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CRESCIMENTO, METABOLISMO FOTOSSINTÉTICO E ENZIMÁTICO EM 

MUDAS DE Copaifera langsdorffii Desf. SOB CONDIÇÕES DE ESTRESSE 

HÍDRICO E LUMINOSO 

 

RESUMO - A Copaifera langsdorffii Desf., popularmente conhecida como copaíba, é 

uma árvore com ampla distribuição no território brasileiro, surgindo desde a Amazônia 

até as regiões Centro-Oeste e Sudeste, o que a torna ocorrente nos mais diversos 

ambientes como florestas, terras alagadas, margens inundáveis dos rios até as matas de 

cerrado da região central do Brasil, sugerindo que a espécie tem uma ampla adaptação e 

capacidade de sobrevivência em condições de estresse. Diante disso, objetivou-se neste 

trabalho avaliar as trocas gasosas, a eficiência do aparato fotossintético e atividade 

antioxidante de mudas de C. langsdorffii submetidas a diferentes condições de estresse 

hídrico e disponibilidade luminosa. Para isso, foram realizados dois experimentos. No 

primeiro, foram avaliadas as trocas gasosas, a eficiência do aparato fotossintético e 

atividade de enzimas antioxidantes de mudas submetidas a déficit hídrico intermitente 

com aplicação de 0, 10 e 100 μM de ABA, além do potencial de recuperação do status 

fisiológico após a suspensão da condição estressante. Ao final do período experimental, 

observou-se queda do desempenho em todos os aspectos fisiológicos de mudas durante 

os períodos de suspensão da irrigação, com piores valores encontrados nas mudas não 

irrigadas e que não receberam aplicação de ABA. A aplicação de ABA mostrou-se 

eficiente para a obtenção de melhores valores de trocas gasosas, da eficiência do 

fotossistema II e da atividade de enzimas antioxidantes. As mudas sobreviveram em 

todos os tratamentos aos quais foram submetidas. No segundo experimento foram 

avaliados o crescimento inicial, trocas gasosas, eficiência do aparato fotossintético e a 

atividade de enzimas antioxidantes de mudas alagadas por 0, 45 e 90 dias sob 30%, 70% 

e 100% de luminosidade, e o potencial de recuperação dessas características após a 

suspensão do alagamento. Ao final do experimento observou-se que durante os períodos 

que foram conduzidas sob alagamento, as mudas apresentaram menor crescimento, 

trocas gasosas, da eficiência do fotossistema II e maior atividade de enzimas 

antioxidantes em todas as disponibilidades de luz às quais foram submetidas. C. 

langsdorffii não recupera a maior parte das características avaliadas após a suspensão do 

alagamento, no entanto, a ausência de mortalidade indica potencial de recuperação, 

tornando necessária a avaliação da recuperação das plantas por um período maior. A 

capacidade de sobrevivência de C. langsdorffii em todas as condições estressantes às 

quais foi submetida, indica tolerância a períodos de seca, períodos de alagamento e a 

diferentes disponibilidades luminosa, o que justifica a ocorrência da espécie em 

ambientes heterogêneos.  

PALAVRAS-CHAVE: Aparato fotossintético, alagamento, déficit hídrico, 

sombreamento. 
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GROWTH, PHOTOSYNTHETIC AND ENZYMATIC METABOLISM IN 

SEEDLINGS OF Copaifera langsdorffii Desf. UNDER CONDITIONS OF WATER 

AND LIGHT STRESS 

 

ABSTRACT - Copaifera langsdorffii Desf., popularly known as copaíba, is a tree with 

wide distribution in the Brazilian territory, originating from the Amazon to the Midwest 

and Southeast regions, which makes it occurs in the most diverse environments such as 

forests, wetlands, flooded river banks and the cerrado forests of central Brazil, 

suggesting that the species has a broad adaptation and survival capacity under stress 

conditions. Therefore, the objective of this work was to evaluate the gas exchange, the 

efficiency of the photosynthetic apparatus and activity of antioxidante enzymes of C. 

langsdorffii seedlings submitted to different conditions of water stress and light 

availability. For this, two experiments were carried out. In the first one,  gas exchanges, 

efficiency of the photosynthetic apparatus and activity of antioxidante enzymes of 

seedlings submitted to intermittent water deficit with application of 0, 10 and 100 μM of 

ABA were evaluated, besides the potential of recovery of the physiological status after 

the suspension of the condition stressful. At the end of the experimental period, low 

performance was observed in all physiological aspects of seedlings during the periods 

of suspension of irrigation, with worse values found in the non-irrigated seedlings that 

did not receive ABA application. The application of ABA proved to be efficient for 

obtaining better values of gas exchange, the efficiency of photosystem II and the 

activity of antioxidant enzymes. The seedlings presented survival capacity in all the 

treatments to which they were submitted. In the second experiment were evaluated 

initial growth, gas exchanges, photosynthetic efficiency and activity of antioxidante 

enzymes of 0, 45 and 90 days of flooded plants under 30%, 70% and 100% of 

luminosity and the potential of recovery after the suspension of flooding. At the end of 

the experiment it was observed that during the periods that were conducted under 

flooding, the seedlings showed lower growth, gas exchange, efficiency of photosystem 

II and greater activity of antioxidant enzymes in all the light availability to which they 

were submitted. C. langsdorffii does not recover most of the characteristics evaluated 

after the flooding suspension, however, the absence of mortality indicates recovery 

potential, making necessary to evaluate the recovery of the plants for a longer period. 

The survival capacity of C. langsdorffii in all the stressful conditions to which it was 

submitted indicates tolerance to periods of drought, periods of flooding and different 

light availability, which justifies the occurrence of the species in heterogeneous 

environments. 

KEY WORDS: Photosynthetic apparatus, flooding, water deficit, shading. 
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INTRODUÇÃO  

 

O aquecimento global tem sido, há alguns anos, uma das maiores 

preocupações de pesquisadores de todo o mundo. A irregularidade da ocorrência e 

quantidade de chuvas, assim como o aumento das temperaturas, tornou-se um dos 

maiores desafios para a sobrevivência e produção vegetal em todo o planeta. Por 

influência desse evento as características clássicas das estações, como seca no inverno e 

chuva em todo o verão, estão a cada ano menos definidas e inundações ocasionais ou 

secas prolongadas passam a ser recorrentes em áreas antes não habituadas a tais 

situações (GARCIA et al., 2014) 

Os efeitos das alterações climáticas sobre as populações naturais têm 

consequências importantes para o funcionamento a longo prazo do ecossistema e a 

distribuição da biodiversidade (CARDINALE et al., 2012; LÁZARO-NOGAL et al., 

2015). A plasticidade fenotípica é um mecanismo importante pelo qual os organismos 

podem lidar com a heterogeneidade ambiental em populações naturais, sendo essencial 

para aumentar a sobrevivência e evitar extinções devido às mudanças climáticas 

(HOLLOWAY, 2002; HOFFMANN e SGRÒ, 2011; LÁZARO-NOGAL et al., 2015).  

Ao longo das suas vidas, as plantas estão expostas a vários fatores de 

estresse e as características mais importantes para sua sobrevivência são adaptação ao 

estresse e tolerância à heterogeneidade ambiental (CERVERA e PARRA-TABLA, 

2009; LUNA-FLORES et al., 2015). O estresse é uma alteração da condição fisiológica 

causada por fatores que tendem a perturbar o equilíbrio. A flexibilidade no metabolismo 

das plantas permite resposta à fatores ambientais adversos, no entanto, nem todo desvio 

às condições ótimas ambientais resulta em estresse. Restrições ambientais ou flutuações 

altamente imprevisíveis impostas aos padrões metabólicos regulares poderão causar 

lesões, injúrias ou desvios fisiológicos, configurando estresse (JALEEL et al., 2009). 

Em condições naturais, a intensidade luminosa é um fator versátil e 

variações na qualidade e quantidade, presença ou ausência de luz irão influenciar no 

desenvolvimento da planta (DUTRA et al., 2015; FANTI e PEREZ, 2003). Somado a 

isso, os extremos na disponibilidade de água (secas e inundações) aumentaram em 

freqüência e intensidade nos últimos 50 anos em todo o mundo (BAILEY-SERRES et 

al., 2012) e essas mudanças climáticas incrementam a importância do estudo das 

adaptações que garantem a manutenção dos ecossistemas e da biodiversidade (GARCIA 

et al., 2014; HOOPER et al., 2012). 
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A luz é um fator ambiental altamente heterogêneo que influencia o 

crescimento e a sobrevivência de plantas. Como o sombreamento em comunidades 

naturais resulta principalmente do dossel de plantas, a composição e a dinâmica das 

comunidades vegetais são causa e também consequência da heterogeneidade luminosa. 

Os gradientes de luz ocorrem tanto dentro das próprias copas das plantas 

individualmente, quanto dentro do dossel, o que faz com que todas as plantas estejam 

expostas a pelo menos algum grau de sombra ao longo da vida (VALLADARES e 

NIINEMETES, 2008).  

A tolerância à sombra é um conceito ecológico que se refere à capacidade 

de uma dada planta de tolerar baixos níveis de luz. Do ponto de vista fisiológico, a 

tolerância à sombra é definida como a luz mínima sob a qual uma planta pode 

sobreviver. Uma medida simples da tolerância à sombra é, de fato, o ponto de 

compensação de luz. A "hipótese de ganho de carbono" define a tolerância à sombra 

como a maximização da captura e uso da luz na fotossíntese juntamente com a 

minimização dos custos respiratórios para a sobrevivência. A nível foliar, a hipótese de 

ganho de carbono sugere que as espécies tolerantes quando submetidas à sombra têm 

aumento nos teores de clorofila foliar, maior capacidade fotossintética e maior área 

foliar (VALLADARES e NIINEMETES, 2008). 

O estresse hídrico ocorre sob duas condições, quando há uma falta ou 

saturação de água no solo. No primeiro caso chama-se estresse por déficit hídrico 

(LUNA-FLORES et al., 2015) e o segundo é conhecido como estresse por alagamento, 

inundação, anoxia ou hipoxia (ASHRAF, 2012) e os mecanismos de adaptação das 

plantas para cada caso são específicos.  

As condições de saturação de água (isto é, inundação ou alagamento) 

reduzem drasticamente a troca de gases, tais como O2 e CO2, entre as plantas e o seu 

ambiente (BAILEY-SERRES e VOESENEK, 2008; ASHRAF, 2012), o que prejudica o 

crescimento e pode causar a morte prematura das plantas (LUNA-FLORES et al., 

2015). As condições de déficit hídrico causam estresse nas plantas quando a taxa de 

transpiração excede a absorção de água (LUNA-FLORES et al., 2015). O conhecimento 

das respostas das plantas à tais condições é essencial para uma percepção dos 

mecanismos de resistência ou tolerância à limitação hídrica em plantas superiores. 

O estresse por déficit hídrico gera uma situação em que o potencial de água 

da planta e seu turgor são reduzidos o suficiente para atrapalhar a execução de suas 

funções normais (CHAVES et al., 2002; CHAVES et al., 2003; SHAO et al., 2008), 
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podendo causar redução da condutância estomática, diminuição da expansão e divisão 

celular, redução da fotossíntese, distúrbios de metabolismo, murcha e, por fim, morte 

(SHAO et al., 2008; JALEEL et al., 2009). 

A eficiência no uso da água (EUA) mantém o estado metabólico da planta e, 

assim, seu potencial de crescimento é melhorado. Ela é definida como a proporção entre 

a acumulação de matéria seca e o consumo de água ao longo de uma estação, assim, 

aumentar a EUA teoricamente pode afetar o crescimento das plantas (SHAO et al., 

2008).  

A plasticidade da área foliar é importante para manter a EUA nas culturas. 

Em diversas espécies já foi constatado que, em situação de déficit hídrico, as plantas 

tendem a reduzir sua área foliar total (SHAO et al., 2008; FAROOQ et al., 2009). A 

diminuição da área foliar pode estar diretamente relacionada à diminuição do 

crescimento celular e à regulação osmótica (SHAO et al., 2008). 

Níveis elevados de água no solo criam condições hipóxicas dentro de um 

curto período de tempo. Como resultado, as raízes das plantas sofrem de anoxia, 

completa ausência de oxigênio, iniciando uma situação de estresse por alagamento 

(ASHRAF, 2012). Uma das primeiras respostas da planta ao alagamento é a redução da 

condutância estomática (FOLZER et al., 2006). As plantas expostas à inundação exibem 

limitação da captação de água por conta do aumento da resistência estomática, levando 

a déficit de água interno (PARENT et al., 2008). Além disso, baixos níveis de O2 podem 

diminuir a condutividade hidráulica devido à menor permeabilidade das raízes, gerando 

um declínio substancial da taxa fotossintética líquida (ASHRAF et al., 2011). O 

fechamento estomático pode ser o responsável por essa diminuição na transpiração e 

fotossíntese, o que pode ser atribuído também a outros fatores como a redução do teor 

de clorofila, senescência foliar, redução da área foliar (MALIK et al., 2001) e redução 

da capacidade de carboxilação da RUBISCO (YORDANOVA e POPOVA, 2001) e 

diminuição da eficiência do fotosistema II (ASHRAF, 2012). 

As árvores do gênero Copaifera podem ser naturalmente encontradas por 

toda a América Latina e também pela África Ocidental (VEIGA JÚNIOR e PINTO, 

2002). No Brasil, as copaibeiras são distribuídas desde a Amazônia até as regiões 

Centro-Oeste e Sudeste (PIERI et al., 2009) com ocorrência de 16 espécies dentre as 72 

catalogadas no gênero (VEIGA JÚNIOR e PINTO, 2002; LORENZI, 2009). 

A Copaifera langsdorffii Desf. pertence à família Leguminosae, subfamília 

Caesalpinoideae, gênero Copaifera (PIERRI et al., 2009; MARTINS-DA-SILVA, et al. 
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2008; LORENZI, 2009), é popularmente conhecida como copaíba, copaibeira, pau-de-

óleo e bálsamo dos jesuítas (VEIGA JÚNIOR e PINTO, 2002; PIERI et al., 2009; 

LONGUI et al., 2014). Seu óleo é chamado de óleo de copaíba ou bálsamo (LORENZI, 

2009) porém, designação correta para o óleo da copaíba é a de óleo-resina (VEIGA 

JÚNIOR e PINTO, 2002). 

O óleo-resina extraído das copaibeiras é, há séculos, utilizado pela 

população indígena das Américas como cicatrizante e anti-inflamatório, chamando a 

atenção dos colonizadores europeus. A escassez de produtos farmacêuticos na colônia e 

os bons resultados da utilização do óleo pelos indígenas, popularizou-o como 

medicamento, tendo hoje uma comercialização extensiva pelos laboratórios 

farmacêuticos (VEIGA JÚNIOR e PINTO, 2002), o que confere grande importância 

econômica a estas árvores. 

Além do óleo, a madeira de copaíba também é bastante visada, não só para 

marcenaria, como também para fabricação de carvão, construção civil e naval (VEIGA 

JÚNIOR e PINTO, 2002; PIERRI et al., 2009).  

As árvores de C. langsdorffii são longevas, chegando a viver por até 400 

anos, de grande porte, podendo atingir entre 25 e 40 metros de altura (LORENZI, 

2009). Expressam plasticidade fenotípica, variando seu tamanho de acordo com a área 

de ocorrência (MARCATI et al., 2001; LONGUI et al., 2014). Podem ser encontradas 

nos mais diversos ambientes, desde florestas de terra firme, terras alagadas, margens 

inundáveis dos rios e igarapés, margens arenosas de lagos, até as matas de cerrado da 

região central do Brasil (HECK et al., 2012).  

Considerando a ocorrência de C. langsdorffii acredita-se que essa espécie 

apresenta mecanismo metabólicos e morfológicos que garantem sua sobrevivência em 

diferentes ambientes. Diante disso, o objetivo deste trabalho é avaliar as trocas gasosas, 

a eficiência do aparato fotossintético e atividade antioxidante de mudas de C. 

langsdorffii Desf. submetidas a diferentes condições de estresse hídrico e 

disponibilidade luminosa.  
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CAPÍTULO I 

 

TROCAS GASOSAS E ENZIMAS ANTIOXIDANTES EM Copaifera langsdorffii 

Desf. SOB DÉFICIT HÍDRICO INTERMITENTE E APLICAÇÃO DE ABA 

 

RESUMO – Objetivou-se com esse trabalho avaliar as trocas gasosas, a eficiência do 

aparato fotossintético e atividade de enzimas antioxidantes de mudas de Copaifera 

langsdorffii Desf. submetidas ao déficit hídrico e à aplicação exógena de ABA e seu 

potencial de recuperação dessas características após a suspensão da condição 

estressante. As mudas foram submetidas a dois regimes de irrigação (sem restrição 

hídrica - SR; e com restrição hídrica - CR), três tratamentos com ácido abscísico (0, 10 e 

100 μM) e avaliadas em seis períodos (Início, 1ª Fotossíntese Zero, 1ª Recuperação, 2ª 

Fotossíntese Zero, 2ª Recuperação e Final). Ao final do período experimental, observou-

se queda do desempenho em todos os aspectos fisiológicos das mudas durante os 

períodos de suspensão da irrigação, sendo que os menores resultados foram encontrados 

nas mudas CR e que não receberam ABA. A aplicação de ABA proporcionou melhores 

índices de trocas gasosas, da eficiência do fotossistema II e da atividade de enzimas 

antioxidantes. As mudas de C. langsdorffii apresentaram capacidade de sobrevivência 

em todos os tratamentos aos quais foram submetidas.  

Palavras-chave: Estresse fisiológico, fotossíntese, fitormônio. 

 

ABSTRACT - The objective of this work was to evaluate the gas exchange, efficiency 

of the photosynthetic apparatus and activity of antioxidant enzymes of Copaifera 

langsdorffii Desf. submitted to the water deficit and the exogenous application of ABA 

and its potential for recovery of these characteristics after the suspension of the stressful 

condition. The seedlings were submitted to two irrigation regimes (no water restriction - 

NR and with water restriction - WR), three treatments with abscisic acid (0, 10 and 100 

μM) and evaluated in six periods (Start, 1st Zero Photosynthesis, 1st Recovery, 2nd 

Photosynthesis Zero, 2nd Recovery and Final). At the end of the experimental period, it 

was observed a decrease in the performance of all the physiological aspects of the 

seedlings during the periods of suspension of irrigation, and the lowest results were 

found in the WR seedlings that did not receive ABA. The application of ABA provided 

better gas exchange rates, efficiency of photosystem II and the activity of antioxidant 

enzymes. The C. langsdorffii seedlings presented survival capacity in all the treatments 

to which they were submitted. 

Key words: Physiological stress, photosynthesis, phitormonium.  
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INTRODUÇÃO 

 

A Copaifera langsdorffii Desf. é uma árvore pertencente à família 

Leguminosae, subfamília Caesalpinoideae com ampla ocorrência geográfica, sendo que 

sua distribuição vai desde a Amazônia até as regiões Centro-Oeste e Sudeste 

(LORENZI, 2009; PIERI et al., 2009). Apesar de existir utilização comercial de sua 

madeira, essa espécie é popular por suas propriedades medicinais, especialmente de seu 

óleo-resina, conhecido e utilizado há séculos pela população indígena e que hoje 

apresenta uma comercialização extensiva pelos laboratórios farmacêuticos (VEIGA 

JÚNIOR e PINTO, 2002). A ampla distribuição geográfica das árvores do gênero 

Copaifera faz com que as árvores ocorram em ambientes diversos que vão desde 

florestas e campos do cerrado, até áreas de mata ciliar com inundação sazonal 

(ALENCAR, 1982; HECK et al., 2012), o que as expõe às condições ambientais mais 

diversas, podendo sujeitá-las a agentes de estresse, especialmente hídrico.  

O estresse caracteriza-se por ser uma alteração da condição fisiológica 

causada por fatores que tendem a perturbar o equilíbrio. Restrições ambientais ou 

flutuações altamente imprevisíveis, impostas aos padrões metabólicos regulares, 

poderão causar lesões, injúrias ou desvios fisiológicos, configurando estresse (JALEEL 

et al., 2009). As respostas das plantas, quanto tolerantes ao estresse hídrico, dependem 

de vias de transdução de sinal altamente reguladas com interações múltiplas que podem 

levar a um resultado fisiológico da prevenção do estado de estresse ou algum nível de 

tolerância. O hormônio ácido Abscísico (ABA) é o principal mediador dessas respostas, 

pois interfere na regulação do fechamento estomático, o que pode determinar a 

sobrevivência das plantas em baixa disponibilidade de água, além de participar de 

outras estratégias de resistência ao déficit hídrico, como o ajuste osmótico (OLLAS e 

DODD, 2016). A concentração endógena de ABA aumenta sob déficit hídrico (BLUM, 

2015) e estudos com diversas espécies já demonstraram uma contribuição da aplicação 

exógena de ABA para a tolerância de plantas à baixa disponibilidade de água 

(SANSBERRO et al., 2004; TRAVAGLIA et al., 2007; TRAVAGLIA et al.; 2010, LI 

et al., 2011).  

O estresse por déficit hídrico pode gerar uma série de respostas fisiológicas, 

morfológicas e bioquímicas nas plantas, como perda de turgor, redução do potencial 

hídrico das folhas, da condutância estomática, da concentração interna de CO2, declínio 

da fotossíntese e das taxas de crescimento, diminuição da eficiência da Rubisco e 
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aumento da atividade de enzimas antioxidativas como Catalase, Superóxido dismutase e 

Peroxidase, entre outras (SHAO et al., 2008).  

Considerando a ocorrência dessa espécie em ambientes sujeitos a contínuos 

períodos de déficit hídrico, surge a hipótese de que a espécie apresenta mecanismos 

fisiológicos e metabólicos que garantam sua sobrevivência e a repetição dos períodos 

estressantes leva à manifestação mais rápida dessas respostas. Diante do exposto, 

objetivou-se nesse trabalho avaliar as trocas gasosas, a eficiência do aparato 

fotossintético e atividade antioxidante em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. 

submetidas ao déficit hídrico e à aplicação exógena de  ABA e seu potencial de 

recuperação após a suspensão da condição estressante. 

 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

O trabalho foi realizado no Viveiro de Plantas da Faculdade de Ciências 

Agrárias da Universidade Federal da Grande Dourados (UFGD), no município de 

Dourados – MS, durante os meses de fevereiro a julho de 2017. Foram utilizadas mudas 

de Copaifera langsdorffii Desf. produzidas em tubetes e em viveiro telado com 30% de 

sombreamento (Apêndice 1). Aos 30 dias da emergência das plântulas (DAE), as mudas 

foram transplantadas para vasos com capacidade para 6 litros preenchidos com substrato 

cuja mistura consistiu em volumes iguais de Bioplant®, areia fina e Latossolo 

Vermelho distroférrico (LVd) (1:1:1 v/v). Em cada vaso foram transplantadas duas 

mudas. Trinta dias após aclimatação (DAA) quando as mudas atingiram, 

aproximadamente, 15 cm, os vasos foram transportados para estufa tipo túnel alto, com 

cobertura plástica transparente e laterais com tela e o experimento foi iniciado.  

O experimento foi realizado em delineamento inteiramente casualizado, 

com quatro repetições, no esquema fatorial 2 x 3 x 6, sendo duas condições de irrigação 

(sem restrição hídrica – SR e com restrição hídrica – CR), três doses de Ácido abscísico 

(ABA 0, 10 e 100 μM) e seis períodos de avaliação (Início, 1ª Fotossíntese Zero, 1ª 

Recuperação, 2ª Fotossíntese Zero, 2ª Recuperação e Final).  

A irrigação das mudas foi feita individualmente a cada dois dias utilizando-

se do método gravimétrico, de modo que cada vaso recebeu irrigação suficiente para 

atingir 75% da capacidade de retenção de água do sistema (SOUZA et al., 2000). Esse 

mesmo procedimento de irrigação foi adotado para as mudas sobCRque, após atingirem 
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a fotossíntese zero (1ª F0), tiveram a irrigação reestabelecida até a recuperação dos 

valores de fotossíntese próximos ao da planta controle. Após a 1ª Recuperação (1ª Rec), 

as mudas tiveram a irrigação suspendida novamente até atingir a 2ª Fotossíntese Zero 

(2ª F0) quando, então, tiveram o fornecimento de água reestabelecido até o final do 

experimento. 

O ABA foi aplicado via pulverização na planta toda até o ponto de gotejamento, 

no mesmo dia do início dos tratamentos de suspensão da irrigação. As soluções foram 

preparadas a partir de uma solução- estoque com concentração de 1 mM de ABA 

(Apêndice 2).  

As avaliações foram realizadas no começo do período experimental (Início – 0 

dias) e sequencialmente quando observada, em algum dos tratamentos, uma condição de 

fotossíntese próxima a zero (1ª e 2ª F0 – 28 e 82 dias) e de recuperação dessa condição 

de fotossíntese zero (1ª e 2ª Rec – 46 e 104 dias) e uma ao fim do experimento (Final – 

165 dias). 

A cada dois dias foram avaliadas as taxas fotossintética (A) e transpiratória (E); 

condutância estomática (gs); concentração interna de gás carbônico (Ci) e as relações 

eficiência do uso da água – EUA (A/E); eficiência da carboxilação da rubisco (A/Ci) e 

eficiência intrínseca do uso da água – EIUA (A/gs) utilizando-se o analisador de gases 

no infravermelho (IRGA), marca ADC, modelo LCi PRO (Analytical Development Co. 

Ltda, Hoddesdon, UK). As avaliações foram realizadas em quatro mudas por tratamento 

no período da manhã, entre 8 e 11 horas, em folhas completamente expandidas e 

previamente marcadas, de modo que todas as medições fossem sempre realizadas nas 

mesmas folhas, sendo considerados apenas os dados medidos sob fluxo fotossintético de 

fótons (FFF) maior que 700 Mmol m-2 s-1. 

Em todos os períodos, as mudas foram avaliadas quanto ao potencial hídrico das 

folhas (Ψw) obtido a partir de leituras realizadas em folhas individuais pertencentes ao 

segundo par de folhas totalmente expandidas do ápice para a base, entre 10 e 11horas da 

manhã, usando uma câmara de pressão tipo Scholander (PortablePlantWater Status 

Console - modelo 3115), imediatamente após a coleta das folhas. O índice de clorofila 

(SPAD) foi mensurado com o medidor de clorofila Konica-Minolta 502; a eficiência 

quântica potencial do fotossistema II (FV/FM), eficiência máxima do processo 

fotoquímico no fotossistema II (FV/FO) e produção quântica basal dos processos não 

fotoquímicos do fotossistema II (FO/FM) obtidas a partir de dados de fluorescência da 
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clorofila a mensurados com o fluorímetro portátil modelo OS-30p (Opti-Sciences 

Chlorophyll Fluorometer, Hudson, USA).  

Também foram avaliados: a atividade das enzimas antioxidativas Superóxido 

dismutase (SOD),  Peroxidase (POD) e Catalase (CAT) nos tecidos  das folhas e raízes, 

segundo a metodologia descrita por Broetto (2014); a área foliar com o integrador de 

área foliar LI-COR® modelo LI 3100; o número de folhas (contadas por planta, a 

campo) e, por fim, o índice de qualidade de Dickson (IQD) segundo a equação IQD = 

[massa seca total/(altura/diâmetro + massa seca parte aérea/massa seca raiz)] 

(DICKSON et al., 1960). 

Os resultados foram analisados utilizando o programa estatístico SISVAR 5.6 

(FERREIRA, 2010). Os dados foram submetidos à análise de variância e os efeitos 

significativos para as médias de condição de irrigação, de cada dosagem de ABA, e de 

tempo de avaliação foram submetidas, respectivamente, aos testes T de Bonferroni, 

Tukey, e Scott Knott a 5% de probabilidade. Para as características referentes às trocas 

gasosas (A, E, Ci, gs, EUA, A/Ci e EIUA), as médias foram comparadas dia a dia e, 

quando significativas, submetidas ao teste Scott Knott a 5% de probabilidade. 

 

 

RESULTADOS 

 

Houve interação significativa tripla (p<0,05) entre as condições de irrigação, 

doses de ABA e os períodos de avaliação para potencial hídrico das folhas (Ψw), 

eficiência máxima do processo fotoquímico no fotossistema II (FV/FO), atividade 

enzimática de SOD nas folhas e raízes, de POD nas raízes e de CAT nas folhas, área 

foliar, IQD, número de folhas e clorofila das mudas de C. langsdorffii. Interações duplas 

(p<0,05) entre as doses de ABA e os períodos de avaliação e entre as condições de 

irrigação e os períodos de avaliação foram observadas para eficiência quântica potencial 

do fotossistema II (FV/FM) e produção quântica basal dos processos não fotoquímicos do 

fotossistema II (FO/FM). Também foram observadas interações duplas entre as 

condições de irrigação e os períodos de avaliação para atividade enzimática de POD nas 

folhas e de CAT nas raízes.  

O Ψw foi menor nas mudas CR sendo o período mais crítico observado 

quando as mudas atingiram a 1ª e 2ª F0 (respectivamente aos 27 e 82 dias) e, nestes 
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períodos de avaliação, as mudas sob CR que não receberam a aplicação de ABA 

apresentaram o menor valor (Figura 1).  
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Figura 1. Potencial hídrico das folhas (Ψw) de Copaifera langsdorffii Desf. em função 

da dose de ácido abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-

MS, UFGD, 2017. Letras maiúsculas comparam os períodos de avaliação dentro da 

mesma condição de ABA e irrigação (Scott Knott, p<0,05); letras minúsculas 

comparam as condições de ABA dentro do mesmo período de avaliação e irrigação 

(Tukey, p<0,05) e asteriscos (*) comparam as condições de irrigação dentro do mesmo 

período de avaliação e dose de ABA (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

A fotossíntese (A) foi menor nas mudas sob os tratamentos CR durante os 

períodos de 1ª e 2ª F0. Ao longo do período experimental, as mudas CR que não 

receberam ABA apresentaram as menores A. Após a 2ª Rec até a avaliação Final, todos 

os tratamentos apresentaram A que não variam significativamente entre si (Figura 2A). 

Durante todo o período experimental, as maiores E foram observados nas 

mudas SR. As mudas CR e que não receberam ABA apresentaram as menores médias, 

especialmente nos períodos de 1ª e 2ª F0 (Figura 2B).  

Para a eficiência intrínseca do uso da água (EUA), observou-se diferença 

estatísica apenas na 1ª F0, sendo menor nas mudas CR e sem ABA e próximo a 2ª F0, 

com menor EUA nas mudas CR com 10μM de ABA (Figura 2C). 
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Figura 2. Fotossíntese líquida – A (A); transpiração – E (B) e eficiência do uso da água 

– EUA (C) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose de ácido 

abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 2017. 

Letras maiúsculas diferentes entre si no mesmo dia indicam diferença estatística entre os 

tratamentos avaliados (Scott Knott, p<0,05). 

 

As mudas CR apresentaram as menores Ci, especialmente nos períodos da 

1ª e 2ª F0, destacando-se aquelas que não receberam aplicação de ABA (Figura 3A).  

Observa-se o mesmo comportamento para eficiência na carboxilação da Rubisco (A/Ci), 
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com as menores A/Ci  em mudas CR e sem aplicação de ABA, durante os períodos da 1ª 

e 2ª F0 (Figura 3B).  
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Figura 3. Concentração interna de CO2 – Ci (A); eficiência da carboxilação da rubisco – 

A/Ci (B) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose de ácido 

abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 2017. 

Letras maiúsculas diferentes entre si no mesmo dia indicam diferença estatística entre os 

tratamentos avaliados (Scott Knott, p<0,05). 

 

Para a condutância estomática (gs) houve diferença entre SR e CR, 

especialmente nos períodos de 1ª e 2ª F0, com destaque para as menores gs encontradas 

em CR sem aplicação exógena de ABA (Figura 4A). No entanto, no período de 

avaliação Final, não houve diferença entre os tratamentos. 

 As menores EIUA foram encontradas nas mudas sob CR e sem  ABA, tendo 

seu menor valor na 1ª F0 (Figura 4B). As mudas CR com ABA (10 e 100μM) 

apresentaram as maiores EIUA na 2ª F0, no entanto, ao final do período experimental 

não foi observada diferença entre nenhum dos tratamentos avaliados. 
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Figura 4. Condutância estomática –gs (A) e eficiência intrínseca do uso da água – 

EIUA (B) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose de ácido 

abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 2017. 

Letras maiúsculas diferentes entre si no mesmo dia indicam diferença estatística entre os 

tratamentos avaliados (Scott Knott, p<0,05). 

 

Quanto a eficiência quântica potencial do fotossistema II (FV/FM), plantas 

com aplicação de 10μM de ABA apresentaram os menores valores nos períodos de 1ª e 

2ª F0 e 1ª Rec. Para todas as doses de ABA, os períodos de 1ª e 2ª F0 apresentaram 

médias menores que as demais. As mudas CR apresentaram médias estatisticamente 

menores do que as SR em todos os períodos, com exceção apenas do Início e do Final. 

Dentre as plantas CR, os períodos que apresentaram as menores médias foram os da 1ª e 

2ª F0 (Figura 5A).  

Com relação a eficiência máxima do processo fotoquímico no fotossistema 

II (FV/FO), de modo geral as plantas CR apresentaram as menores FV/FO, independente 

da dose de ABA a que foram submetidas. Para essas mudas, os períodos mais críticos 

foram os de 1ª e 2ª F0. As plantas CR com aplicação de 100 μM de ABA apresentaram 

menores FV/FO na 2ª Rec e na avaliação Final quando comparadas às SR. Dentre as 
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plantas SR, as que receberam aplicação de 100 μM de ABA apresentaram maiores 

valores na maioria dos períodos avaliados (Figura 5B). 

Para a produção quântica basal dos processos não fotoquímicos do 

fotossistema II (FO/FM), as maiores médias foram encontradas nas plantas com 

aplicação de 10μM de ABA durante a 1ª e a 2ª F0. Ressalta-se que em todos os 

tratamentos com ABA as maiores FO/FM foram encontrados nesses mesmos períodos. 

As mudas CR apresentaram as maiores FO/FM em todos os períodos avaliados, com 

exceção apenas do Início e do Final. Dentre as plantas CR, os períodos de 1ª e 2ª F0 

apresentaram as maiores médias (Figura 5C).  

A atividade da Superóxido dismutase (SOD) nas folhas de C. langsdorffii 

(Figura 8A), foi maior nas mudas CR e com aplicação de 100μM de ABA durante os 

períodos de 1ª e 2ª F0. As mudas CR sem aplicação de ABA, quando comparadas às 

outras CR, apresentaram menor atividade de SOD na maior parte dos períodos 

avaliados, excluindo-se apenas a 2ª Rec. Na dose de 100μM de ABA, as mudas SR 

diferiram-se das CR apenas nos períodos de 1ª e 2ª F0. Dentre as mudas SR, a maior 

atividade de SOD foi encontrada nas que receberam aplicação de 100μM de ABA 

(Figura 6A). 

Com relação a atividade de SOD nas raízes, todas as CR apresentaram 

médias significativamente maiores do que as SR em todos os períodos de avaliação, 

exceto no Início. Dentre as SR, maior SOD foi encontrada naquelas com aplicação de 

100μM de ABA em todos os períodos, com exceção do início (Figura 6B). 
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Figura 5. Eficiência quântica potencial do fotossistema II – FV/FM, (A); eficiência 

máxima do processo fotoquímico no fotossistema II– FV/FO (B) e produção quântica 

basal dos processos não fotoquímicos do fotossistema II– FO/FM (C) em mudas de 

Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose de ácido abscísico (ABA), da irrigação 

e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 2017. Letras maiúsculas comparam 

os períodos de avaliação dentro da mesma condição de ABA e/ou irrigação. (Scott 

Knott, p<0,05); letras minúsculas comparam as condições de ABA dentro do mesmo 

período de avaliação e irrigação (Tukey, p<0,05) e asteriscos (*) comparam as 

condições de irrigação dentro do mesmo período de avaliação e/ou dose de ABA (T de 

Bonferroni, p<0,05). 
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Figura 6. Atividade enzimática de Superóxido dismutase nas folhas (SOD folhas) (A) e 

raízes (SOD raízes) (B) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose de 

ácido abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 

2017. Letras maiúsculas comparam os períodos de avaliação dentro da mesma condição 

de ABA e irrigação. (Scott Knott, p<0,05); letras minúsculas comparam as condições de 

ABA dentro do mesmo período de avaliação e irrigação (Tukey, p<0,05) e asteriscos (*) 

comparam as condições de irrigação dentro do mesmo período de avaliação e dose de 

ABA (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

A atividade da Peroxidase (POD) foi mais expressiva nas raízes do que nas 

folhas, o que pode ser ressaltado pela diferença na escala de valores do eixo y (Figuras 

7A e 7B). Nas folhas, maior POD foi encontrada nas mudas CR em todos os períodos 

após o início. Nas raízes, os maiores valores foram encontrados na CR nos períodos de 

1ª e 2ª F0, em todas as doses de ABA.  
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Figura 7. Atividade enzimática de Peroxidase nas folhas (POD folhas) (A) e raízes 

(POD raízes) (B) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf.em função da dose de ácido 

abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 2017. 

Letras maiúsculas comparam os períodos de avaliação dentro da mesma condição de 

irrigação e ABA. (Scott Knott, p<0,05); letras minúsculas comparam as condições de 

ABA dentro do mesmo período de avaliação e irrigação (Tukey, p<0,05) e asteriscos (*) 

comparam as condições de irrigação dentro do mesmo período de avaliação e dose de 

ABA (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

A atividade da Catalase (CAT) foi maior nas mudas CR, tanto nas folhas 

quanto nas raízes, em todos os períodos, exceto o início (Figura 8A e 8B).  Nas folhas, a 

maior atividade de CAT foi encontrada na CR e sem a aplicação de ABA durante a 1ª e 

2ª F0.  
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Figura 8. Atividade enzimática de Catalase nas folhas (CAT folhas) (A) e raízes (CAT 

raízes) (B) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose de ácido 

abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, UFGD, 2017. 

Letras maiúsculas comparam os períodos de avaliação dentro da mesma condição de 

ABA e irrigação. (Scott Knott, p<0,05); letras minúsculas comparam as condições de 

ABA dentro do mesmo período de avaliação e irrigação (Tukey, p<0,05) e asteriscos (*) 

comparam as condições de irrigação dentro do mesmo período de avaliação e dose de 

ABA (T de Bonferroni, p<0,05). 
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Figura 9. Área foliar – AF (A); índice de qualidade de Dickson – IQD (B); número de 

folhas (C) e clorofila (D) em mudas de Copaifera langsdorffii Desf. em função da dose 

de ácido abscísico (ABA), da irrigação e dos períodos de avaliação. Dourados-MS, 

UFGD, 2017. Letras maiúsculas comparam os períodos de avaliação dentro da mesma 

condição de ABA e irrigação. (Scott Knott, p<0,05); letras minúsculas comparam as 

condições de ABA dentro do mesmo período de avaliação e irrigação (Tukey, p<0,05) e 

asteriscos (*) comparam as condições de irrigação dentro do mesmo período de 

avaliação e dose de ABA (T de Bonferroni, p<0,05). 
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Para a área foliar, no geral os as mudas SR apresentaram médias superiores 

às CR durante todo o período experimental, exceto no início. Apenas as mudas que 

receberam aplicação de 100 μM de ABA, nos períodos de 1ª F0 e 1ª Rec não 

apresentaram diferença estatística entre asSRe CR (Figura 9A).  

 As plantas SR tiveram maior índice de clorofila (Figura 9D). Dentre as 

plantas CR, as que receberam aplicação de 100 μM de ABA tiveram maior clorofila ao 

longo de todo o período experimental.  

Em relação ao número de folhas, as maiores médias foram encontradas nas 

plantas SR, com destaque para o tratamento com 100 μM de ABA na avaliação Final. 

Dentre as mudas CR, aquelas que não receberam aplicação de ABA apresentaram os 

maiores números de folhas, especialmente nos períodos de avaliação após a 1ª Rec 

(Figura 9C). 

Quanto ao índice de qualidade de Dickson (IQD), observou-se valores 

crescentes o longo do período experimental para todos os tratamentos. No período Final 

de avaliação, apenas o tratamento com 100 μM de ABA não teve diferença significativa 

entre as mudas SR e as CR, indicando o efeito desse tratamento (Figura 9B). 

 

 

DISCUSSÃO 

 

Mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas ao déficit hídrico 

intermitente apresentam queda do desempenho em todos os aspectos fisiológicos nos 

períodos de suspensão da irrigação, com piores índices encontrados nas mudas que não 

receberam aplicação de ABA.  

As mudas de C. langsdorffii Desf. apresentaram redução do Ψw 

especialmente sob CR nos períodos em que a fotossíntese atingiu valores próximos a 

zero, chegando a atingir -2,8 MPa nas mudas CR e sem a aplicação de ABA (Figura 1). 

Esses valores de Ψw podem ser críticos, afetando aspectos fisiológicos e processos 

metabólicos das plantas que podem prejudicar seu crescimento (KUMAR e SING, 

1998; BENTO et al., 2016). A redução do Ψw indica que a planta perdeu água a uma 

taxa superior à sua capacidade de absorção e transporte, o que é corroborado pela 

redução da gs (Figura 4A). Como a tensão física aumenta no xilema quando os 

potenciais de água foliar caem, a via hidráulica das raízes para a parte aérea é exposta a 

tensões que podem comprometer a capacidade das plantas de transportar a água 
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(BLACKMAN et al., 2010). Entretanto, ao final do período de avaliação, todas as 

mudas mantidas sob restrição hídrica intermitente alcançaram valores de Ψw próximos 

aos do controle, mostrando a capacidade da espécie de recuperar a turgescência.  

As mudas CR que receberam aplicação de ABA apresentaram valores 

significativamente maiores de Ψw nos períodos críticos (1ª e 2ª F0), com destaque às 

plantas que receberam aplicação de 100 μM de ABA (-2,55 e -1,75 MPa, 

respectivamente). A produção de ABA é amplamente determinada pelo teor médio de 

umidade do solo no nível da raiz. Assim, a mensagem transmitida pelo ABA na raiz 

pode aumentar a absorção de água em uma extremidade, enquanto a aplicação de ABA 

reduz a perda de água na outra (BLUM, 2015; MCADAM e BRODRIBB, 2016). 

Entretanto, mesmo com aplicação exógena de ABA, o Ψw atingiu valores considerados 

críticos de acordo com o parâmetro utilizado para a maioria das espécies (menores que -

1,75 MPa) (DA MATTA et al., 2007).  

A redução da gs em todas as mudas com períodos de irrigação suspensa, 

especialmente quando não receberam ABA, levou à redução da transpiração e da taxa 

fotossintética, levando a uma menor assimilação de CO2 e refletindo na redução da 

eficiência de carboxilação da Rubisco, mostrando que o déficit hídrico comprometeu a 

atividade dessa enzima (Figuras 2, 3 e 4) (CHAVES et al., 2009; BERTOLLI et al. 

2015). Entretanto, com a reirrigação as mudas recuperaram a eficiência de carboxilação 

conforme observado nos períodos de 1ª e 2ª Rec. É interessante observar que a redução 

da A não foi proporcional à redução de gs nas mudas CR e o reflexo disso pode ser 

observado nos maiores valores de EIUA nessas plantas (Figura 4B). 

Os valores de referência para a eficiência quântica potencial do fotossistema 

II (FV/FM) variam de 0,75 a 0,80 (BAKER e ROSENQVST, 2004). Assim, valores 

muito abaixo desta margem indicam que os baixos valores de fotossíntese também estão 

relacionados aos danos causados no aparato fotossintético e não apenas à condutância 

estomática e, consequentemente, à quantidade de carbono interno. Essa situação pode 

ser observada nas plantas CR durante os períodos de F0 (Figura 5A).  

Em todas as plantas CR foram observados valores críticos da eficiência 

máxima do processo fotoquímico no fotossistema II (FV/FO) nos períodos de F0 e de 

Rec, chegando a atingir 1,26 e 1,38 no tratamento ABA 10 CR na 1ª e 2ª F0, 

respectivamente (Figura 5B). A FV/FO é uma relação utilizada para amplificar as 

pequenas variações detectadas na relação FV/FM, sendo assim um indicador das 

mudanças de funcionalidade do fotossistema II (REIS e CAMPOSTRINI, 2011; 



32 
 

BENTO et al., 2016) e seus valores de referência situam-se entre 4 e 6 para a maioria 

das espécies vegetais (ROHÁCEK, 2002). Os baixos valores observados no presente 

estudo sugerem que as mudas de C. langsdorffii sofreram danos no aparato 

fotossintético, apesar de haver recuperação quando elas foram avaliadas após a 

reirrigação no período Final.  

A produção quântica basal dos processos não fotoquímicos do fotossistema 

II (FO/FM) esteve acima do ideal durante os períodos de F0 nas mudas de C. langsdorffii 

que foram submetidas à CR e sob doses de ABA (Figura 5C). Os valores médios de 

referência para a FO/FM  variam entre 0,14 e 0,20 e situações de estresse podem ser 

indicadas pelo aumento dessa relação (ROHÁCEK, 2002). Ao final do período 

experimental, as médias não se diferenciaram significativamente do período inicial, 

indicando que mesmo podendo ter ocorrido danos ao aparato fotossintético os prejuízos 

não foram permanentes, sugerindo sua capacidade de recuperação diante de reirrigação. 

A atividade das enzimas antioxidantes Superoxido dismutase (SOD), 

peroxidase (POD) e Catalase (CAT) aumentou tanto nas folhas quanto nas raízes das 

mudas sob CR e com a aplicação de ABA. A SOD nas folhas foi 30% maior nos 

períodos de Fotossíntese Zero em todos os tratamentos não irrigados e quando as mudas 

receberam a aplicação de ABA exógeno corroborando informações da literatura de que 

a aplicação exógena de ABA pode aumentar a atividades das enzimas eliminadoras de 

espécies reativas de oxigênio - ERO (LI et al., 2011). O aumento da produção de SOD 

pelas mudas de C. langsdorffii submetidas a déficit hídrico estendeu-se para além do 

período estressante, isto é, mesmo após as mudas serem reirrigadas, tanto nas folhas 

quanto nas raízes, mantendo valores superiores àsSRnos mesmos períodos. 

A maior atividade de POD nas raízes nos períodos mais críticos de déficit 

hídrico (1ª e 2ª F0) corroboram com o fato de essas enzimas apresentam ação 

antioxidante, capaz de oxidar substratos orgânicos reduzidos e proteger a célula do 

efeito danoso de ERO quando em plantas submetidas a estresse (LI et al., 2011; 

CAVERZAN et al., 2012; SOFO et al., 2015). 

Seguindo o comportamento das outras enzimas antioxidantes avaliadas, a 

atividade da Catalase (CAT) foi maior tanto nas folhas quanto nas raízes de mudas CR 

(Figura 8 A e B). A atividade da CAT é fundamental na decomposição de peróxido de 

hidrogênio produzido quando as plantas são submetidas a déficit hídrico, servindo como 

um sistema eficiente de redução de ERO para evitar danos oxidativos induzidos por tal 

estressor (SOFO et al., 2015).  
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A capacidade de manter os níveis de enzimas antioxidantes elevados nos 

tecidos pode caracterizar a tolerância da espécie ao déficit hídrico, pois a atividade 

dessas enzimas constitui-se num importante parâmetro para se quantificar as respostas 

das plantas aos estresses ambientais (SHAO et al., 2007, TAIZ e ZEIGER, 2013).  

O índice de clorofila reduziu significativamente em alguns períodos dos 

tratamentos com CR e com 0 e 10 μM de ABA, mantendo maiores valores nos 

tratamentos com 100 μM de ABA (Figura 9B). A redução da clorofila pode ser 

explicada pelo fato do déficit hídrico favorecer a formação de ERO que danificam, 

dentre outras estruturas celulares, os pigmentos fotossintéticos (SHARMA et al., 2012).  

O número de folhas foi menor nas mudas CR durante quase todo o período 

experimental, sendo que essas plantas demonstraram uma redução do número de folhas 

na 1ª F0, indicando abscisão foliar (Figura 9C). A redução do número de folhas também 

foi mais evidente nos tratamentos com aplicação de ABA, algo já esperado, sendo esse 

hormônio um conhecido agente indutor de abscisão foliar (RAGHAVENDRA et al., 

2010; BLUM, 2015).  

Tanto a área foliar quanto o IQD tiveram os menores valores nas mudas de 

C. langsdorffii submetidas a déficit hídrico, embora tenham aumentado durante as 

avalições. O menor crescimento das mudas sob déficit hídrico pode ser considerado 

como uma estratégia de sobrevivência das plantas em uma situação estressante, quando 

elas utilizam os produtos da fotossíntese para a manutenção dos processos metabólicos 

básicos, deixando de destiná-los para a formação e crescimento de folhas e até mesmo 

para o aumento de área foliar e da parte aérea (ARAÚJO et al.,2014; XU, et al.; 2009, 

TAIZ e ZAIGER, 2013).  

 

 

CONCLUSÃO 

 

A aplicação de ABA nas concentrações estudadas é eficiente para a 

obtenção de melhores índices de trocas gasosas, da eficiência do fotossistema II e da 

atividade de enzimas antioxidantes.  

As mudas de C. langsdorffii apresentam capacidade de recuperação ao 

déficit hídrico intermitente quanto ao Ψw, às trocas gasosas (A, E, gs, Ci, A/Ci, EUA e 

EIUA) e ao IQD e capacidade de sobrevivência a todos os tratamentos aos quais foram 

submetidas.  
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Diante da sua capacidade de sobrevivência e da não interrupção do 

desenvolvimento das plantas, a C. langsdorffii  pode ser considerada tolerante aos níveis 

de estresse aos quais foi submetida, e a aplicação de ABA pode contribuir para tal 

tolerância.  
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CAPÍTULO II 

 

TROCAS GASOSAS E ENZIMAS ANTIOXIDANTES EM MUDAS DE Copaifera 

langsdorffii Desf.  SOB ALAGAMENTO E SOMBREAMENTO 

 

RESUMO – Objetivou-se neste trabalho avaliar o crescimento, a eficiência do aparato 

fotossintético e a atividade antioxidante de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. 

cultivadas sob diferentes sombreamentos e períodos de alagamento. As mudas foram 

submetidas a três disponibilidades luminosas (100%, 70% e 30% de luz), duas 

condições de alagamento (alagadas e controle) e três períodos de avaliação (0, 45 e 90 

dias) durante o alagamento e dois períodos de avaliação durante a recuperação (45+45 e 

90+45 dias).  Durante os períodos que foram conduzidas sob alagamento, as mudas 

apresentaram menores resultados de crescimento, trocas gasosas, da eficiência do 

fotossistema II e da atividade de enzimas antioxidantes em todas as disponibilidades de 

luz às quais foram submetidas. C. langsdorffii apresentou capacidade de sobrevivência 

após o alagamento, porém, sem recuperação da maior parte das características avaliadas 

após 45 dias da suspensão dessa condição.  

Palavras-chave: Estresse fisiológico, fotossíntese, níveis de luminosidade.  

 

ABSTRACT - The objective of this work was to evaluate the growth, efficiency of the 

photosynthetic apparatus and the antioxidant activity of Copaifera langsdorffii Desf. 

under different shade and flood periods. The seedlings were submitted to three light 

availability (100%, 70% and 30% light), two flood conditions (flooded and control) and 

three evaluation periods (0, 45 and 90 days) during flooding and two during recovery 

(45 + 45 and 90 + 45 days). During the periods that were conducted under flooding, the 

seedlings presented lower growth results, gas exchange, the efficiency of photosystem II 

and the activity of antioxidant enzymes in all light availability to which they were 

submitted. C. langsdorffii presented survival capacity after flooding, however, without 

recovery of most of the characteristics evaluated after 45 days of the suspension of this 

condition. 

Key words: Physiological stress, photosynthesis, levels of luminosity. 
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INTRODUÇÃO  

 

As inundações são um problema crescente em muitas regiões do planeta. A 

medida em que se aumentam as áreas de florestas substituídas por agricultura, a 

construção de estradas, remoção da cobertura vegetal, degradação de matas ciliares, 

surgimento de camadas compactadas no solo entre outros fatores ambientais, aumentam 

as frequências de inundações em áreas florestais ou agrícolas (DAT et al., 2004).  

A saturação de água do solo afeta negativamente o crescimento e o 

desenvolvimento da maioria das plantas terrestres e pode até levar à morte (VISSER et 

al., 2003). Muitos ecossistemas, especialmente nos trópicos, estão sujeitos a episódios 

de inundações que podem durar horas, dias e até meses. É o caso do Cerrado brasileiro, 

onde ocorrem inundações na estação chuvosa, quando o lençol freático atinge ou quase 

atinge a superfície (OLIVEIRA et al, 2015).  

A disponibilidade luminosa também tende a ser um fator altamente 

heterogêneo em ambientes florestais. Devido ao significado ecológico da luz para 

distribuição de plantas e manejo florestal, os efeitos interativos da disponibilidade de 

luz e os estresses ambientais na fotossíntese e crescimento de plantas foram descritos 

para várias espécies arbóreas (SACK, 2004; ARANDA et al., 2005; PORTSMUTH e 

NIINEMETS, 2006; MIELKE e SCHAFFER, 2010). 

Nesse cenário, as plantas têm desenvolvido mecanismos complexos, 

incluindo respostas em todos os níveis de organização, desde alterações fisiológicas, 

morfoanatômicas, bioquímicas e etológicas (comportamentais), bem como uma 

combinação destas, que podem reduzir o efeito danoso do estresse e garantir o 

crescimento e/ou sobrevivência sob condições de alagamento (MEDINA et al., 2009; 

SILVA et al., 2012) e de diferentes luminosidades (CÉSAR et al., 2014; SILVA et al., 

2015). 

A Copaifera langsdorffii Desf. é uma espécie encontrada em toda América 

Latina, e no Brasil tem ocorrência desde a Amazônia até as regiões Centro-oeste e 

Sudeste (PIERI et al., 2009). Pode ser encontrada nos mais diversos ambientes, desde 

florestas de terra firme, terras alagadas, margens inundáveis dos rios e igarapés, 

margens arenosas de lagos, até as matas de cerrado da região central do Brasil (HECK 

et al., 2012), o que torna a espécie suscetível às mais heterogêneas condições de 

luminosidade e disponibilidade hídrica. Entretanto, dados sobre a interação entre 

alagamento e disponibilidades luminosas são escassos. Diante do exposto, objetivou-se 
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com essa pesquisa avaliar o crescimento, a eficiência do aparato fotossintético e a 

atividade antioxidante de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. cultivadas sob 

diferentes disponibilidades luminosas e períodos de alagamento sob a hipótese de que 

condições extremas de luminosidade e longos períodos de alagamento configurem 

estresse para a espécie.  

 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

O trabalho foi realizado na Faculdade de Ciências Agrárias da Universidade 

Federal da Grande Dourados (UFGD), no município de Dourados – MS, durante os 

meses de outubro de 2016 a fevereiro de 2017. Foram utilizadas mudas de Copaifera 

langsdorffii Desf. produzidas em tubetes, em viveiro telado com 70% de luminosidade 

(Apêndice 1). Aos 30 dias da emergência das plântulas, as mudas foram transplantadas 

para vasos com capacidade para 6 litros preenchidos com substrato cuja mistura foi 

composta por volumes iguais de Bioplant®, vermiculita e Latossolo Vermelho 

distroférrico (LVd) (1:1:1 v/v). Em cada vaso foram transplantadas duas mudas. Após 

mais 30 dias de aclimatação, os vasos foram transportados aos viveiros com 70% de luz, 

30% de luz e à área de pleno sol e, posteriormente, iniciou-se o experimento. O 

experimento foi conduzido em delineamento inteiramente casualizado, com quatro 

repetições, no esquema fatorial 3 x 2 x 3, sendo 3 disponibilidades luminosas (100%, 

70% e 30% de luz), 2 condições de alagamento (alagadas e controle), 3 épocas de 

avaliação (0, 45 e 90 dias) para o período que as plantas foram mantidas alagadas e duas 

épocas de avaliação (45+45 e 90+45) para o período de recuperação.  

Para simular o alagamento, os vasos com as mudas foram acomodados em 

tanque plástico e submersos com lâmina d’água a uma altura de 2,0 cm do nível do 

substrato e, a cada 45 dias (45 e 90 dias), parte dos vasos foi retirada da condição de 

alagamento e avaliada (Apêndice 3). Ao final de cada período de alagamento, as mudas 

foram retiradas dos tanques plásticos para drenagem. Parte delas foi destinada às 

avaliações laboratoriais e outra parte mantida a campo com irrigação a 75% da 

capacidade de retenção de água (CRA) para a avaliação da recuperação das mudas, 

realizada somente aos 45 dias após a suspensão do alagamento (45+45 e 90+45). Foram 

mantidas mudas para avaliação controle, irrigadas a cada dois dias com a quantidade de 

água suficiente para atingir 75% da CRA do sistema (SOUZA et al., 2000).  
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Em cada período de avaliação (0, 45 e 90) e aos 45 dias após a suspensão do 

alagamento (recuperação) (45 dias de alagamento + 45 dias de recuperação e 90 dias de 

alagamento + 45 dias de recuperação), as mudas foram avaliadas quanto as taxas 

fotossintética (A) e transpiratória (E), condutância estomática (gs), gás carbônico interno 

(Ci) e as relações: eficiência do uso da água – EUA (A/E), eficiência da carboxilação da 

rubisco (A/Ci) e eficiência intrínseca do uso da água – EIUA (A/gs) utilizando-se o 

analisador de gases no infravermelho (IRGA), marca ADC, modelo LCi PRO 

(Analytical Development Co. Ltda, Hoddesdon, UK); a eficiência quântica potencial do 

fotossistema II (FV/FM), eficiência máxima do processo fotoquímico no fotossistema II 

(FV/FO) e produção quântica basal dos processos não fotoquímicos do fotossistema II 

(FO/FM) obtidas a partir de dados de fluorescência da clorofila a mensurados com o 

auxílio do fluorímetro portátil modelo OS-30p (Opti-Sciences Chlorophyll Fluorometer, 

Hudson, USA); o índice de clorofila utilizando o medidor de clorofila SPAD Konica-

Minolta 502.(SPAD) e o potencial hídrico das folhas (Ψw) obtido a partir de leituras 

realizadas em folhas individuais pertencentes ao segundo par de folhas totalmente 

expandidas do ápice para a base, entre 10 e 11horas da manhã, usando uma câmara de 

pressão tipo Scholander (Portable Plant Water Status Console - modelo 3115), 

imediatamente após a coleta das folhas. As avaliações foram realizadas em quatro 

mudas por tratamento no período da manhã, entre 8 e 11 horas da manhã, em folhas 

completamente expandidas e previamente marcadas, de modo que todas as medições 

fossem sempre realizadas nas mesmas folhas, sendo considerados apenas os dados 

medidos sob fluxo fotossintético de fótons (FFF) maior que 700 mmol m-2 s-1.  A 

atividade das enzimas antioxidativas Superóxido dismutase, Peroxidase  e Catalase nos 

tecidos vegetais das folhas e raízes foram medidas segundo a metodologia descrita por 

Broetto (2014). 

Também foram avaliados: a altura de plantas, utilizando uma régua 

graduada considerando a distância mensurada da superfície do substrato até o meristema 

apical da planta; o diâmetro do coleto, com um paquímetro digital de precisão (0,001 

mm); o comprimento da maior raiz, utilizando uma régua graduada; a área foliar com o 

integrador de área foliar LI-COR® modelo LI 3100; o número de folhas e, por fim, o 

índice de qualidade de Dickson (IQD) segundo a equação IQD = [massa seca 

total/(altura/diâmetro + massa seca parte aérea/massa seca raiz)] (DICKSON et al., 

1960). 
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Os resultados foram analisados utilizando o programa estatístico SISVAR 

5.3 (FERREIRA, 2014) e os dados submetidos à análise de variância. Os efeitos 

significativos para as médias de cada disponibilidade luminosa e tempo de avaliação 

durante os períodos de alagamento foram submetidos ao teste Tukey e para a condição 

de alagamento e tempo de avaliação nos períodos de recuperação ao teste T de 

Bonferroni, todos a 5% de probabilidade.  

 

 

RESULTADOS 

 

A fotossíntese (A) apresentou interação entre os tratamentos avaliados tanto 

nos períodos de avaliação durante o alagamento quanto nos períodos durante a 

recuperação (Figura 1A), diminuindo com o alagamento das plantas e com redução mais 

acentuada e duradoura nas plantas alagadas sob restrição de disponibilidade luminosa 

(70% e 30%). Nos períodos de recuperação, as plantas sob 30% de luminosidade não 

apresentaram diferença entre as plantas que haviam sido alagadas e as plantas controle, 

indicando o restabelecimento da A. Esse restabelecimento não se repetiu nas outras 

disponibilidades luminosas (100% e 70%), nos quais as plantas que haviam sido 

alagadas permaneceram com menor A do que plantas controle.  

A transpiração (E) apresentou efeito de interações entre condição de 

alagamento e tempo de avaliação tanto durante os períodos de alagamento quanto nos 

de recuperação, e as mudas alagadas apresentaram as menores médias em todos os 

tempos de avaliação (Figura 1B). Durante o alagamento houve ainda a interação 

sombreamento e tempo de avaliação, onde as mudas submetidas a 30% de luz 

apresentaram as menores médias aos 45 e aos 90 dias (Figura 1C). Nos períodos de 

recuperação houve ainda a interação entre condição de alagamento e sombreamento, 

onde as plantas controle apresentaram menor E na disponibilidade luminosa de 30% 

(Figura 1C). 
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Figura 1. Fotossíntese líquida – A (A) e transpiração – E (B e C) de mudas de 

Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a diferentes tempos de avaliação das condições 

de alagamento e disponibilidades luminosas, durante os períodos de alagamento e aos 

45 dias após sua suspensão. Letras maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa 

dentro da mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas 

comparam os tempos de alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição 

de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a 

recuperação) e asteriscos comparam as condições de alagamento dentro do mesmo 

tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 
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Nos períodos em que as plantas foram mantidas sob alagamento, a 

condutância estomática (gs) manteve-se menor e não variou entre os níveis de 

sombreamento e foi menor entre as plantas controle sob 30% de luz (Figura 2A). Já nos 

períodos de recuperação houve diferenças significativas nos fatores isolados, sendo que 

as plantas alagadas por 45 dias e mantidas sob 30% de disponibilidade luminosa tiveram 

as menores gs (Figura 2B). 
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Figura 2. Condutância estomática - gs de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. 

submetidas a diferentes tempos de avaliação das condições de alagamento e 

disponibilidades luminosas, durante os períodos de alagamento (A) e aos 45 dias após 

sua suspensão (B). Letras maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa dentro da 

mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam 

os tempos de alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição de 

alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a 

recuperação) e asteriscos comparam as condições de alagamento dentro do mesmo 

tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 
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A concentração interna de CO2 (Ci) foi maior e se manteve mais elevada nas 

plantas que foram alagadas, com exceção das mudas mantidas a 30% de luz aos 90 dias, 

onde a Ci do controle foi maior (Figura 3A). Durante os períodos de recuperação houve 

interação entre % de luz e condição de alagamento (Figura 3A), com maior Ci nas 

plantas controle sob 30% de luz. A eficiência da carboxilação da rubisco (A/Ci) 

apresentou interação tripla entre os tratamentos tanto durante o período de alagamento 

quanto na recuperação (Figura 3B). Menores A/Ci foram encontradas em plantas 

alagadas, com exceção das plantas sob 30% de luz mantidas sob alagamento por 90 

dias, tanto durante o alagamento quanto na recuperação.  
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Figura 3. Concentração interna de CO2 – Ci (A) de mudas de Copaifera langsdorffii 

Desf. submetidas a diferentes tempos de avaliação das condições de alagamento e 

disponibilidades luminosas, durante os períodos de alagamento (A) e aos 45 dias após 

sua suspensão (B). Letras maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa dentro da 

mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam 

os tempos de alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição de 

alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a 

recuperação) e asteriscos comparam as condições de alagamento dentro do mesmo 

tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 
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As plantas alagadas apresentaram menor eficiência no uso da água (EUA) 

que as plantas controle tanto aos 45 quanto aos 90 dias (Figura 4A). No período de 

recuperação, a EUA foi maior nas plantas controle sob 70% de luz aos 90 dias. A 

eficiência intrínseca do uso da água (EIUA) foi menor nas plantas mantidas alagadas por 

45 e 90 dias (Figura 4B) e na recuperação, as mudas previamente alagadas  

apresentaram maior EIUA que as plantas controle. 

 

Figura 4. Eficiência do uso da água – EUA (A) e eficiência intrínseca do uso da água – 

EIUA (B) de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a diferentes tempos de 

avaliação das condições de alagamento e disponibilidades luminosas, durante os 

períodos de alagamento (A) e aos 45 dias após sua suspensão (B). Letras maiúsculas 

comparam a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de alagamento e 

tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de alagamento dentro 

da mesma intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o 

alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos comparam as 

condições de alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa (T de 

Bonferroni, p<0,05). 

 

As menores eficiência quântica potencial do fotossistema II (FV/FM) e 

eficiência máxima do processo fotoquímico no fotossistema II (FV/FO) foram 

encontradas nas plantas submetidas ao alagamento. Já para produção quântica basal dos 
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processos não fotoquímicos do fotossistema II (FO/FM) as plantas alagadas apresentaram 

os maiores valores (Figura 5).  
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Figura 5. Eficiência quântica potencial do fotossistema II – FV/FM (A), eficiência 

máxima do processo fotoquímico no fotossistema II– FV/FO (B) e produção quântica 

basal dos processos não fotoquímicos do fotossistema II– FO/FM  (C) de mudas de 

Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a diferentes tempos de avaliação das condições 

de alagamento e disponibilidades luminosas, durante os períodos de alagamento (A) e 

aos 45 dias após sua suspensão (B). Letras maiúsculas comparam a disponibilidade 

luminosa dentro da mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras 

minúsculas comparam os tempos de alagamento dentro da mesma intensidade luminosa 
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e condição de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 

durante a recuperação) e asteriscos comparam as condições de alagamento dentro do 

mesmo tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

A das mudas sob 70% de luminosidade e alagadas apresentaram redução 

significativa do índice de clorofila, no entanto, durante o período de recuperação essas 

mesmas mudas igualaram-se às plantas controle (Figura 6A). Sob 100 e 30 % de luz as 

plantas não recuperaram o índice de clorofila após a suspensão do alagamento.  Durante 

o alagamento e na recuperação, maiores índices de clorofila foram encontrados sob 30% 

de luz (Figura 6 B ).  
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Figura 6. Clorofila – SPAD de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a 

diferentes tempos de avaliação das condições de alagamento e disponibilidades 

luminosas, durante os períodos de alagamento e aos 45 dias após sua suspensão. Letras 

maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de 

alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de 

alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, 

p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos 

comparam as condições de alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa 

(T de Bonferroni, p<0,05). 
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O potencial hídrico (Ψw) foi menor nas mudas alagadas tanto por 45 quanto  

90 dias. O mesmo comportamento se repetiu durante a recuperação, quando apenas as 

mudas mantidas sob 30% de luz e alagamento por 90 dias se igualam às plantas controle 

após 45 dias de recuperação. 
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Figura 7. Potencial hídrico – Ψw de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas 

a diferentes tempos de avaliação das condições de alagamento e disponibilidades 

luminosas, durante os períodos de alagamento e aos 45 dias após sua suspensão. Letras 

maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de 

alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de 

alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, 

p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos 

comparam as condições de alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa 

(T de Bonferroni, p<0,05). 

 

A atividade da Peroxidase nas folhas (POD folhas) se manteve maior nas 

mudas sob alagamento e após os 45 dias da suspensão do alagamento.  Nas raízes, a 

POD foi maior nas mudas alagadas e sob 100 e 30% de luminosidade e manteve esse 

comportamento mesmo após os 45 dias da suspensão do alagamento (Figuras 8 A  e 

8B).  
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Figura 8. Atividade enzimática de Peroxidase nas folhas (POD folhas) (A) e raízes 

(POD raízes) (B) de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a diferentes 

tempos de avaliação das condições de alagamento e disponibilidades luminosas, durante 

os períodos de alagamento e aos 45 dias após sua suspensão. Letras maiúsculas 

comparam a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de alagamento e 

tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de alagamento dentro 

da mesma intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o 

alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos comparam as 

condições de alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa (T de 

Bonferroni, p<0,05). 

 

A atividade da Superóxido dismutase (SOD) nas folhas foi maior nas plantas 

alagadas e aumentou com o período de alagamento, sendo assim maior aos 90 dias de 

alamento. Durante o período de recuperação, as mudas alagadas pelos dois períodos e 

mantidas sob 100% de luz mantiveram a maior atividade da SOD (Figura 9A). Nas 

raízes, plantas alagadas tiveram maior atividade de SOD tanto durante o período de 

alagamento quanto na recuperação (Figura 9B). 
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Figura 9. Atividade enzimática de Superóxido dismutase nas folhas (SOD folhas) (A) e 

raízes (SOD raízes) (B) de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a 

diferentes tempos de avaliação das condições de alagamento e disponibilidades 

luminosas, durante os períodos de alagamento e aos 45 dias após sua suspensão. Letras 

maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de 

alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de 

alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, 

p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos 

comparam as condições de alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa 

(T de Bonferroni, p<0,05). 

 

De maneira semelhante à SOD, a atividade da Catalase tanto das folhas 

quanto das raizes apresentou maior atividade nas mudas submetidas a alagamento e se 

manteve durante os 45 dias após a suspensão do alagamento.  
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Figura 10. Atividade enzimática de Catalase nas folhas (CAT folhas) (A) e raízes (CAT 

raízes) (B) de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a diferentes tempos de 

avaliação das condições de alagamento e disponibilidades luminosas, durante os 

períodos de alagamento e aos 45 dias após sua suspensão. Letras maiúsculas comparam 

a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, 

p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de alagamento dentro da mesma 

intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e 

Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos comparam as condições de 

alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

A altura de plantas foi menor em plantas mantidas sob pleno sol e alagadas 

por 45 dias (Figura 11A). Durante a recuperação, apenas as plantas sob 30% de luz 

igualaram sua altura às plantas controle. O diâmetro do coleto (Figura 11B) foi menor 

nas mudas alagadas em ambos os períodos. Na recuperação, apenas as plantas mantidas 

a 30% de luz após a suspensão do alagamento apresentaram menores alturas quando 

comparadas ao controle.  
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Figura 11. Altura de plantas (A) e diâmetro do coleto (B) de mudas de Copaifera 

langsdorffii Desf. submetidas a diferentes tempos de avaliação das condições de 

alagamento e disponibilidades luminosas, durante os períodos de alagamento e aos 45 

dias após sua suspensão. Letras maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa 

dentro da mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas 

comparam os tempos de alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição 

de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a 

recuperação) e asteriscos comparam as condições de alagamento dentro do mesmo 

tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

As plantas alagadas tiveram menor comprimento da maior raiz (CMR) tanto 

durante o alagamento quanto na recuperação, sendo que, durante o alagamento, o CMR 

aumentou com o tempo (Figura 12 A).  

A área foliar foi menor em todas as plantas alagadas e nas mantidas a 100% 

de luminosidade, e após 45 dias de recuperação apenas as plantas alagadas por 45 dias e 

cultivadas sob 30% de luz igualaram-se ao controle (Figura 12 B).  
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Figura 12. Comprimento da maior raiz (CMR) (A), Área foliar (B), número de folhas 

(C) de mudas de Copaifera langsdorffii Desf. submetidas a diferentes tempos de 

avaliação das condições de alagamento e disponibilidades luminosas, durante os 

períodos de alagamento e aos 45 dias após sua suspensão. Letras maiúsculas comparam 

a disponibilidade luminosa dentro da mesma condição de alagamento e tempo (Tukey, 

p<0,05); letras minúsculas comparam os tempos de alagamento dentro da mesma 

intensidade luminosa e condição de alagamento (Tukey, p<0,05 durante o alagamento e 
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Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e asteriscos comparam as condições de 

alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

O número de folhas foi maior nas mudas controle e sob sombreamento, e 

após a suspensão do alagamento nas mudas previamente alagadas por 90 dias e 

mantidas a 30% de luminosidade (Figura 12 C).  

O índice de qualidade de Dickson (IQD) foi maior nas mudas controle aos 

90 dias, e nas mudas submetidas a 70% de luz (Figura 13A). No período de 

recuperação, o IQD foi maior nas plantas controle, quando mantidas sob 100% de luz e 

nas plantas em recuperação após 90 dias de alagamento (Figura e 13B).  
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Figura 13. Índice de qualidade de Dickson – IQD de mudas de Copaifera langsdorffii 

Desf. submetidas a diferentes tempos de avaliação das condições de alagamento e 

disponibilidades luminosas, durante os períodos de alagamento e aos 45 dias após sua 

suspensão. Letras maiúsculas comparam a disponibilidade luminosa dentro da mesma 

condição de alagamento e tempo (Tukey, p<0,05); letras minúsculas comparam os 

tempos de alagamento dentro da mesma intensidade luminosa e condição de alagamento 

(Tukey, p<0,05 durante o alagamento e Bonferroni, p<0,05 durante a recuperação) e 
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asteriscos comparam as condições de alagamento dentro do mesmo tempo e intensidade 

luminosa (T de Bonferroni, p<0,05). 

 

 

DISCUSSÃO  

 

A fotossíntese líquida (A) foi afetada negativamente pelo alagamento e pelo 

sombreamento tanto durante o alagamento quanto após a suspensão do alagamento, na 

recuperação. Isso demonstra que períodos de alagamento superiores a 45 dias e 

sombreamento, especialmente na intensidade luminosa de 30% podem ser prejudiciais à 

manutenção da taxa fotossintética em C. langsdorffii. Comportamento semelhante foi 

observado para a transpiração (E) durante o período de alagamento.  

O reflexo desses valores pode ser observado no comportamento da 

eficiência do uso da água (EUA) para ambos os tempos de alagamento. O mesmo 

comportamento não se repete no período de recuperação, devido ao aumento mais 

evidente de A que não foi acompanhado pela E nas mesmas proporções, causando 

aumento da EUA nas plantas alagadas, principalmente sob pleno sol ou intensidade 

luminosa de 70%. Este comportamento na EUA em ambos os períodos de recuperação 

ao alagamento, indica que ao ser exposta a condições de excesso de água por até 90 dias 

a espécie consegue, quando cessada a condição de estresse, se recuperar e apresentar 

resultados para estas três características muito próximos e até mesmo superiores às 

mudas controle. Maiores valores de EUA indicam maior plasticidade fisiológica das 

espécies diante das adversidades as quais são expostas (LI et al., 2008; SILVA et al., 

2008). 

A EIUA foi menor nas plantas alagadas durante os períodos de alagamento, 

no entanto, em resposta ao aumento da fotossíntese, foi maior que o controle durante a 

recuperação. O aumento dos valores de EIUA durante a recuperação das mudas após o 

alagamento reforça o fato de que as mudas suportam o alagamento por 

aproximadamente 90 dias, uma vez que, aumentos nessa característica se traduzem na 

maior capacidade que as plantas possuem de se estabelecerem/sobreviverem em 

ambientes de estresse (CERNUSAK et al., 2007; FERREIRA et al., 2012). 

A concentração interna de carbono (Ci) foi maior nas plantas alagadas tanto 

no período de alagamento quanto de recuperação, e superior na intensidade luminosa de 

30% em quase todos os períodos avaliados, apesar da baixa condutância estomática (gs) 

em todas essas condições. Como consequência disso e da menor fotossíntese, menores 
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taxas de eficiência de carboxilação da Rubisco (A/Ci) foram observadas nas mudas 

alagadas.  

A baixa gs ocorre como resultado da diminuição da absorção de água das 

raízes através de reduções na condutividade hidráulica da raiz (AROCA et al., 2011). O 

declínio na gs pode ter efeito protetor, permitindo à planta economizar e melhorar a 

eficiência do uso da água (CHAVES et al., 2009). Menores valores de A/Ci podem 

acontecer devido aos danos que condições prolongadas de hipóxia no substrato 

ocasionam ao aparato fotossintético das mudas expostas ao alagamento por maior 

período de tempo, o que pode comprometer e reduzir a atividade da Rubisco (FLEXAS 

et al., 2006; XU et al., 2009), podendo ocorrer o mesmo sob menores intensidades 

luminosas (RONQUIM, 2009). Apesar do comportamento na Ci se manter no período 

pós-alagamento, a recuperação dos valores de A provocou um aumento de A/Ci (Figura 

3B), especialmente nas plantas que foram alagadas por 90 dias. 

Quanto as variáveis relacionadas a fluorescência da clorofila a, houve uma 

diferença muito acentuada entre as mudas controle e as alagadas, independentemente do 

tempo de alagamento. Segundo Baker e Rosenqvst (2004), os valores de referência para 

a eficiência quântica potencial do fotossistema II (FV/FM) oscilam entre 0,750 e 0,850 

quando os centros de reação do fotossistema II estão intactos, entretanto, tais valores 

estão sujeitos a uma margem de variação que depende, dentre outros fatores, da espécie 

em estudo, de seus mecanismos fisiológicos e do seu local de crescimento (LI et al., 

2004; ZANANDREA et al., 2006). Apesar de não estarem tão abaixo dos valores de 

referência, com média de 0,739 aos 45 dias de alagamento, e 0,731 aos 90 dias, os 

valores de FV/FM das mudas alagadas são inferiores aos das mudas controle, podendo 

indicar a ocorrência de danos reversíveis aos centros de reação do fotossistema II, o que 

implica, como observado anteriormente, em decréscimos acentuados da fotossíntese. O 

aumento de FV/FM durante a recuperação das mudas que foram submetidas ao 

alagamento possibilitou alcançar o valor de referência, porém, ainda assim, 

permaneceram menores que o controle.  

Comportamento semelhante foi observado para a eficiência máxima do 

processo fotoquímico no fotossistema II (FV/FO), indicando mais uma vez que houve 

prejuízos ao aparato fotossintético das plantas. Esta relação é utilizada para amplificar 

as pequenas variações detectadas na relação FV/FM, sendo um indicador mais sensível às 

mudanças de funcionalidade do fotossistema II, (REIS e CAMPOSTRINI, 2011; 

HERRERA, 2013). Os valores de referência para FV/FO que refletem a manutenção do 
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bom estado de funcionalidade dos centros de reação do fotossistema II estão entre 4 e 6 

(ROHÁCEK, 2002). No período de recuperação, as plantas alagadas mantiveram-se 

menores às plantas controle e não atingiram os valores de referência citados acima, 

confirmando um possível dano ao aparato fotossintético das mudas. As mudas alagadas 

apresentaram maior produção quântica basal dos processos não fotoquímicos do 

fotossistema II (FO/FM), tanto durante o alagamento quanto no período de recuperação. 

Os valores médios de referência dessa característica se situam entre 0,14 e 0,20 e vários 

autores sugerem que o aumento desta relação é um indicativo de estresse (ROHÁCEK, 

2002). 

Quanto à clorofila, as plantas submetidas a 30% de luz apresentaram as 

maiores médias, tanto no período de alagamento quanto na recuperação. Esse pode ser 

um efeito compensatório para a pequena quantidade de luz disponível, aumentando, 

assim, a absorção de luz e a produção de fotoassimilados (MIELKE e SCHAFFER, 

2010; SILVA et al., 2015).  

O alagamento de C. langsdorffii reduziu o Ψw, o que refletiu nas reduções 

da gs e E pelo fechamento estomático, o que sugere um mecanismo para regular o 

balanço hídrico das plantas (ASHRAF, 2003; STRIKER, 2012), no entanto, outros 

autores não encontraram correlação significativa entre a condutância estomática e o 

potencial hídrico das folhas (ASHRAF e ARFAN, 2005; ASHRAF, 2012). As plantas 

submetidas a 45 e 90 dias de alagamento apresentaram aumento dos valores do Ψw em 

todos os níveis de sombreamento durante o período de recuperação, sugerindo potencial 

restabelecimento. 

A condição estressante provocada pelo alagamento pode também ser 

comprovada ao se avaliar a atividade das enzimas antioxidantes. As mudas de C. 

langsdorffii apresentaram aumento acentuado da produção de POD, SOD e CAT tanto 

nas folhas quanto nas raízes para as condições de alagamento ao longo do tempo, com 

os maiores valores durante os períodos de alagamento para as plantas submetidas a essa 

condição por 90 dias. A produção dessas enzimas antioxidantes tanto nas folhas quanto 

nas raízes possibilita a recuperação do metabolismo fotossintético e retomada do 

crescimento das plantas após a suspensão do alagamento. 

Quando submetidas a condições abióticas estressoras as plantas podem 

produzir espécies reativas do oxigênio (ERO) que alteram o metabolismo celular 

causando danos aos carboidratos, proteínas, ácidos nucleicos e a peroxidação de 

lipídeos e de membranas, danificando inclusive componentes celulares como, por 



59 
 

exemplo, o complexo do PS II, além de acarretar a perda de íons, hidrólise de proteínas 

e comprometimento ao DNA (ASHRAF, 2012). Todas as plantas têm a capacidade de 

se desintoxicar dos efeitos adversos de ERO produzindo diferentes tipos de 

antioxidantes, tais como as enzimas superóxido dismutase (SOD), peroxidase (POD) e 

catalase (CAT), deste modo, tal atividade enzimática constitui-se num importante 

parâmetro para se quantificar as respostas das plantas aos estresses ambientais 

(ASHRAF, 2012; TAIZ e ZEIGER, 2013). 

As mudas alagadas apresentaram maior altura sob menor disponibilidade 

luminosa, entretanto, o diâmetro do coleto não acompanhou esse crescimento. O maior 

crescimento em altura em menores intensidades luminosas é um importante mecanismo 

de adaptação das plantas, pois serve como uma estratégia para escapar do 

sombreamento (MORAES NETO et al., 2000; REIS et al., 2016). Resultados 

semelhantes para C. langsdorffii foram encontrados por Dutra et al. (2012), que 

observaram uma resposta linear crescente para a altura de plantas com elevação dos 

níveis de sombreamento. Entretanto, considerando que o diâmetro não acompanhou 

esse crescimento, sugere-se que houve estiolamento, o que pode ser importante para a 

sobrevivência em habitat natural, mas não é uma característica desejável para a 

produção de mudas (SILVA et al., 2015). 

As plantas apresentaram crescimento da maior raiz (CMR) durante o 

período experimental tanto sob alagamento quanto no pós-alagamento embora as 

plantas controle tenham apresentaram maior CMR. Plantas alagadas podem utilizar 

como recurso a deterioração do sistema radicular principal para fornecer energia para o 

desenvolvimento de um sistema radicular melhor adaptado à condição de estresse 

(STEFFENS et al., 2006).  

 Menor número de folhas e área foliar foram encontrados nas mudas que 

passaram por alagamento. Isso pode ser explicado pelo fato de que, nessas condições, 

muitas espécies realocam seus fotoassimilados para compensarem a baixa 

disponibilidade de energia e suprimentos e deixam de destiná-los, por exemplo, para a 

formação de novos brotos, folhas e também para a expansão da área foliar (OLIVEIRA 

e JOLY, 2010). É interessante observar que plantas submetidas a 70% e 30% de luz 

durante o período de alagamento e de recuperação apresentaram maior número de 

folhas, corroborando com os resultados encontrados por Reis et al. (2016) na mesma 

espécie, que ao final do período experimental encontrou maior número de folhas nas 

mudas sombreadas. O maior número de folhas de mudas observadas sob sombra, devido 
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ao melhor microclima, favorece a taxa fotossintética resultando em maior acumulação 

de carboidratos e aceleração do crescimento foliar (SILVA et al., 2015). 

Embora o IQD tenha sido menor nas plantas alagadas e variado com os 

sombreamentos durante o alagamento, é interessante ressaltar que mesmo os menores 

índices nesses períodos foram superiores a 0,20 valor mínimo recomendado (HUNT, 

1990). Isso se repete no período de recuperação, onde todas as plantas ultrapassaram 

esse valor (Figura 13B). Isso pode indicar que as mudas apresentaram qualidade 

suficiente para o plantio no campo, entretanto, é necessário ter cautela e considerar esse 

valor em relação a cada espécie e condições de cultivo (AZEVEDO et al., 2010). O IQD 

é um parâmetro utilizado para expressar a qualidade das mudas, pois define o vigor e a 

distribuição da biomassa, com a consideração simultânea de muitas características, 

portanto quanto maior o IQD, melhor a qualidade das mudas (CÉSAR et al., 2014; 

SILVA et al., 2015). 

 

 

CONCLUSÃO 

 

As mudas de C. langsdorffii Desf. sobrevivem, sem dano visível, sob 

alagamento de até 90 dias e por até 45 dias após a retirada do alagamento.  

A espécie também suporta sombreamento, sobrevivendo em condição de 

apenas 30% da disponibilidade luminosa, mesmo apresentando redução no metabolismo 

fotossintético.  

As plantas apresentam aumento da atividade das enzimas antioxidantes 

tanto nas folhas quanto nas raízes diante de ambiente estressor. 

Aos 45 dias após a suspensão dos períodos de alagamento aos quais foram 

submetidas, as mudas não recuperam a maior parte das características avaliadas. No 

entanto, a ausência de mortalidade indica potencial de recuperação, tornando necessária 

a avaliação da recuperação das plantas por um período maior.  
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CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Mudas de C. langsdorffii submetidas a restrição hídrica, alagamento e 

intensidades luminosas extremas apresentam queda do status fisiológico durante os 

períodos em que foram submetidas às condições estressantes. Ainda que nem todas as 

características avaliadas tenham se recuperado após a suspensão do estresse, o fato da 

planta sobreviver e continuar se desenvolvendo, mesmo que não tanto quanto o 

controle, indica que C. langsdorffii tolera as condições de déficit hídrico e luminoso às 

quais foi submetida.  

A aplicação de ABA traz resultados positivos para a recuperação da planta, 

no entanto, por ser uma espécie com alta capacidade de sobrevivência, o ABA exógeno 

não é essencial, pois a espécie conseguiu tolerar o déficit hídrico mesmo sem a 

aplicação deste regulador de crescimento.  

C. langsdorffii é uma espécie robusta e promissora especialmente para 

utilização em áreas de reflorestamento. A plasticidade encontrada no presente trabalho 

indica que a espécie pode ser utilizada pra reflorestar desde campos abertos de Cerrado, 

que sofrem de secas ocasionais prolongadas, até áreas de mata ciliar, próximas a leitos 

de rios e que podem sofrer inundações ocasionais.  
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APÊNDICES 

 

(B)(A)

(D)(C)

 

Apêndice 1. Produção de mudas de Copaifera langsdorffii Desf.  
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Apêndice 2. Mudas de Copaifera langsdorffii Desf. após a aplicação de ABA (A), 

submetidas a restrição hídrica e analisadas em laboratório (B e C) e sendo avaliadas no 

campo com IRGA.   
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(B)(A)

(D)(C)

 

Apêndice 3. Mudas de Copaifera langsdorffii Desf. durante o alagamento (A e B) e 

após a retirada para avaliação (C e D).  


