento em proporção consecutiva à apresentada pelo T1, quando 

comparado ao TCtrl (Poorter et al., 2019). Não obstante, Poorter at al. (2019) apontam que o 

mesmo efeito também ocorre para área foliar individual, o que, no entanto, não foi observado 

no presente trabalho, pois, apesar de o T1 ter apresentado maior TMFol (16,77 cm2) em relação 

ao TCtrl (15,75 cm2), o T2 (que pertence ao tratamento de RFA abaixo de 2 mol m–2 d–1) 

apresentou TMFol (25,48 cm2) ainda maior que o T1, sendo este último ultrapassado em área 

do TMFol até mesmo pelo T3 (17,43 cm2), tratamento de menor RFA (0,14 mol m–2 d–1). Estes 

resultados, no entanto, não se opõem aos apresentados por Poorter et al. (2019), uma vez que o 
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presente estudo não apresenta um tratamento de RFA igual a 2 mol m–2 d–1 (valor onde o 

crescimento internodal e o tamanho individual da folha seria máximo) para que esse efeito 

pudesse ser observado em sua maior proporção e pudesse ser comparado com os tratamentos 

de baixa RFA (T2 e T3) deste trabalho. 

O crescimento mais frequente e precoce de galhos laterais para os indivíduos dos 

tratamentos de maior irradiância observados no presente estudo é explicado pela redução da 

dominância da gema apical em ambientes de maior RFA, a qual suprime e/ou retarda o 

surgimento de galhos em plantas crescidas em ambientes sombreados em relação às crescidas 

à pleno sol (Poorter et al., 2019). Por outro lado, o maior crescimento internodal sob menores 

condições de RFA, comum em plantas moderadamente tolerantes e intolerantes à sombra 

(Henry e Aarssen, 1997), juntamente com a produção de folhas maiores, aqui observados para 

o T1 em relação ao TCtrl, vem sendo associadas a uma melhor interceptação da luz quando estas 

crescem de forma adensada com plantas vizinhas que apresentam mais ou menos a mesma 

altura (Henry e Aarssen, 1997; Poorter et al., 2019). No entanto, se o crescimento internodal 

não resultar em uma pronta e maior interceptação da luz, essa estratégia logo torna-se 

inadequada, pois o direcionamento da alocação de biomassa para o alongamento de galhos 

implica em menores recursos para a produção de folhas novas (Valladares, 2016).  

O incremento em diâmetro, embora ocorrido em taxas muito próximas de zero para o 

tratamento de menor RFA (T3- 0,14 mol m–2 d–1 de RFA), demonstrou ser condizente com o 

observado em outros estudos, os quais demonstraram balanço positivo de carbono para mudas 

jovens sob condições luminosas iguais ou inferiores a 1 mol m–2 d–1 (McCree e Troughton, 

1966; Baltzer e Thomas, 2005; Pons e Poorter, 2014), sobretudo ao levarmos em consideração 

o incremento considerável em diâmetro apresentado pelo tratamento T2, o qual obteve ganho 

de biomassa sob 1,29 mol m–2 d–1 de RFA. Não obstante, a maior assimilação de carbono por 

unidade de área foliar apresentada para as plantas crescendo sob níveis mais elevados de RFA 

em detrimento das crescendo em ambientes mais sombreados, e evidenciada aqui pelo maior 

acúmulo de biomassa seca, corrobora com os resultados de Rossatto et al. (2010) para folhas 

de sombra e de sol e podem estar relacionados ao maior rendimento quântico do FS (II) 

apresentado por folhas de sol em relação às folhas de sombra (Rossatto et al., 2010). 

As taxas negativas de incremento e alocação em biomassa apresentadas para algumas 

variáveis do tratamento T3 (Tabela 7) são consistentes com os resultados encontrados por 

Kyereh et al. (1997), os quais concluíram que a C. pentandra apresenta taxas de crescimento 

negativas (e.g. maior perda que produção de folhas) quando crescidas sob condições luminosas 

iguais ou inferiores a 2% da luminosidade recebida a pleno sol (Kyereh et al., 1997). 
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5.7 Teor total de carboidratos solúveis da folha 

 
 
Os dados para carboidratos totais apresentados no presente estudo corroboram com a 

ocorrência de baixos valores da relação Fv/Fm e baixo acúmulo de biomassa para o tratamento 

T3, demonstrando que as mudas de Ceiba pentandra não apresentam uma boa assimilação de 

carbono para as condições de RFA desse tratamento (luminosidade muito baixa). Segundo Shao 

et al. (2014), baixas condições luminosas acarretam na produção insuficiente de ATP, 

impactando negativamente a fixação de carbono e a produção de carboidratos.  

Sabe-se que em luminosidades muito baixas (menos de 100 µmol m–2 s–1) a proporção 

máxima de fótons absorvidos é destinada à fixação de carbono na fotossíntese e ao metabolismo 

de produtos na fotorrespiração (Sage e Pearcy, 2000) e que já é bem consagrado que o aumento 

da síntese de carboidratos nos órgãos fonte ou o aumento da restrição da capacidade dos órgãos 

dreno levam ao acúmulo desses fotoassimilados no mesofilo e nas nervuras foliares (Koroleva 

et al., 1998). No entanto, os processos que envolvem a regulação do deslocamento desses 

fotoassimilados entre os órgãos fonte-dreno e dreno-fonte ainda não são bem resolvidos. 

Estudos desenvolvidos por Brunkard e Zambryski (2019), levaram à conclusão de que o 

transporte via plasmodesmos é positivamente regulado pela luz durante dia, sendo controlado 

pela ação conjunta do ciclo circadiano e da presença de luz, com pico máximo nas primeiras 

horas do dia. Esses estudos demonstram que a restrição fotossintética pela baixa quantidade de 

luz vai além da falta de energia (ATP) para fixação de carbono, podendo também interferir em 

mecanismos regulatórios secundários à fotossíntese per se.  
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6. CONCLUSÃO 

 
 
Conclui-se que a sumaúma apresenta baixa tolerância ao sombreamento intenso (0,14 

mol m–2 d–1, ou um máximo de 43 µmol m–2 s–1), o qual reduz progressivamente o número de 

folhas e, por consequência, o crescimento em diâmetro. Já mudas mantidas em luminosidade 

de 1,3 mol m–2 d–1 apresentaram um leve aumento na produção foliar com passar do tempo, 

mas o crescimento em diâmetro ainda foi baixo (taxa de crescimento relativo em diâmetro de 

7.4 µm por dia). Enquanto que as mudas do tratamento controle (mantidas à céu aberto: 15,7 

mol m–2 d–1) apresentaram a máxima produção foliar e as taxas máximas de crescimento em 

diâmetro (25.5 µm por dia). O tempo de permanência foliar foi diretamente proporcional ao 

nível de irradiância, aumentando à proporção que aumentou o nível de luminosidade. Os níveis 

menores de irradiância tiveram menor acúmulo de biomassa, menor densidade estomática e 

menor área foliar. Assim, foi concluído que a sumaúma é uma espécie com baixa tolerância ao 

sombreamento, sendo que quando a muda é mantida a níveis abaixo de 1,3 mol m–2 d–1, o seu 

crescimento é severamente reduzido, ocorrendo simultaneamente à perda foliar. 
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