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RESUMO 

A luminosidade desponta como um dos fatores abióticos de maior importância no 

estabelecimento das plantas, podendo ocasionar alterações a nível fisiológico e 

anatômico, interferindo diretamente no desenvolvimento das mesmas e 

consequentemente, sua produtividade. O cacaueiro (Theobroma cacao – 

Malvaceae) possui grande interesse econômico devido à utilização de suas 

sementes para produção de manteiga de cacau e chocolate. Neste sentido, o 

objetivo deste trabalho foi comparar características fisiológicas e anatômicas de dois 

genótipos de cacaueiro (PH 16 e IPIRANGA 01), submetidos a diferentes condições 

de radiação solar de modo a inferir a respeito das condições de luminosidade mais 

favoráveis ao desenvolvimento dos mesmos. Foram realizadas análises de 

crescimento, teor de pigmentos, trocas gasosas e anatômicas caulinares e foliares. 

O delineamento experimental foi em Blocos casualizados (DBC), com 4 repetições 

em arranjo fatorial 2 x 5, constituído de dois genótipos e 5 níveis de luminosidade 

(0% - pleno sol -, 18%, 30%, 50% e 80% de sombreamento), totalizando 40 parcelas 

com 10 plantas cada. Os dados obtidos foram submetidos à análise de variância e 

regressão. Os resultados de crescimento indicam maior adaptação, de ambos os 

genótipos, em condições de irradiância alta a moderada. O índice de qualidade de 

Dickson demonstrou maior capacidade de sobrevivência em condições de campo a 

níveis altos de irradiância para o genótipo PH 16 e a níveis de irradiância moderada 

para IPIRANGA 01. Os teores de pigmentos fotossintetizantes de IPIRANGA 01 

mostram-se mais elevados na condição de 30% de sombreamento, enquanto que, 

para PH 16 os maiores teores foram observados em 50% de sombreamento. Ambos 

os genótipos demonstraram altas taxas de A, Ci, E, A/E, A/Gs e A/Ci, sob elevadas 

irradiâncias, assim como adaptações anatômicas caulinares e foliares a maiores 

luminosidades, tais como, maior espessamento do limbo foliar, parênquima 

paliçádico, esponjoso, limbo foliar, epiderme adaxial e densidade estomática, além 

de maior densidade e frequência de elementos de vaso e espessura do xilema 

secundário. Os genótipos PH 16 e IPIRANGA 01 apresentaram uma grande 

plasticidade em relação aos diferentes níveis de irradiância, no entanto, constatou-

se que PH 16 apresentou melhor desempenho sob condições de alta irradiância, 

como as obtidas nos tratamentos a pleno sol e 18% de sombreamento, enquanto 



 

que, IPIRANGA 01 mostrou-se mais adaptado sob sombreamento moderado, a 30% 

de sombra.  

 

Palavras-chave: Anatomia. Cacau. Fotossíntese. Luminosidade. Plasticidade. 



 

ABSTRACT 

The luminosity emerges as one of the most important abiotic factors in the 

establishment of plants and can cause changes in physiological and anatomical, 

interfering directly in their development and consequently their productivity. The 

cocoa tree (Theobroma cacao - Malvaceae ) has great economic interest due to the 

use of its seeds to produce cocoa butter and chocolate. In this sense, the objective of 

this study was to compare physiological and anatomical characteristics of two 

genotypes of cacao (PH 16 and IPIRANGA 01), subject to different conditions of 

solar radiation in order to infer about the lighting conditions most favorable to their 

development. Analyses of growth, pigment content, gas exchange and anatomical 

stem and leaf. The experimental design was randomized blocks (DBC), with four 

replications in a factorial 2 x 5 , consisting of two genotypes and 5 brightness levels  ( 

0 % - full sun - 18 % , 30 % , 50 % and 80% shading), totaling 40 plots with 10 plants 

each. Data were subjected to analysis of variance and regression. The results 

indicate higher growth adaptation in both genotypes under conditions of moderate to 

high irradiance. The quality index Dickson demonstrated greater ability to survive 

under field conditions with high levels of irradiance for genotype PH 16 and moderate 

levels of irradiance for IPIRANGA 01. The content of photosynthetic pigments of 

IPIRANGA 01 show up higher in the condition of 30% shade, while for PH 16 the 

highest levels were observed in 50% shade . Both genotypes showed high rates of A, 

C , E, A / E , A / Gs and A / Ci, under high irradiance, as well as stem and leaf 

anatomical adaptations to higher luminosities, such as greater thickening of the leaf, 

parenchyma palisade and spongy, leaf blade, adaxial stomatal density, higher 

density, frequency of vessel elements and thickness of secondary xylem . Genotypes 

PH 16 and IPIRANGA 01 showed a large plasticity in relation to different levels of 

irradiance, however, it was found that PH 16 performed better under high irradiance, 

as obtained from treatments in full sun and 18% shade, while IPIRANGA 01 was 

more adapted under moderate shading, 30% shading. 

KeyWords: Anatomy. Cocoa. Photosynthesis. Brightness. Plasticity. 
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1. INTRODUÇÃO 

O cacaueiro - Theobroma cacao L. – (Malvaceae) é uma planta perene arbórea, de 

clima tipicamente tropical, originário na região do alto Amazonas (Almeida e Valle, 

2007). O principal interesse de cultivo desta espécie está no aproveitamento de suas 

sementes para produção de manteiga de cacau e chocolate (Alves, 2002). 

Vários fatores podem influenciar o desenvolvimento de espécies vegetais. A 

luminosidade apresenta-se como um dos fatores abióticos de maior importância no 

estabelecimento das espécies (Souza e Válio 2003; Duz et al., 2004; Gonçalves et 

al., 2005;  Walter, 2008), podendo promover alterações a nível morfofisiológico 

influenciando o padrão de alocação da biomassa (Lima et al., 2011; Oliveira et al., 

2011). De modo geral, as plantas são capazes, em maior ou menor grau, de 

aclimatar-se às mudanças ocorridas frente a diferentes condições de irradiância 

(Kitajima, 1994).  

A capacidade das plantas de apresentar respostas adaptativas funcionais em 

relação às condições ambientais por meio da flexibilidade de fenótipos é conhecida 

como plasticidade fenotípica (Valladares et al., 2006) e refere-se à amplitude de 

respostas possíveis dentro de um mesmo genótipo, podendo ser expressa pelo 

processo de aclimatação (Chambel et al., 2005). Dessa forma, espécies com grande 

potencial para plasticidade em caracteres ligados a sobrevivência apresentam 

vantagens adaptativas em ambientes instáveis, heterogêneos ou de transição 

(Cardoso e Lomônaco, 2003). 

O crescimento das plantas pode refletir a habilidade de adaptação das espécies às 

condições de radiação do ambiente em que estão se desenvolvendo. Geralmente, 

as características de crescimento são utilizadas para inferir o grau de tolerância das 

espécies à disponibilidade de luz (Scalon et al., 2002; Almeida et al., 2004; 2005) 

além de identificar características que, no crescimento inicial, indiquem possibilidade 

de aumento no rendimento da planta adulta, favorecendo os trabalhos de 

melhoramento na busca por materiais mais produtivos (Naves et al., 1994). Diversas 

variáveis de crescimento podem ser alteradas em resposta às variações na 

intensidade de irradiância, dentre elas, destacam-se: alocação de biomassa seca 
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dos órgãos aéreos e subterrâneos, área foliar, biomassa seca total e razão raiz/parte 

aérea (Souza et al., 2004; Mirralles et al., 2011). Sendo assim, o sucesso na 

adaptação de uma espécie em ambientes com baixa ou alta radiação pode ser 

baseado em quanto é eficaz e na rapidez com que os padrões de alocação e 

comportamento fisiológico são ajustados para maximizar a aquisição de recursos em 

um ambiente particular (Dias-Filho, 1997). 

Além disso, a análise de características anatômicas e morfológicas foliares tais 

como: densidade de tricomas e espessura da cutícula, espessura da lâmina foliar, 

espessura do tecido clorofiliano, suculência, massa por unidade de área e densidade 

estomática, têm sido amplamente utilizada em estudos que visam caracterizar o 

desempenho ecofisiológico de diferentes espécies vegetais ao longo de gradientes 

de disponibilidade de recursos e condições, devido ao reconhecimento do 

significado funcional destas características (Garnier et al., 2001; Wright et al., 2002; 

Roche et al., 2004).  

As folhas são os órgãos vegetais de maior plasticidade fenotípica, em função das 

alterações impostas pelo ambiente (Danquah, 2010), contudo, as folhas não são os 

únicos órgãos que passam por alterações estruturais de adaptação. Sabe-se que 

diferentes intensidades de luz podem promover alterações anatômicas também em 

caules (Angélico, 2010). 

Alterações ambientais podem acarretar danos ao aparato fotossintético das plantas, 

o que pode ser verificado através de análises das trocas gasosas que geram 

informações a respeito dos processos de assimilação de CO2, de transpiração e de 

condutância estomática (Lambers et al., 2008; Mengarda et al., 2009). 

Os pigmentos fotossintetizantes também exercem importante papel na manutenção 

do bom funcionamento do aparato fotossintético e, consequentemente, de toda a 

planta. A redução do teor de clorofila pode estar associada ao estresse ambiental, 

sendo esta análise um bom indicador de alterações nas plantas (Hendry e Price, 

1993). Em condições de radiação solar intensa, pode haver uma transferência de 

energia absorvida das clorofilas para carotenóides, que a dissipam sob a forma de 

calor (Marenco e Lopes, 2009). 
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Além disso, as clorofilas são constantemente sintetizadas e destruídas por 

processos fotoxidativos. Sob altas irradiâncias, o processo degenerativo pode ser 

mais intenso e interferir nas razões entre os pigmentos da folha (Kramer e 

Kozlowiaki, 1979).  

O conhecimento das respostas das plantas à variação das condições do ambiente 

pode indicar se determinada espécie é adequada para determinado local, 

possibilitando assim, que seja feito o manejo do ambiente visando condições mais 

propícias para que os mecanismos fisiológicos ocorram com máxima eficiência 

(Machado et al., 2005).  
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2. OBJETIVOS 

2.1 OBJETIVO GERAL 

De acordo com o exposto, o objetivo do presente trabalho foi avaliar 

comparativamente as respostas fisiológicas e morfoanatômicas de dois genótipos de 

T. cacao (PH 16 e IPIRANGA 01) submetidos a diferentes condições de radiação 

solar de modo a inferir a respeito das condições de luminosidade mais favoráveis ao 

desenvolvimento dos mesmos. 

2.2 OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

- Analisar características morfológicas relacionadas ao crescimento dos genótipos, 

tais como: altura, diâmetro do caule, massa seca, área foliar, número de folhas, 

Massa foliar específica (MFE), área foliar específica (AFE), razões: Raiz:PA, razão 

de área foliar (RAF), razão de massa foliar (RMF), razão de massa caulinar (RMC) e 

razão de massa radicular (RMR);  

- Determinar os teores de pigmentos fotossintetizantes (clorofila a, b, total e 

carotenóides); 

- Caracterizar a anatomia foliar e caulinar dos genótipos; 

- Analisar a atividade fotossintética (condutância estomática, transpiração e 

fotossíntese líquida); 

3  REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

3.1 Theobroma cacao– ASPECTOS GERAIS 

O cacaueiro (Theobroma cacao L.) foi inicialmente classificado na família 

Sterculiaceae (Cronquist, 1981), no entanto, estudos filogenéticos propuseram uma 
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modificação em sua classificação, incluindo-o na família Malvaceae (Judd, et al., 

2009).  

Os astecas e outros grupos de língua nahuatl denominavam o cacaueiro de 

“cacaohoaquahuitl”, os frutos de “cachocentli” e suas sementes de “cacaoatl”, nome 

utilizado atualmente para a espécie. Em 1737, Lineu denomina o gênero 

Theobroma, que significa alimento dos deuses, em referência à origem divina 

atribuída ao cacaueiro pelos povos mesoamericanos (Lopes et al., 2011). 

A família Malvaceae possui distribuição predominantemente pantropical, incluindo 

cerca de 204 gêneros e 2.330 espécies. Diversas Malvaceae apresentam interesse 

econômico, destacando-se além do cacau, o algodão (Gossypium spp.), o quiabo 

(Hibiscus esculentus) e a paineira (Ceiba speciosa) (Judd, et al., 2009). Entre as 

espécies ornamentais destacam-se o hibisco (Hibiscus spp.), o malvisco 

(Malvaviscus penduliflorus), a lanterna-japonesa (Abutilon spp.), a malva-rosa (Alcea 

rosea) e a astrapéia (Dombeya spp.). Pertence, ainda, a esta família o baobá 

(Adansonia digitata), espécie africana considerada uma das árvores mais robustas 

do planeta (Souza e Lorenzi, 2008). 

A cacauicultura é uma atividade de grande importância econômica, tendo em vista o 

seu alto valor comercial. A principal exploração do cacau deve-se a produção do 

chocolate e da manteiga de cacau, apreciados por vários países em todo o mundo. 

Paralelamente, seus derivados são amplamente utilizados pela indústria na forma de 

cosméticos, bebidas e vários outros produtos alimentícios (Almeida e Valle, 2007). 

Ao lado da indiscutível importância econômica, o cacau tem um grande valor 

ecológico. Cultivado racionalmente, em condições que se assemelham às do seu 

"habitat" natural, em florestas, com um sombreamento permanente de árvores de 

maior porte, o cacaueiro protege o solo dos efeitos da erosão e da lixiviação (Efraim, 

2004).  

Os frutos do cacaueiro encontram-se divididos em três grupos: Criollo, Forastero e 

Trinitário, classificados de acordo com características morfológicas, genéticas e sua 

origem geográfica (Lopes et al., 2011). O cacau Criollo consiste no primeiro fruto 

domesticado, sendo produzido inicialmente na América Central e América do Sul. 
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Embora seja responsável pela produção de chocolates mais finos, é mais 

susceptível a doenças tendo uma produção mais restrita. O cacau Forastero 

responde por 80% da produção mundial, sendo este predominante nas plantações 

da Bahia, Amazônia, e nos países produtores da África. Esse grupo é amplamente 

cultivado na zona cacaueira da Bahia, sendo o mais resistente a doenças. O cacau 

classificado como Trinitário é considerado um híbrido, tendo sua origem no 

cruzamento entre Criollo e Forastero (Marita et al., 2001). 

No Brasil, o cultivo do cacaueiro foi introduzido na Bahia, onde encontrou boas 

condições de clima e solo formando a principal região produtora do país. Também 

há plantios nos estados do Espírito Santo, Pará, Rondônia, Mato Grosso e 

Amazonas (Silva - Neto, 2001). No Espírito Santo, a produção inicial do cacaueiro foi 

no município de Linhares (Costa, 1989). Este município se destaca no cenário 

nacional de produção de cacau, ocupando a 3ª posição entre os maiores produtores.  

De acordo com o ICCO (International Cocoa Organization), os maiores produtores 

mundiais de cacau são a Costa do Marfim com 1.410 mil toneladas na safra 

2011/12, seguida por Gana com 860 mil toneladas, Indonésia 480 mil toneladas, 

Nigéria 210 mil toneladas, Camarões e Brasil com 205 mil toneladas, Equador 190 

mil toneladas e Papua Nova Guiné 48 mil toneladas (ICCO, 2013). 

Um dos sustentáculos primários da agricultura brasileira e uma das principais razões 

de seu sucesso econômico é o contínuo desenvolvimento de variedades 

melhoradas. No caso do cacau, o conjunto das vantagens comparativas do país 

para sua produção foi fortemente afetado nas últimas décadas e a preservação 

deste setor econômico passou a ser ainda mais dependente de fatores tecnológicos 

(INCAPER, 2011). 

Uma das principais ameaças à cacauicultura é uma doença causada pelo fungo 

Moniliophthora perniciosa popularmente conhecida como vassoura de bruxa. 

Recentemente, genótipos estão sendo recomendados pelo Programa de 

Recuperação da Lavoura Cacaueira do Espírito Santo. Entre os genótipos indicados 

estão o PH 16 e o IPIRANGA 01, ambos tolerantes à vassoura de bruxa (INCAPER, 

2011). Medidas de controle que visem à utilização de genótipos resistentes à 
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vassoura de bruxa merecem destaque, tendo em vista que os controles químicos e 

culturais além de necessitarem de um maior aporte financeiro, podem não 

apresentar os resultados esperados em lavouras formadas por genótipos distintos, 

incluindo resistentes e vulneráveis à doença. (Pires, 1996). 

3.2 RESPOSTAS FISIOLÓGICAS E ANATÔMICAS À LUMINOSIDADE 

3.2.1 Crescimento 

A luz está diretamente relacionada com variações de características das folhas 

como: razão de massa foliar (RMF), área foliar específica (AFE) e razão de área 

foliar (RAF), podendo ser empregadas para descrever as preferências ecológicas 

das plantas quanto à disponibilidade de luz (Lambers; Pooter, 1992; Poorter, 1999). 

Em estudos realizados por Lee e colaboradores, (2000) e Poorter (1999) pode-se 

verificar que plantas submetidas a locais mais sombreados transferem uma maior 

alocação de biomassa para a parte aérea, ocasionando uma diminuição na 

proporção raiz: parte aérea e um aumento na razão de área foliar (RAF), razão de 

massa foliar (RMF) e área foliar específica (AFE).  Segundo Morelli e Rubertti (2000) 

e Oliveira (2011), as respostas das plantas às variações da intensidade de 

irradiância são diversas, sendo o estímulo de crescimento em altura, uma das 

respostas mais rápidas ao sombreamento. No entanto, Souza e Válio (2003) em 

estudos com plantas jovens de arbóreas tropicais encontraram valores menores de 

altura e massa seca em plantas submetidas a locais mais sombreados. As plantas 

expostas à luz solar intensa produzem folhas menores e mais espessas, com baixa 

área foliar específica (AFE), investem em biomassa da raiz, para compensar a perda 

de água por transpiração, e, devido às altas taxas fotossintéticas, produzem maior 

biomassa por unidade de área foliar. 

De acordo com Poorter e colaboradores, (2009) as modificações nas razões entre a 

massa e a área foliares são ecologicamente adaptativas e espécies adaptadas à 

sombra incrementam a absorção luminosa através do investimento na produção de 

folhas, principalmente na expansão da superfície foliar. Neste sentido, o aumento da 

área foliar, AFE e RAF são respostas amplamente relatadas para plantas sob 
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condições de sombreamento (Poorter e Nagel, 2000; Souza e Válio, 2003; Duz et 

al., 2004; Lichtenthaler et al., 2007; Kelly et al., 2009; Fini et al., 2010). 

Em seu trabalho, Poorter e Nagel (2000), verificaram que plantas submetidas à alta 

luminosidade tendem a sofrer um aumento na proporção raiz: parte aérea e na razão 

de massa radicular (RMR), devido à necessidade de um maior aporte na busca por 

água e nutrientes (Fini et al., 2010; Kwak et al., 2011), enquanto que a razão de 

massa foliar (RMF) e razão de massa caulinar (RMC) sofrem um decréscimo.  

3.2.2 Pigmentos Fotossintetizantes 

A luz é essencial para a síntese de clorofilas, no entanto, sob condições de altas 

irradiâncias a taxa de degradação das clorofilas é superior às taxas de síntese. Além 

disso, a clorofila b é particularmente importante em condições de sombreamento, 

uma vez que absorve a luz em maiores comprimento de onda (Taiz e Zeiger, 2008). 

Teores mais elevados de pigmentos em plantas submetidas a locais com maior 

sombreamento são amplamente relatados na literatura (Alvarenga et al., 2003; 

Scalon et al., 2003; Almeida et al., 2004 e Lima Junior et al., 2006). Nery, et al., 

(2011)  estudando plantas jovens de Talisia subalbens (Sapindaceae) sob diferentes 

condições de sombreamento, obtiveram maiores valores de clorofila a, clorofila b e 

clorofila total sob 70% de sombra. Em contrapartida, plantas de ambientes com 

maior luminosidade apresentam as menores taxas de pigmentos (Nogueira et al., 

2004; Rego e Possamai, 2006; Nery et al., 2011) ocasionadas pela degradação. 

Esta tendência foi confirmada por Favaretto (2011) em sua pesquisa com 10 

espécies arbóreas divididas entre pioneiras e de sucessão tardia quanto à 

capacidade de adaptação das plantas por intensa radiação solar. 

A proporção de clorofila a e clorofila b reflete o investimento que a planta realiza 

para manter as taxas fotossintéticas, sendo elevada em altas irradiâncias e reduzida 

sob baixas irradiâncias (Nakazono et al., 2001). Trabalhos com resultados 

semelhantes foram obtidos por vários autores (Lichtenthaler e Buschmann, 2001; 

Kitajima e Hogan, 2003; Lichtenthaler et al., 2007). 
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As plantas podem apresentar mecanismos de fotoproteção quando cultivadas sob 

altas irradiâncias (Gonçalves et al., 2005), neste sentido, os carotenóides 

desempenham um importante papel na captação de energia pelo complexo antena e 

na proteção dos fotossistemas. Vários estudos mostram a atuação destes pigmentos 

na proteção do aparato fotossintético devido à interconversão de moléculas de 

carotenóides em xantofilas (Young et al., 1997; Ort, 2001). No ciclo das xantofilas, 

devido a oxidação, a violaxantina transforma-se em anteroxantina e esta em 

zeaxantina (Li, et al., 2007).  A zeaxantina atua regulando a dissipação de energia 

do Fotossistema II (FSII) (Ramalho et al., 2000; Ort, 2001). 

Gonçalves e colaboradores (2001) verificaram que em ambientes com alta 

incidência luminosa há um aumento da concentração de carotenóides, e a 

diminuição da razão entre o teor de clorofila e carotenóides. Valores que indiquem 

baixos teores de clorofila e variações na razão clorofila total/carotenóides podem ser 

utilizados como indicadores que refletem o estresse ao qual as plantas estão 

submetidas no ambiente em que se encontram (Hendry e Price,1993).  

3.2.3 Trocas Gasosas 

A capacidade de sobrevivência das plantas está diretamente relacionada com a 

regulação do processo fotossintético, que é diretamente influenciado pela 

luminosidade disponível (Taiz e Zaiger, 2008). Assim, o conhecimento sobre os 

efeitos da intensidade luminosa sobre o processo fotossintético e as respostas das 

plantas à variação das condições do ambiente, pode garantir a sobrevivência e o 

desenvolvimento adequado das plantas (Mengarda, 2010). 

A fotossíntese é o processo pelo qual a maior parte do carbono e da energia química 

entra nos ecossistemas (Chapin et al., 2002). As diferenças genéticas em relação à 

capacidade fotossintética são bastante consideráveis (Larcher, 2000), pois a 

eficiência com que a energia radiante é convertida em formas químicas depende das 

propriedades anatômicas das folhas (Landsberg, 1986), como eficiência e 

quantidade de enzimas de carboxilação, e da facilidade com que o ar pode se 

difundir nos espaços intercelulares (forma e distribuição do aparato estomático) 

(Larcher, 2000). 
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Os fatores que limitam a fotossíntese variam de acordo com o regime de luz no 

ambiente de crescimento. Plantas desenvolvidas à sombra investem mais em 

complexos coletores de luz e plantas desenvolvidas ao sol, em proteínas do ciclo de 

Calvin e do transporte de elétrons (Laisk et al., 2005). 

A irradiância elevada pode comprometer a fotossíntese por meio do processo de 

fotoinibição, que envolve danos aos centros de reação, especialmente ao FSII. Outro 

meio de danificar o aparato fotossintético se dá pela foto-oxidação, processo que 

envolve diretamente os pigmentos cloroplastídicos. As clorofilas podem ser foto-

oxidadas sob alta irradiação e, uma vez que os carotenóides são capazes de 

prevenir a foto-oxidação, a relação entre estes pigmentos pode ser um indicador 

potencial de perdas foto-oxidativas causadas por elevada irradiação (Hendry e 

Pierce, 1993). 

Fini e colaboradores (2010) investigaram o processo de trocas gasosas de três 

plantas ornamentais sob diferentes intensidades de luz. Segundo os autores, a 

assimilação de carbono foi maior em plantas cultivadas a pleno sol e sombra 

moderada quando comparadas com plantas cultivadas em sombreamento severo. A 

evapotranspiração também pode ser afetada pela sombra, como mencionado por 

Rhizopoulou et al., (1991), que observou que as folhas de sol sob evaporação grave 

reduziram a perda de água através da redução do tamanho da folha e da 

condutância estomática, e o aumento da espessura foliar. 

Um estudo realizado por Sabbi e colaboradores, (2010) com folhas de Schinus 

terebinthifolius (Anacardiaceae) implantadas em áreas com diferentes graus de 

sombreamento, não verificou diferenças significativas entre os tratamentos em 

relação à taxa de fotossíntese líquida (A) e a condutância estomática (Gs). Isso 

indica que mesmo as folhas recebendo menor quantidade de luz ao longo do 

período, elas apresentaram estratégias morfoanatômicas importantes, tal como o 

aumento da área foliar. Aumentar a área foliar em um ambiente com menor 

disponibilidade de irradiância permite que a planta consiga captar maior quantidade 

desta luz, já que esta possui um maior número de células foto-receptoras. Em 

Croton urucurana Baill, uma espécie pioneira, Alvarenga e colaboradores, (2003) 

verificaram que as maiores taxas fotossintéticas ocorreram em plantas jovens 
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cultivadas em níveis mais elevados de irradiância (30% e a pleno sol). Trabalhando 

com espécies tolerantes e sensíveis à sombra, Ramos e Grace (1990) observaram 

resultados com tendências semelhantes, em que os maiores valores de condutância 

estomática foram observados em plantas tolerantes cultivadas a pleno sol. 

3.2.4 Anatomia Foliar e Caulinar 

Fatores ambientais podem estar relacionados a alterações na estrutura da planta, 

podendo estas serem expressas na morfologia e anatomia foliar. A folha é o órgão 

anatomicamente mais variável da planta, e suas adaptações são comumente 

utilizadas como indicadoras das condições ambientais (Dickison, 2000). 

A anatomia foliar é altamente especializada para a absorção de luz. As propriedades 

do mesofilo, em especial, do parênquima paliçádico, garantem a otimização da 

absorção de luz para o bom funcionamento fotossintético. O aumento do 

parênquima paliçádico e o arranjo colunar de suas células permitem que a luz seja 

transmitida mais diretamente evitando-se assim, a fotoinibição (Taiz e Zeiger, 2004) 

e diminuindo a resistência do mesofilo ao dióxido de carbono (Nobel, 1977; 

Mediavilla, et al., 2001).  

Vários trabalhos indicam o efeito da luminosidade na anatomia foliar, obtendo 

resultados similares em plantas submetidas às mesmas condições ambientais (Lima 

Jr et al., 2006; Castro et al., 2007; Fini et al., 2010; Sabbi et al., 2010; Miralles et al., 

2011). Plantas que se encontram sob altas intensidades luminosas geralmente 

apresentam um aumento da espessura foliar e das camadas do parênquima 

paliçádico e esponjoso, além de maior espessamento cuticular. A cutícula 

representa um revestimento hidrofóbico, que atua como uma superfície refletora que 

dificulta a perda de água e o aumento da temperatura foliar (Dickison, 2000; Castro 

et al., 2009; Rossato e Kolb, 2010;  Sabbi et al., 2010). O oposto é registrado para 

folhas sob sombreamento, ou seja, valores menores para os caracteres 

supracitados. De acordo com Sert (1992), folhas de sombra são mais finas que as 

de sol devido ao consumo de assimilados para a expansão da área foliar. 
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Além das modificações que ocorrem nos tecidos fotossintetizantes do mesofilo foliar, 

diversos trabalhos mostram diferenças nos níveis de intensidade luminosa 

influenciando mudanças significativas na densidade estomática, número e tamanho 

das células epidérmicas, número de tricomas, tamanho dos espaços intercelulares e 

esclerificação de tecidos. Dentre esses caracteres, os estômatos apresentam grande 

importância em estudos anatômicos envolvendo diferentes ambientes e níveis de 

radiação (Medri e Lleras, 1980; Abrams et al., 1992), uma vez que a quantidade, 

distribuição, tamanho e forma dos estômatos são características específicas de cada 

espécie e podem se alterar em função das adaptações às condições ambientais 

(Larcher, 2000). 

Muitos estudos apontam uma correlação positiva entre o aumento da luminosidade e 

a densidade estomática (Klich, 2000; Mendes et al., 2001; Corrêa, 2003; Duz et al., 

2004; Espindola Jr, 2006; Nery et al., 2007). 

Maiores densidades estomáticas podem permitir que a planta eleve a condutância 

de gases, ou seja, quanto maior a densidade estomática, maior a absorção de CO2 

(Abrans et al., 1992; Evans, 1999) o que pode evitar que a fotossíntese seja limitada 

sob diferentes condições de ambiente. Entretanto, a capacidade de respostas dos 

estômatos às variáveis ambientais são mais importantes para a determinação da 

condutância estomática do que o seu número (Lima Jr. et al., 2006). O tamanho, a 

posição e o controle da abertura dos estômatos também irão afetar a absorção de 

CO2 (Boeger e Wisniewski, 2003). 

De acordo com Voltan et al. (1992) e Morais et al. (2003), o aumento do 

sombreamento provoca redução no número de estômatos, e na espessura do 

mesofilo e incremento dos espaços intercelulares, sendo todas estas características 

relacionadas ao processo fotossintético. 

As alterações das plantas em resposta aos ambientes aos quais estão submetidas 

também podem ser observadas em outros órgãos. Dentre eles, o caule pode sofrer 

alterações morfofisiológicas, em função de pressões ambientais como: intensidade 

luminosa, seca, alagamento, salinidade do solo, altitude, latitude, e poluição 

(Dickison, 2000; Luchi, 2004; Cavusoglu et al., 2008; Angélico, 2010; Ballesteros et 
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al., 2010). A maioria dos estudos que aborda alterações caulinares frente a um 

gradiente de luminosidade, tem como foco principal a variação da estrutura 

anatômica do lenho (Dickison, 2000). 

O tecido xilemático é um tecido complexo caracterizado pela presença de elementos 

de vaso que promovem o fluxo axial da água; do parênquima com células vivas que 

armazenam carboidratos e também promovem transporte radial de substâncias; e de 

fibras que promovem, principalmente, sustentação. O padrão de investimento 

nesses três tipos de tecido pode variar de acordo com a necessidade da planta 

(Poorter et al., 2010). Os fatores ambientais podem afetar as dimensões e o arranjo 

dos elementos vasculares. Quando a planta está sujeita a algum tipo de estresse, a 

diminuição dos vasos condutores pode garantir um aumento na segurança do 

transporte de água (Baas, 1982). 

Estudos de Bosio e colaboradores, (2010) com Miconia sellowiana 

(Melastomataceae), demonstraram que no ambiente mais ensolarado os caules 

apresentaram elementos de vaso e fibras menores, ao passo que nos ambientes 

mésicos apresentaram vasos maiores. Resultados semelhantes foram encontrados 

por Cosmo et al., (2010), Lima et al., (2010) e Christensen – Dalsgaard e Ennos, 

(2011). De acordo com Arnold e Mauseth, (1999), células maiores (elementos de 

vaso, fibras, células parenquimáticas), aumento na porcentagem de xilema e área 

vascular maior são características de caules de plantas crescendo sob maior 

irradiância de luz.  

Uma vez que a variação das condições ambientais afeta a atividade fotossintética, o 

floema secundário, pode apresentar variações, visando manter o equilíbrio no 

padrão fonte-dreno (Lambers et al., 2008; Castro et al., 2009). Além disso, o tecido 

de revestimento do corpo secundário, a periderme, pode apresentar variações 

principalmente devido as suas características hidrofóbicas, que conferem a esse 

tecido isolamento térmico dos caules, além de evitar a perda de água (Mazzoni-

Viveiros e Costa, 2009).  
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4 MATERIAL E MÉTODOS 

O experimento foi instalado na Estação Experimental Filogônio Peixoto (ESFIP), 

pertencente ao Centro de Pesquisas do Cacau (CEPEC), órgão de pesquisa da 

Comissão Executiva do Plano da Lavoura Cacaueira (CEPLAC), às margens da BR- 

101 localizada no Município de Linhares, estado do Espírito Santo, Brasil. As 

análises foram realizadas no Laboratório de Ecofisiologia Vegetal e de Anatomia 

Vegetal, do departamento de Ciências Biológicas da Universidade Federal do 

Espírito Santo (UFES). 

4.1 MATERIAL VEGETAL 

O experimento foi conduzido com mudas clonais dos genótipos IPIRANGA 01 e PH 

16, fornecidas pela CEPLAC. As mudas aos 4,5 meses foram transplantadas para 

sacos de polietileno de 28x15cm contendo substrato utilizado conforme 

recomendações da ESFIP/CEPLAC, no traço 3:1:1 de terra, areia e esterco de 

curral. Antes da instalação do experimento, amostras do solo foram coletadas para a 

caracterização física e química, conforme apresentado nas tabelas 1 e 2, 

respectivamente. As análises foram realizadas no Laboratório de análise agronômica 

e ambiental Fullin, seguindo a metodologia descrita pela Embrapa (1997).
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Tabela 1: Características físicas do solo utilizado como substrato no experimento.   

Areia Grossa Areia Fina Areia Total Silte Argila Classificação Textural(1) 

- - - - - - - - - - - - - - - - - g/Kg - - - - - - - - - - - - - - - - -   

606 144 750 110 140 Franco Arenoso 

(1) Classificação textural de acordo com a Sociedade Brasileira de Ciência do Solo. 

 

Tabela 2: Características químicas do solo utilizado como substrato no experimento. 

Parâmetro Analisado Unidade Valor Classificação(1) 

Fósforo  mg/dm3 369 Alto 

Potássio mg/dm3 790 Alto 

Enxofre 
 

mg/dm3 69 Alto 

Cálcio cmolc/dm3 2,4 Médio 

Magnésio 
 

cmolc/dm3 1,7 Alto 

Alumínio cmolc/dm3 0,0 Baixo 

H+Al 
 

cmolc/dm3 1,7 Médio 

pH em H2O  _ 5,8 Acidez Média 

Matéria Orgânica 
 

dag/kg 2,9 Médio 

Ferro 
 

mg/dm3 98 Médio 

Zinco 
 

mg/dm3 16,1 Médio 

Cobre 
 

mg/dm3 4,5 Médio 

Manganês 

 
mg/dm3 48 Médio 

Boro mg/dm3 1,19 Muito Alto 

Sódio 
 

mg/dm3 190,0 Alto 

Saturação Ca na 
CTC 
 

% 30,7 Muito Baixo 

Saturação Mg na 
CTC 

% 21,7 Alto 

Saturação K na CTC  

 
% 25,9 Alto 

Índice saturação Na  

 
% 10,6 Baixo 

Soma de Bases cmolc/dm3 6,1 Alto 

CTC efetiva 
 

cmolc/dm3 6,1 Alto 

CTC a pH 7,0 

 
cmolc/dm3 7,8 Médio 

Saturação Alumínio 

 
% 0 Baixo 

Saturação de bases % 78,3 Alto 

(1) Classificação baseada nos manuais de recomendação de adubação do Estado do Espírito Santo 

(Dadalto e Fullin, 2001; Prezotti et al., 2007). 

Decorridos 21 dias após o transplante para os sacos, as mudas foram transportadas 

para os tratamentos (0% de sombreamento - pleno sol -, 18%, 30%, 50% e 80% de 

sombreamento) onde permaneceram por quatro meses (maio a setembro de 2012). 

Para monitoramento da umidade do solo, utilizou-se um tensiômetro em cada nível 

de sombra, mantendo-se a tensão de água na faixa de 15 a 20 Kpa, irrigando-se, 

quando necessário.  
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4.2 CONDIÇÕES DE EXPERIMENTAÇÃO 

Durante o período experimental as plantas foram submetidas a cinco níveis de 

sombreamento (0% - pleno sol -, 18%, 30%, 50% e 80% de redução da radiação 

incidente). Os níveis de 18%, 30%, 50% e 80% foram obtidos com a utilização de 

telas pretas de nylon, tipo “sombrite” (Figura 1).  

 

  Figura 1: Vista geral do experimento. 

 

A radiação fotossinteticamente ativa (PAR), nas diferentes condições de 

sombreamento, foi determinada por meio de um espectroradiômetro (Sky 

Instruments Ltda, Richmond, Canadá) realizando-se as medidas sempre às 12 

horas, em 4 dias ensolarados. Os valores médios da PAR para cada tratamento 

foram de aproximadamente: 2000 μmol m-² s-¹ (0% de sombreamento - pleno sol -); 

1550 μmol m-² s-¹ (18% de sombreamento); 1250 μmol m-² s-¹ (30% de 

sombreamento); 900 μmol m-² s-¹ (50% de sombreamento) e 300 μmol m-² s-¹ (80% 

de sombreamento). As análises de crescimento, morfológica, fisiológica e anatômica 

foram efetuadas em uma única amostragem, após 120 dias da instalação do 

experimento. 
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4.3 MORFOLOGIA E ANÁLISE DE CRESCIMENTO 

As medidas de crescimento foram realizadas em 5 plantas por bloco, totalizando 20 

plantas por tratamento. Foram realizadas as seguintes medidas: altura – a partir da 

gema apical até a base caulinar-, com a utilização de uma trena; diâmetro do caule, 

com a utilização de um paquímetro posicionado a 1 cm a partir da inserção das 

raízes; número de folhas, área foliar, massa fresca e massa seca da raiz, caule e 

folhas. Para a área foliar, as medidas foram realizadas através do analisador de 

imagens Image J 1.44. Para a massa seca, as amostras foram acondicionadas em 

estufa por 15 dias a 40ºC até a obtenção de massa constante. A partir desses dados 

foram calculados: razão de área foliar (RAF=AF/MST), razão raiz:parte aérea 

(R:PA), massa foliar específica (MFE=MF/AF), razão de massa foliar 

(RMF=MF/MST), razão de massa caulinar (RMC=MC/MST) e razão de massa 

radicular (RMR=MR/MST), de acordo com Hunt (1982).  

Com esses dados foram calculados os índices de qualidade tais como: Quociente de 

Robustez (QR) determinado pela razão do comprimento e diâmetro do caule; massa 

seca da parte aérea e massa seca de raiz (PA:R) e o Índice de Qualidade de 

Dickson (IQD) determinado pela razão da massa seca total (MST) com a soma do 

C:D e PA:R conforme equação de Dickson et al. (1960): IQD = [(MST/(C:D) +( 

PA:R)]. Menores valores de QR e PA:R  indicam maior capacidade de sobrevivência 

em condições de campo, enquanto que,  valores mais elevados de IQD indicam 

maior capacidade de sobrevivência das plantas em condições de campo.   

Onde; MF=massa seca foliar, MC=massa seca caulinar, MR=massa seca radicular, 

AF=área foliar; MST=massa seca total; RMF= razão de massa foliar; RMC=razão de 

massa caulinar; RMR=razão de massa radicular.  

4.4 TEOR DE PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES  

O teor de pigmentos fotossintetizantes foi determinado após extração com acetona 

80%, de acordo com a metodologia de Arnon (1949). Foram coletadas folhas 

totalmente expandidas, do 3º nó a partir da gema apical, sendo envolvidas em papel 

alumínio e acondicionadas em caixa de isopor com gelo imediatamente após a 
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coleta. Foram pesados 0,2g de massa fresca de uma folha por indivíduo, sendo 

selecionados 2 indivíduos por bloco, totalizando 8 indivíduos por tratamento. Para a 

maceração foram adicionados 0,3 ml de acetona a 80%. Todo o material foi 

macerado em câmara escura. O extrato obtido da maceração foi filtrado para um 

balão volumétrico de 25 ml, completando-se o volume do mesmo com acetona. Os 

balões volumétricos foram envolvidos em papel alumínio e levados para o 

laboratório para a leitura espectrofotométrica das absorbâncias a 470, 645 e 663 nm.  

As determinações dos teores de clorofila e carotenóides foram realizadas através da 

aplicação das equações de Lichtenthaler (1987):  

Clorofila a = (12,7.A663 - 2,69.A645/1000MF).V (g.g-1MF)  

Clorofila b = (22,9.A645 - 4,68.A663/1000MF).V (g.g-1MF)  

Clorofila Total = (20,2.A663 - 2,69.A645/1000MF).V (g.g-1MF)  

Carotenóides=(1000.A470)-(1,82.clor.a)-(85,02.clor.b)/(198).V(g.g-1MF)  

Onde:  

A470= absorbância a 470nm; A663nm= absorbância a 663nm; A645= absorbância a 

645nm; V= volume da amostra (ml); MF= massa fresca da amostra (g).  

4.5 TROCAS GASOSAS 

As análises de trocas gasosas foram realizadas em sistema fechado com analisador 

de gases infravermelho portátil – IRGA (LI-6200, LI-COR Inc., Lincoln, EUA) a partir 

das 7:00 horas da manhã, utilizando-se concentração atmosférica de CO2 e 

temperatura ambiente. Foi utilizada fonte de luz artificial com intensidade variando 

de acordo com o tratamento: utilizou-se 2000 μmol m-² s-¹ (a pleno sol); 1550 μmol 

m-² s-¹ (18% de sombreamento); 1250 μmol m-² s-¹ (30% de sombreamento); 900 

μmol m-² s-¹ (50% de sombreamento) e 300 μmol m-² s-¹ (80% de sombreamento). 

 Avaliou-se a assimilação fotossintética de carbono (A, µmol m-² s-¹), condutância 

estomática (Gs, mol m-² s-¹), transpiração (E, µmol m-² s-¹) e teor de carbono interno 
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(Ci, µmol mol-1). Também foram calculadas as razões: eficiência do uso de água 

(A/E, µmol mmol-1), eficiência intrínseca do uso de água (A/Gs, μmol mmol-1) e 

eficiência aparente de carboxilação (A/Ci, µmol m-² s-¹ Pa-1). 

As análises de fotossíntese foram feitas em folhas completamente expandidas do 

terceiro nó, a partir da gema apical. Para isso, foi utilizada uma folha por planta, 

sendo selecionadas duas plantas por bloco, totalizando 8 plantas por tratamento, 

nas quais realizaram-se três medições de trocas gasosas por folha selecionada, 

totalizando-se 24 medições por tratamento.  

4.6 ANATOMIA FOLIAR E CAULINAR 

4.6.1 Anatomia Foliar 

Folhas totalmente expandidas, localizadas no 3º nó, a partir da gema apical, foram 

coletadas e fixadas em FAA 70 (Johansen, 1940). Utilizou-se 4 plantas por bloco, 

totalizando 16 plantas por tratamento. Quarenta e oito horas depois as folhas foram 

estocadas em etanol 70%. Para o seccionamento das amostras foram utilizadas 

porções do terço mediano do limbo foliar. Os cortes foram feitos à mão livre com o 

auxílio de lâmina de barbear, sendo posteriormente clarificados em solução de 

hipoclorito de sódio 4%, em seguida lavados em água destilada, neutralizados em 

água acética e lavados novamente em água destilada. Como corante foi utilizada 

solução de Azul de Astra e Safranina 1%, (Kraus e Arduin, 1997) e as lâminas foram 

montadas em água glicerinada (3:1). A determinação da densidade estomática 

(nº/mm²) foi realizada através da impressão da epiderme em lâminas de vidro com 

utilização de adesivo instantâneo (Super Bonder), na face abaxial da folha. As 

análises anatômicas quantitativas foram realizadas por meio de medições da 

espessura total do limbo, da epiderme de ambas as faces da folha e dos 

parênquimas paliçádico e lacunoso. As observações e a documentação fotográfica 

foram realizadas em fotomicroscópio Nikon, Eclipse 50i. Para as análises 

quantitativas utilizou-se o software de análise de imagens NIS-Elements. 
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4.6.2 Anatomia Caulinar 

Para a análise anatômica caulinar, foram realizadas secções à mão livre com 

lâminas de barbear, aproximadamente a 10 cm a partir da inserção das raízes no 

caule. Utilizou-se 4 plantas por bloco, totalizando 16 plantas por tratamento. Os 

procedimentos de fixação, coloração, montagem e análise das lâminas foram os 

mesmos utilizados para as folhas. As análises anatômicas quantitativas foram 

realizadas por meio de medições da espessura do floema secundário, do câmbio, do 

xilema secundário, da frequência de elementos de vaso (nº/mm²) e do diâmetro dos 

vasos. As observações e a documentação fotográfica foram realizadas em 

fotomicroscópio Nikon, Eclipse 50i. Para as análises quantitativas utilizou-se o 

software de análise de imagens NIS-Elements. 

4.7 DELINEAMENTO EXPERIMENTAL E ANÁLISE ESTATÍSTICA  

O delineamento experimental foi em Blocos casualizados (DBC), com 4 repetições 

em arranjo fatorial 2 x 5, constituído de dois genótipos e 5 níveis de luminosidade, 

totalizando 40 parcelas com 10 plantas cada. Os dados obtidos foram submetidos à 

análise de variância e regressão. Na análise de regressão, a escolha do modelo que 

melhor se ajustou aos dados foi baseada no maior coeficiente de determinação (R2) 

e na significância do modelo detectado pela análise de variância da regressão. Os 

pontos de máximo e mínimo foram obtidos na curva de regressão dos genótipos de 

T. cacao (Tabela 3). Todas as análises foram executadas pelo Programa Assistat 

7.6 beta (2012), UAEG-CTRN-UFCG, Campina Grande – PB. 
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Tabela 3: Pontos de Máximo (PMáx ) e Mínimo (PMin) das variáveis estudadas para cada tratamento (Níveis de sombreamento).  

                                                              (continua) 

Características 

IPIRANGA 01  PH 16 

PMáx Nív. Somb. PMin Nív. Somb.  PMáx Nív. Somb. PMin Nív. Somb. 

Número de folhas -- -- -- --  -- -- -- -- 
Diâmetro do caule -- -- -- --  10,45 47,56 -- -- 
Altura -- -- -- --  -- -- -- -- 
RMC -- -- 0,07 27,00  0,08 55,25 -- -- 
RMR -- -- -- --  0,06 42,25 -- -- 
RMF -- -- -- --  0,16 47,42 -- -- 

AFU -- -- -- --  -- -- -- -- 
AFE -- -- 35,96 7,06  -- -- -- -- 
MFE -- -- -- --  -- -- -- -- 
Razão R:PA -- -- -- --  -- -- -- -- 
RAF -- -- 16,26 62,17  16,54 52,78 -- -- 
Massa seca total 25,58 47,28 -- --  -- -- 12,54 48,96  

Massa seca raiz  

Massa seca caule 

Massa seca pecíolo 

6,58 

3,38 

0,50 

44,6 

48,22 

53,88 

-- --  6,37 

4,84 

-- 

44,7 

56,25 

-- 

-- -- 
Massa seca folha 10,04 48,65 -- --  -- -- -- -- 

Área foliar total -- -- -- --  1578,52 61,65 -- -- 
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Tabela 3: Pontos de Máximo (PMáx ) e Mínimo (PMin) das variáveis estudadas para cada tratamento (Níveis de sombreamento). 

                                                                               (continuação) 

Características 

IPIRANGA 01  PH 16 

PMáx Nív. Somb. PMin Nív. Somb.  PMáx Nív. Somb. PMin Nív. Somb. 

 

Epiderme Adaxial -- -- 20,31 56,87  -- -- 22,83 54,93 

Parênquima esponjoso -- -- -- --  -- -- -- -- 
Parênquima paliçádico -- -- 32,25 64,5  -- -- 33,46 54,17 

Epiderme abaxial -- -- -- --  -- -- -- -- 
Densidade estomática -- -- -- --  1.109,05 14,43   

Periderme 

Periderme 

-- -- -- --  -- -- -- -- 
Floema 2º -- -- -- --  -- -- -- -- 
Câmbio -- -- -- --  -- -- -- -- 
Xilema 2º 1986,16 55,05 -- --  -- -- 1742,83 45,84 

Dens. Elem. de Vaso -- -- -- --  -- -- -- -- 
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Tabela 3: Pontos de Máximo (PMáx ) e Mínimo (PMin) das variáveis estudadas para cada tratamento (Níveis de sombreamento). 

          (conclusão) 

Características 

IPIRANGA 01  PH 16 

PMáx Nív. Somb. PMin Nív. Somb.  PMáx Nív. Somb. PMin Nív. Somb. 

 

 

 

 

A -- -- 1,73 63,43  -- -- -- -- 
E -- -- -- --  -- -- -- -- 
Gs -- -- -- --  0,68 59,62 -- -- 
Ci -- -- -- --  -- -- 10,00 75,16 

A/Gs -- -- -- --  -- -- 6,38 70,16 

A/E 1,07 68,23    -- -- -- -- 
A/Ci -- -- -- --  0,67 56,0 -- -- 
Clorofila a 0,93 29,66 -- --  0,95 50,00 -- -- 
Clorofila b 0,46 35,00 -- --  0,35 48,88 -- -- 
Clorofila Total 1,62 34,88 -- --  1,61 52,76 -- -- 
Carotenóides 0,14 35,00 -- --  0,13 57,50 -- -- 
Chl. a/ Chl. b -- -- 2,41 41,00  3,04 57,00 -- -- 
Chl. Total /Carotenóides -- -- -- --  14,69 54,51 -- -- 
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5 RESULTADOS  

5.1 ANÁLISE DE CRESCIMENTO 

A altura das plantas apresentou valores mais elevados para o genótipo 

IPIRANGA 01 em todos os tratamentos. Contudo, ambos os genótipos 

mostraram uma tendência linear crescente com valores significativamente 

maiores sob sombreamento severo (80%) (Figura 2A). Quanto ao número de 

folhas, não houve diferença estatística entre os tratamentos nos dois genótipos 

estudados. O diâmetro do caule não foi significativo para o genótipo IPIRANGA 

01, no entanto, para PH 16, foi obtido o maior valor do diâmetro caulinar (10,45 

cm) a 47,56% de sombra, sendo que nos tratamentos contrastantes, de 

sombreamento severo e pleno sol, observou-se valores reduzidos para esta 

característica (Figura 2B). 
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Figura 2: Características de crescimento: altura e diâmetro do caule dos genótipos de 

T. cacao, submetidos a diferentes níveis de sombreamento. (A) altura; (B) diâmetro do 

caule.  

** significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  

 

 

A 
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O genótipo IPIRANGA 01 apresentou valores mais elevados em todos os 

tratamentos para as características de massa seca caulinar (Figura 3A) e 

radicular (Figura 3B) em comparação ao genótipo PH 16. De modo geral, estas 

variáveis demonstraram valores mais reduzidos para ambos os genótipos sob 

os tratamentos de maior incidência solar, seguido por aumento em condições 

intermediárias de sombra onde alcançaram valores máximos e posteriores 

reduções em condições de sombreamento severo.  

Observa-se na figura 3 que, para o genótipo IPIRANGA 01 os valores máximos 

de massa seca caulinar e radicular foram, respectivamente, 3,38 g e 6,58 g sob 

48,22% e 44,60% de sombreamento. Já para o genótipo PH 16, os valores 

máximos foram: 4,84 g de massa seca caulinar a 56,25% de sombra e 6,37 g 

de massa seca radicular a 44,70% de sombra. A massa seca foliar não 

apresentou diferença significativa entre os tratamentos para PH 16, ao passo 

que para o genótipo IPIRANGA 01, o valor mais elevado (10,04 g) foi 

constatado a 48,65% de sombreamento (Figura 3C). 

Foram observados comportamentos opostos entre os genótipos quanto à 

massa seca total. O genótipo PH 16 apresentou um valor significativamente 

mais elevado para esta característica a pleno sol, sendo este valor 

drasticamente reduzido nos tratamentos intermediários de sombreamento, 

atingindo seu valor mínimo (12,54 g) a 48,96% de sombra, seguido por um 

pequeno aumento no tratamento de maior sombreamento. O genótipo 

IPIRANGA 01 obteve o menor valor desta variável a pleno sol e o valor máximo 

(25,58 g) a 47,28% de sombreamento, seguido por uma redução mínima a 80% 

de sombra (Figura 3D). 
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Figura 3: Características de crescimento: Massa seca caulinar, radicular, foliar e total 

dos genótipos de T. cacao, submetidos a diferentes níveis de sombreamento. (A) 

massa seca caulinar; (B) massa seca radicular; (C) massa seca foliar e (D) massa 

seca total.  

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)  

* significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  
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A área foliar unitária e a área foliar total apresentaram valores mais elevados 

para o genótipo IPIRANGA 01 em todos os tratamentos (Figura 4). Para este 

genótipo, ambas as características demonstraram tendências crescentes, 

tendo resultados mais elevados a 80% de sombreamento. No genótipo PH 16 

observou-se o mesmo padrão crescente quanto à área foliar unitária, com valor 

mais elevado também a 80% de sombra (Figura 4A). Em contrapartida, a área 

foliar total foi menor sob alta irradiância e obteve valor máximo (1578,52 cm²) a 

61,65% de sombreamento, seguido novamente por uma redução neste valor 

(Figura 4B). A massa foliar específica e a área foliar específica não 

apresentaram diferenças estatísticas entre os tratamentos de PH 16, sendo 

observadas para o genótipo IPIRANGA 01 diferenças mínimas entre os 

tratamentos, contudo, verificou-se um padrão decrescente para a massa foliar 

específica, com valor mais elevado a pleno sol (Figura 4C). Quanto à área foliar 

específica foram observados valores reduzidos nos tratamentos de elevada 

irradiação, alcançando o valor mínimo (35,96 cm²) a 7,06% de sombreamento 

(Figura 4D). 
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Figura 4: Características de crescimento: Área foliar unitária (AFU), Área foliar total 

(AFT), Massa foliar específica (MFE) e Área foliar específica (AFE) dos genótipos de 

T. cacao, submetidos a diferentes níveis de sombreamento. (A) Área foliar unitária 

(AFU), (B) Área foliar total (AFT), (C) Massa foliar específica (MFE) e (D) Área foliar 

específica (AFE). (n=20) 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  

 

Para as variáveis seguintes, foram observadas diferenças intergenotípicas 

marcantes.  O genótipo IPIRANGA 01 não apresentou diferenças estatísticas 

para a razão R/PA, razão de massa foliar (RMF) e razão de massa radicular 

(RMR). Já o genótipo PH 16 demonstrou uma tendência linear crescente para a 

razão R/PA, alcançando valor máximo a 80% de sombra (Figura 5A). A RMF e 

a RMR apresentaram para este genótipo um padrão semelhante, com valores 

reduzidos tanto a níveis altos de irradiância quanto a níveis de sombreamento 

intenso, sendo os valores mais elevados alcançados nos níveis intermediários 

de sombreamento. A RMF obteve valor máximo (0,16) sob 47,42% de sombra 

(Figura 5B) e a RMR obteve valor máximo (0,006) sob 42,25% de 

sombreamento (Figura 5C).  
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Para a razão de área foliar (RAF) e a razão de massa caulinar (RMC), o 

genótipo IPIRANGA 01 obteve, de modo geral, valores mais elevados em todos 

os tratamentos quando comparado ao genótipo PH 16. 

A RAF apresentou valor máximo (16,54) a um nível intermediário de 

sombreamento - 52,78% - para o genótipo PH 16, enquanto que IPIRANGA 01 

demonstrou uma tendência crescente, alcançando valor máximo a 80% de 

sombreamento (Figura 5D). Quanto a RMC, os genótipos apresentaram 

comportamentos contrastantes, onde IPIRANGA 01 exibiu um valor mínimo 

(0,0,7) sob níveis baixos de sombreamento (27%) ao passo que PH 16 

apresentou valor máximo (0,08) a um nível intermediário de sombra (55,25%) 

(Figura 5E). 
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Figura 5: Características de crescimento: razão R/PA, razão de massa foliar (RMF), 

razão de massa radicular (RMR), razão de área foliar (RAF) e razão de massa caulinar 

(RMC) dos genótipos de T. cacao, submetidos a diferentes níveis de sombreamento. 

(A) razão R/PA; (B) razão de massa foliar (RMF); (C) razão de massa radicular (RMR); 

(D) razão de área foliar (RAF); (E) razão de massa caulinar (RMC). (n=20) 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  

 

O índice de robustez e razão massa seca parte aérea e massa seca da raiz 

(PA:R) mostraram, para o genótipo PH 16, valores mínimos 4,67 e 2,53 sob 

34,92% e 36% de sombra, respectivamente. Já para IPIRANGA 01, o índice de 

robustez apresentou-se de forma crescente, sendo menor a pleno sol e maior a 

80% de sombra (Figura 6A), enquanto que PA:R não obteve diferença 

estatística significativa entre os tratamentos (Figura 6B). O índice de qualidade 

de Dickison (IQD) apresentou comportamentos opostos entre os genótipos, 

sendo obtido o menor valor (1,86) a 54,83% de sombra para PH 16 e o maior 

valor (2,63) sob 42,5% de sombreamento para IPIRANGA 01 (Figura 6C).   
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Figura 6: Índices de qualidade: índice de Dickson, PA:R e Índice de robustez dos 

genótipos de T. cacao, submetidos a diferentes níveis de sombreamento. (A) índice de 

Dickson; (B) PA:R e (C) Índice de robustez (n=20). 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  

 

5.2 TEOR DE PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES 

Os teores de clorofila a (0,93), clorofila b (0,46), clorofila total (1,62) e 

carotenóides (0,14) do genótipo IPIRANGA 01 aumentaram significativamente 

com os níveis de sombreamento até atingir seu valor máximo com 29,66%, 

35%, 34,88% e 35% de sombra, respectivamente, diminuindo após esses 

níveis. Já para o PH 16, observou-se que esses teores alcançaram valores 

máximos 0,95; 0,35; 1,61 e 0,13 com 50%, 48,88%, 52,76% e 57,50% de 

sombreamento (Figura 7). Foram verificadas diferenças intergenotípicas nos 

teores desses pigmentos em função do nível de sombreamento, uma vez que, 

na ausência de sombreamento (pleno sol), o IPIRANGA 01 apresentou maiores 

valores dessas características quando comparado ao PH16, acontecendo o 

comportamento inverso quando os níveis de sombra eram mais elevados, 

especialmente com 80%.  
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Figura 7: Teores de pigmentos fotossintetizantes: clorofila a, clorofila b, clorofila total e 

carotenóides dos genótipos de T. cacao, submetidos a diferentes níveis de 

sombreamento. (A) clorofila a; (B) clorofila b; (C) clorofila total; (D) carotenóides. 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  
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A razão clorofila total/carotenóides do genótipo IPIRANGA 01 apresentou um 

padrão crescente como resultado, alcançando valores mais elevados nos 

tratamentos de maior sombreamento. Este genótipo apresentou valores mais 

altos do que o PH 16 para esta variável em todos os níveis de sombreamento. 

O genótipo PH 16 demonstrou o mesmo padrão das demais características, 

obtendo o valor máximo para esta razão (14,69) a 54,51% de sombra. A razão 

clorofila a/ clorofila b apresentou um padrão diferenciado para os genótipos em 

estudo (Figura 8). 

Pode-se evidenciar nos tratamentos de maior irradiância valores mais elevados 

para o IPIRANGA 01, contudo, à medida que aumentou-se o sombreamento, 

PH 16 assumiu valores mais elevados do que IPIRANGA 01. No entanto, no 

tratamento a 80% de sombra, ambos os genótipos apresentaram valores 

muitos próximos. IPIRANGA 01 apresentou um resultado mínimo (2,41) a 41% 

de sombra, ao passo que, PH 16 apresentou valor máximo (3,04) a 57% de 

sombra. 
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Figura 8: Teores de pigmentos fotossintetizantes: razão clorofila a/ clorofila b e clorofila 

total/ carotenóides dos genótipos de T. cacao, submetidos a diferentes níveis de 

sombreamento. (A) razão clorofila a/ clorofila b ; (B) clorofila total/ carotenóides. 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  

5.3 ANÁLISE DE TROCAS GASOSAS 

De modo geral, os valores de A, A/E e E, diminuíram com o aumento dos níveis 

de sombreamento para o IPIRANGA 01, ao passo que para o PH 16 

praticamente não ocorreram alterações significativas nessas características 

(Figura 9). 

O genótipo IPIRANGA 01 apresentou os menores valores de fotossíntese (A = 

1,73 µmol m-² s-¹) e de eficiência do uso da água (A/E = 1,07 µmol mmol-1) sob 

63,43% e 68,23% de sombra, respectivamente. Quanto à transpiração (E), 

pode-se observar valores mais elevados nos tratamentos de menor 

sombreamento e uma diminuição destes valores com o aumento dos níveis de 

sombreamento, alcançando valor mínimo a 80% de sombra. De modo 

contrastante, o genótipo PH 16 praticamente não apresentou nenhuma 

alteração nesses mesmos parâmetros com o aumento dos níveis de 
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sombreamento. Contudo, em todos esses níveis os valores de A, A/E e E, do 

genótipo IPIRANGA 01, foram maiores que os do PH 16. 
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Figura 9: Análises de trocas gasosas dos genótipos de T. cacao, submetidos a 

diferentes níveis de sombreamento. (A) Taxa de fotossíntese (A); (B) eficiência do uso 

da água (A/E); (C) taxa de transpiração (E). 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  

 

 O genótipo PH 16 apresentou maior condutância estomática (Gs = 0,68 mol m-

² s-¹) com 59,62% de sombra, enquanto que para o IPIRANGA 01 observou-se 

aumento linear com os níveis de sombreamento (Figura 10). 

O nível de carbono interno (Ci) e a eficiência de carboxilação (A/ Ci) 

alcançaram valores mais elevados em todos os tratamentos do genótipo PH 16 

comparados ao IPIRANGA 01. A 75,16% de sombreamento o nível de carbono 

interno de PH 16 alcançou valor máximo (10,00 mol mol-1). Para o genótipo 

IPIRANGA 01 os valores desta variável decresceram com o aumento do 

sombreamento. A eficiência intrínseca do uso da água - A/Gs –foi mínima (6,38 

μmol mmol-1) a 70,16% de sombreamento para as plantas de PH 16 e não 

apresentou diferença significativa entre os tratamentos de IPIRANGA 01. No 

entanto, a eficiência de carboxilação - A/ Ci –foi máxima (0,67 µmol m-² s-¹ Pa-

1) sob 56% de sombreamento para o genótipo PH 16 e apresentou aumento 

linear com os níveis de sombreamento para IPIRANGA 01.  
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Figura 10: Análises de trocas gasosas dos genótipos de T. cacao, submetidos a  

diferentes níveis de sombreamento. (A) Condutância estomática (Gs); (B) Carbono 

interno (Ci); (C) eficiência intrínseca do uso da água (A/Gs); (D) eficiência de 

carboxilação (A/Ci).  

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)  

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  
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5.4 ANATOMIA FOLIAR 

De modo geral, a espessura do limbo foliar, da epiderme adaxial e do 

parênquima paliçádico foram maiores em ambos os genótipos a pleno sol, no 

entanto, estas variáveis demonstraram diferenças intergenotípicas, sendo mais 

elevadas para o genótipo PH 16, do que para o genótipo IPIRANGA 01. A 

densidade estomática não apresentou resultados significativos para o genótipo 

IPIRANGA 01 e demonstrou um valor mais elevado (1.109,05) a 14,43% de 

sombreamento para PH 16 (Figura 11). 

 

Figura 11: A-B: Aspectos foliares de dois genótipos de T. cacao submetidos a 
diferentes intensidades de radiação solar. A-B: Cortes transversais do limbo sob 50% 
de sombreamento.(A) PH 16 .(B) IPIRANGA 01.  C-F: Impressões epidérmicas da face 
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abaxial foliar do genótipo PH 16. C-D: 18% de sombreamento, E-F: 80% de 
sombreamento, sendo D e F,  microscopia de campo escuro. Epiderme adaxial 
(EPAD), epiderme abaxial (EPAB), parênquima paliçádico (PP) e parênquima 
esponjoso (PE). Estômatos indicados pelas setas. Barra = 100 µm. 

 

A espessura do limbo foliar apresentou valores mínimos: 124,95 µm e 131,40 

µm a 63,67% e 49,13% de sombreamento para IPIRANGA 01 e PH 16, 

respectivamente. Para a espessura da epiderme abaxial não foram observadas 

diferenças significativas entre os tratamentos dos dois genótipos estudados. No 

entanto, para a epiderme adaxial, nota-se o menor valor (20,31 µm) a 56,87% 

de sombreamento para IPIRANGA 01 e 22,83 µm a 54,93% de sombreamento 

para PH 16. Quanto à espessura do parênquima paliçádico, foram encontrados 

valores mínimos para os genótipos a 64,5% de sombreamento em IPIRANGA 

01 (32,25 µm) e 54,17% de sombreamento para PH 16 (33,46 µm). O 

parênquima esponjoso não apresentou diferença significativa em PH 16, 

entretanto, para o genótipo IPIRANGA 01 foi encontrado uma tendência linear, 

ocorrendo um decréscimo nos valores à medida que o sombreamento 

aumentou (Figura 12). 
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Figura 12: Variáveis anatômicas foliares dos genótipos de T. cacao submetidos a 

diferentes níveis de sombreamento. (A) Limbo foliar; (B) epiderme adaxial; (C) 

parênquima paliçádico; (D) parênquima esponjoso; (E) densidade estomática. 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  
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5.5 ANATOMIA CAULINAR 

As variáveis anatômicas caulinares (espessura da periderme, do floema 

secundário e da faixa cambial) não apresentaram diferenças estatisticamente 

significativas entre os tratamentos para ambos os genótipos.  

No entanto, a espessura do xilema secundário apresentou padrões opostos 

para os genótipos. Constatou-se para PH 16 um valor mais elevado no 

tratamento a pleno sol, observando-se uma redução nos níveis intermediários 

de sombreamento, atingindo valor mínimo (1742,83 µm) sob 45,84% de 

sombra, tendendo a elevar-se novamente nos tratamentos de maior 

sombreamento. Já o genótipo IPIRANGA 01, apresentou menor valor a pleno 

sol, sendo o valor desta variável elevado com o aumento do sombreamento, 

até atingir valor máximo (1986,16 µm) a 55,5% de sombra e então, decair 

(Figura 14A). 

A frequência de vasos também não apresentou diferença estatística entre os 

tratamentos para o genótipo IPIRANGA 01, ao contrário de PH 16, onde pode-

se observar, novamente, valores mais elevados nos tratamentos de maior 

irradiância, seguidos por uma diminuição com o aumento do sombreamento 

(Figura 13 e Figura 14B).  

 

XS 

XS 



66 

 

 

Figura 13: Secções transversais caulinares do genótipo IPIRANGA 01. Tratamento a 

pleno sol (A) e tratamento a 80% de sombreamento (B). Xilema secundário (XS), 

Setas indicam elementos de vaso. Barra = 100 µm. 

O diâmetro dos elementos de vaso atingiu valor máximo (50,64) a 15,66% de 

sombra para o genótipo IPIRANGA 01, seguido por uma redução com o 

aumento dos níveis de sombreamento. Para o PH 16 não houve diferença 

estatística entre os tratamentos (Figura 14C).  
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Figura 14: Variáveis anatômicas caulinares dos genótipos de T. cacao submetidos a 

diferentes níveis de sombreamento. (A) Xilema secundário; (B) densidade de 

elementos de vaso; (C) diâmetro de elementos de vaso. 

**significativo ao nível de 1% de probabilidade (p < .01)         

 * significativo ao nível de 5% de probabilidade (.01 =< p < .05)  
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6. DISCUSSÃO 

6.1 CRESCIMENTO 

A diferença na intensidade de irradiância induziu a modificações tanto no 

crescimento dos genótipos estudados quanto entre os genótipos. Ambos não 

apresentaram diferenças significativas entre os tratamentos quanto ao número 

de folhas. O diâmetro do caule também não apresentou diferença significativa 

para o genótipo IPIRANGA 01, ao passo que, mostrou-se maior a 48% de 

sombreamento para PH 16. Neste genótipo, verificou-se que o aumento no 

diâmetro caulinar não foi influenciado pelo maior espessamento do xilema 

secundário, o que leva a crer que a casca tenha maior contribuição para as 

diferenças observadas no diâmetro do caule.  

A altura das plantas apresentou uma tendência crescente para os dois 

genótipos estudados, sendo mais elevada a 80% de sombra. O aumento da 

altura em plantas que se desenvolvem em ambientes mais sombreados é uma 

resposta comumente relatada na literatura (Demuner et al., 2004; Franco e 

Dillenburg, 2007) e pode indicar uma tendência ao estiolamento, ou seja, um 

investimento inicial pronunciado no alongamento vertical do caule visando o 

alcance da luz com maior facilidade (Sabbi et al., 2010). 

Ambos os genótipos apresentaram, de forma geral, valores de área foliar total, 

área foliar unitária e razão de área foliar maiores nos tratamentos mais 

sombreados. Em baixa irradiância este comportamento ocasiona um aumento 

na superfície de interceptação luminosa, sendo uma compensação à menor 

quantidade de radiação disponível (Oliveira et al., 2011). O aumento da área 

foliar mostra a habilidade da espécie em utilizar a radiação fotossinteticamente 

ativa e alocar os fotoassimilados em resposta a um ambiente particular de 

luminosidade (Dias - Filho, 1997).  

As plantas em pleno sol desenvolvem maior massa foliar específica indicando 

elevado grau de esclerofilia como parte de suas estratégias adaptativas e maior 

resistência da perda de água devido à alta taxa de transpiração observada 
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neste tratamento (Mendes et al., 2001; Duz et al., 2004), além de evitar danos 

foto-oxidativos. (Lima et al., 2008; Mengarda et al., 2009; Kwak et al., 2011).  

De modo geral, foram obtidos valores mais elevados de massa seca para o 

genótipo IPIRANGA 01 em condições de sombreamento moderado, indicando 

um estímulo à produção de massa seca sob este sombreamento em relação à 

condição de pleno sol e de sombreamento intenso. Diversos trabalhos com 

arbóreas tropicais mostram resultados semelhantes (Portella, 2012; Soares, 

2012). No entanto, a massa seca total do genótipo PH 16 apresentou valores 

mais elevados a pleno sol, demonstrando que para este genótipo houve um 

estímulo à produção de massa seca sob níveis mais elevados de radiação. 

Resultados semelhantes são relatados na literatura (Scalon et al., 2003; 

Martinazzo et al., 2007; Lima et al., 2010).   

IPIRANGA 01 apresentou valor mínimo de razão de massa caulinar sob intensa 

luminosidade, o que aliado com o valor mais elevado de massa seca caulinar 

sob 48,22% de sombreamento reforça a ideia de que este genótipo tem o 

crescimento estimulado sob condições moderadas de radiação.  

A razão de massa foliar, razão de massa caulinar e razão de massa radicular 

foram superiores em condições de sombreamento moderado para PH 16, no 

entanto, a razão R:PA foi mínima neste mesmo tratamento, indicando uma 

redução na alocação de biomassa para a raiz sob este nível de sombra. 

Os índices de qualidade avaliados demonstram que o genótipo PH 16 possui 

maior chance de sobrevivência em campo sob condições de luminosidade 

intensa a moderada, ao passo que, IPIRANGA 01 apresenta maiores chances 

de sobrevivência em condições de luminosidade moderada, o que sugere 

diferenças interespecíficas (Zobel e Spague 1998; Meinzer et al. 2011). 

6.2 PIGMENTOS FOTOSSINTETIZANTES 

Embora tenham sido observadas diferenças intergenotípicas quanto aos teores 

de pigmentos fotossintetizantes, ambos os genótipos de T. cacao 

apresentaram, de maneira geral, teores menores nas plantas sob maior 
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irradiância e mais elevados nas plantas sob sombreamento moderado. 

Resultados que demonstram uma menor concentração de pigmentos em 

ambientes expostos à alta radiação solar são amplamente relatados na 

literatura (Mengarda et al., 2009; Favaretto et al., 2011; Lima et al., 2011; Nery 

et al., 2011). De acordo com Laisk et al. (2005), plantas desenvolvidas no sol 

necessitam de um investimento menor em complexos coletores de luz, visto 

que, sob esta condição, as folhas absorvem mais energia radiante que a 

capacidade de processamento do aparato fotossintético, e este excesso de 

energia pode gerar como consequência danos ao aparato da fotossíntese. 

Assim, a redução dos teores de clorofila pode ser um mecanismo eficiente para 

reduzir o aporte de energia para os fotossistemas (Magalhães et al., 2009).  

Além disso, em locais sob alta radiação, a degradação da clorofila é mais 

acentuada do que a sua produção, o que faz com que seja alcançado um 

equilíbrio fisiológico sob concentrações mais baixas (Kramer e Kozlowski, 

1979; Tan et al. 2000).  

Embora os carotenóides estejam relacionados com o processo de fotoproteção 

do aparato fotossintético, juntamente com os teores mais elevados de clorofila 

b, ambos podem atuar como pigmentos acessórios, promovendo a absorção de 

fótons em comprimentos de onda distintos ao da clorofila a (Gonçalves et al., 

2001; Taiz e Zeiger, 2008), representando um mecanismo de adaptação à 

condição de menor intensidade luminosa (Scalon, 2003). Além da capacidade 

de captação de energia em faixas que diferem da captação da clorofila a, a 

clorofila b também pode atuar como um pigmento fotoprotetor, diminuindo os 

danos ao aparato fotossintético sob elevada irradiância (Kitajima, 2003). Assim, 

a razão chl a/ chl b tende a diminuir tanto em plantas que se desenvolvem em 

sombreamento intenso, quanto em plantas submetidas à elevada irradiância, 

assim como observado nos genótipos estudados. A razão entre chl a/ chl b em 

ambos os genótipos alcançou os menores valores a pleno sol e valores mais 

elevados em sombreamento moderado. Almeida et al., (2004) também 

observaram redução da razão chl a/ chl b em plantas de Cryptocaria 

aschersoriana cultivadas em pleno sol.  
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A relação entre Chl total/Carotenóides foi menor nas plantas em pleno sol, 

como também observado por Magalhães et al., (2009) em plantas de 

Minquartia guianensis. Em ambientes com alta irradiância, é comum as plantas 

apresentarem menor razão Chl total/ Carotenóides (Mengarda, 2009), 

indicando que a quantidade de carotenóides em relação à clorofila é maior no 

sol. Este fato deve-se ao incremento da fração de carotenóides constituintes do 

ciclo das xantofilas, que promovem a dissipação do excesso de energia 

absorvida quando há grande disponibilidade de luz (Demmig-Adams, Gilmore e 

Adams, 1996). 

6.3 TROCAS GASOSAS 

A atividade fotossintética dos genótipos PH 16 e IPIRANGA 01 aumentou no 

tratamento a pleno sol, como confirmado pelos maiores valores de A, E e Ci. 

Resultados semelhantes foram obtidos por Lima Jr. et al., (2006); Costa e 

Marenco (2007), em estudos com arbóreas tropicais. Valores mais elevados de 

massa foliar específica obtidos para plantas do genótipo IPIRANGA 01 

localizadas a pleno sol, indicam que o aumento de esclerofilia pode ter 

contribuído para evitar possíveis danos ao aparato fotossintético, assim 

adaptações anatômicas foliares relatadas em ambos os genótipos de maior 

espessura do limbo foliar e do parênquima lacunoso podem ter favorecido a 

difusão de CO2 e diminuído a resistência da fase líquida, garantindo assim, 

níveis elevados de A, E e Ci. a pleno sol.  

As adaptações caulinares de maior espessamento do tecido xilemático e maior 

densidade e frequência de elementos de vaso também garantem a demanda 

hídrica necessária devido a maior taxa de transpiração a pleno sol. Ao contrário 

do esperado, a elevação de E a pleno sol não foi acompanhada pelo aumento 

na Gs em ambos os genótipos de T. cacao sob este mesmo tratamento. Este 

fato indica que possivelmente com o maior número de estômatos por área a 

pleno sol, não houve a necessidade de um grande estímulo à abertura 

estomática. Em alguns casos, altas irradiâncias também promovem o aumento 

da temperatura foliar e, com isso, podem intensificar a evapotranspiração, ao 
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mesmo tempo em que estimulam o fechamento dos estômatos (Dias e 

Marenco, 2006).  

O aumento do Ci em plantas de ambos os genótipos localizadas sob maior 

incidência luminosa, pode ter sido influenciado pela redução da abertura 

estomática sob este mesmo tratamento, o que proporcionou a elevação da 

concentração interna de carbono, refletindo também em valores menores para 

a eficiência de carboxilação sob tratamentos de maior incidência luminosa. 

Resultados similares foram obtidos por Rouhi et al. (2007) e Singh et al.( 2011).  

A eficiência intrínseca do uso da água não apresentou diferença significativa 

entre os tratamentos de IPIRANGA 01, no entanto, foi maior sob níveis mais 

elevados de luminosidade para o genótipo PH 16. Valores mais elevados 

também foram encontrados para a eficiência do uso da água sob altas 

irradiâncias, demonstrando que há um controle eficiente para evitar a perda 

excessiva de água em condições de maior radiação (Mengarda, et al., 2009).   

6.4 ANATOMIA 

6.4.1 Anatomia Foliar 

A anatomia foliar sofreu modificações em função dos regimes de radiação 

solar. Pode-se observar um maior espessamento do limbo foliar em plantas 

submetidas a pleno sol em ambos os genótipos. Diversos autores relatam 

sobre variações na espessura dos tecidos foliares em função da radiação solar 

(Lima Jr et al., 2006; Sabbi et al., 2010; Silva et al., 2010). Para o genótipo 

IPIRANGA 01 o espessamento da epiderme adaxial e do parênquima 

paliçádico e esponjoso, resultou no aumento da espessura do limbo. Já para o 

genótipo PH 16 o maior espessamento se deu pelo aumento das células da 

epiderme adaxial e do maior espessamento do parênquima paliçádico. Essas 

alterações na estrutura interna da folha favorecem um melhor desempenho no 

processo de captura de luz e consequentemente da fotossíntese (Mendes et 

al., 2001; Rossato e Kolbi, 2010).  
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Segundo Oguchi, Hikosaka e Hirose (2003), o incremento do tecido clorofiliano 

em condições de maior irradiância facilita a distribuição e o arranjo dos 

cloroplastos na superfície das células. O parênquima paliçádico permite a 

penetração da luz solar direta e não difusa (Vogelmann, 1993), de modo que a 

eficiência na distribuição da luz compensa a menor superfície de absorção 

(Turner, 1994), visto que, a maior área foliar se deu em condições de maior 

sombreamento. 

O parênquima esponjoso redireciona e dispersa os feixes luminosos dentro do 

mesofilo (Vogelmann, 1996). Para o genótipo IPIRANGA 01 foi encontrado um 

espessamento deste tecido mais elevado a pleno sol. Dados semelhantes 

também foram encontrados por Campos, 2011. Aliado à eficiência na absorção 

da luz, folhas de sol que apresentam um incremento na espessura do 

parênquima esponjoso podem aumentar a capacidade de difusão do CO2, visto 

que as folhas são menos compactas (Soares, 2012). A menor espessura do 

parênquima esponjoso nas folhas submetidas a sombreamento severo pode 

ser compensada pela maior quantidade de espaços intercelulares presentes 

neste tecido, conforme relatado por Lima e colaboradores (2006). 

A maior espessura da camada de células da epiderme adaxial em pleno sol 

encontrada em ambos os genótipos, foi relatada por vários autores ao 

estudarem o efeito da luminosidade na anatomia foliar (Lima Jr. et al., 2006; 

Rossatto e Kolb, 2010; Voltolini e Santos, 2011). O aumento na espessura da 

camada epidérmica auxilia a refletância, contribuindo para a manutenção da 

temperatura foliar interna (Dickison, 2000) e protegendo os tecidos 

fotossintéticos do excesso de luz (Chazdon e Kaufmann, 1993).  

A irradiância promoveu alterações quanto à densidade estomática, sendo esta 

mais elevada nas plantas sob maior irradiância para o genótipo PH 16. 

Diversos estudos têm demonstrado que a densidade estomática é elevada com 

o aumento da intensidade luminosa (Boeger et al., 2009; Magalhães et al., 

2009; Voltolini e Santos, 2011). Desta forma as folhas de sol podem aumentar 

a captação de moléculas de CO2 do ambiente e consequentemente, elevar 

suas taxas fotossintéticas (Mendes et al., 2001), como verificamos nas análises 
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de trocas gasosas. Em ambientes de menor luminosidade a umidade relativa 

do ar é maior, o que favorece a abertura estomática por mais tempo, não 

havendo assim a necessidade de um investimento no aumento do número de 

estômatos (Larcher, 2000).  

6.4.2 Anatomia Caulinar 

 A estrutura caulinar dos genótipos de T. cacao estudados sofreu alteração em 

decorrência das condições de luminosidade impostas, observando-se 

diferenças intergenotípicas. No genótipo IPIRANGA 01 a maior irradiância 

promoveu aumento no diâmetro de vasos, ao passo que, no genótipo PH 16 

houve maior densidade de vasos nesta mesma condição. Em ambos os casos, 

essas alterações proporcionam maior fluxo de água às plantas para a 

manutenção da demanda hídrica devido ao aumento da transpiração, como 

verificamos na análise de trocas gasosas, em condições de alta irradiância. 

Resultados semelhantes foram encontrados em Fagus sylvatica numa situação 

de abertura de clareira (Caquet et al., 2009), onde há necessidade de um 

incremento no transporte de água e solutos inorgânicos, tanto para a produção 

de fotoassimilados, quanto para reposição da água perdida por transpiração. A 

eficiência no transporte de água permite uma maior condutância estomática, o 

que aumenta as taxas fotossintéticas, o ganho de carbono e o crescimento 

(Poorter et al., 2010).  

A espessura do xilema secundário apresentou diferenças estatísticas para os 

genótipos, sendo menor a 45,84 % de sombreamento para o genótipo PH 16 e 

maior para o genótipo IPIRANGA 01 a 55% de sombreamento.  Segundo 

Appezzato-da-Glória e Carmello-Guerreiro (2009), a atividade cambial garante 

a produção de elementos do xilema secundário, sendo assim, o maior 

espessamento deste tecido indicou uma maior atividade cambial no genótipo 

IPIRANGA 01 numa condição de sombreamento moderado, enquanto que, 

para o genótipo PH 16, a condição à pleno sol proporcionou maior atividade 

cambial, resultando em maior espessamento do tecido xilemático. Uma das 

maneiras de aumentar a eficiência no transporte no caule é a produção de 

xilema no sentido transversal, uma vez que uma maior quantidade de tecido 
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favorece a condução de água para a parte aérea, bem como promove a 

sustentação do caule (Ewers, 1985). 

7. CONCLUSÃO 

Os genótipos de T. cacao analisados apresentaram uma grande plasticidade 

em relação aos diferentes níveis de irradiância estudados, no entanto, os 

dados indicam que PH 16 possui melhor desempenho sob condições de alta 

irradiância, como as obtidas nos tratamentos a pleno sol e 18% de 

sombreamento, enquanto que, IPIRANGA 01 mostra-se mais adaptado quando 

sob sombreamento moderado, ou seja, a 30% de sombreamento.  
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