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RESUMO 
 
 
CECATTO JÚNIOR, Roberto. Universidade Estadual do Oeste do Paraná, fevereiro 2020. 
Trocas gasosas e características produtivas de plantas de soja em condições de 
encharcamento do solo e restrição luminosa. Orientador: Dr. Vandeir Francisco Guimarães. 
Coorientador: Dr. Élcio Silvério Klosowiski 
 

Os tecidos radiculares de plantas de soja em solo encharcado, com baixo teor de oxigênio, 

apresentam reduzida atividade da respiração aeróbica, causando desordens metabólicas que 

afetam negativamente as trocas gasosas e atividade fotossintética, prejudicando o crescimento 

e produção. O crescimento e produção da soja também são afetados negativamente pelo declínio 

da incidência de radiação solar, pois afeta as trocas gasosas e o funcionamento do aparato 

fotossintético. Desta forma, o objetivo do estudo foi investigar os efeitos nas trocas gasosas, 

curvas de atividade fotossintética em função da luminosidade, crescimento e produção de 

plantas de soja submetidas às condições de solo encharcado e restrição luminosa. Esse estudo 

visou avaliar os tratamentos: plantas na condição sem estresse, plantas com restrição luminosa, 

plantas em solo encharcado, e plantas em solo encharcado + restrição luminosa. Para imposição 

da restrição luminosa utilizou-se uma tela de sombreamento com capacidade de reter 80% da 

luminosidade incidente. O encharcamento do solo foi realizado mantendo o solo acima da 

capacidade de campo. A imposição dos tratamentos ocorreu simultaneamente, iniciando no 

florescimento pleno (R2), estendendo-se por 30 dias até o enchimento de grãos (R5.2). Aos 15 

dias de imposição dos estresses foi determinado: trocas gasosas a cada duas horas ao longo do 

dia, teor relativo de clorofila, área foliar específica e fotossíntese líquida em função da 

luminosidade. Aos 20 dias de imposição dos tratamentos também foram determinadas: trocas 

gasosas foliares e teor relativo de clorofila. Aos 30 dias de imposição dos tratamentos 

determinou-se: morfometria e teor de nutrientes nas folhas. No final do ciclo da cultura foi 

determinado os componentes de produção e produção por planta. Plantas de soja submetidas ao 

desenvolvimento em solo encharcado e ambiente com restrição luminosa de forma isolada ou 

em conjunto ao longo do dia apresentaram declínio na fotossíntese líquida, redução da abertura 

estomática e da transpiração. Plantas expostas a restrição luminosa por um período de 15 dias, 

apresentaram aclimatações que permitiram maior eficiência quântica aparente e incremento na 

fotossíntese em ambiente sob baixa incidência de luminosidade. As plantas sujeitas ao 

desenvolvimento por 15 dias em solo encharcado, a pleno sol, apresentaram folhas cloróticas e 

redução da eficiência quântica aparente e consequentemente apresentaram declínio da 

fotossíntese sob luminosidade baixa ou luminosidade elevada. A exposição às condições de 



 

encharcamento do solo e restrição luminosa por um período de 20 dias causou declínio das 

taxas fotossintéticas líquidas, transpiração e condutância estomática. Além disso, a exposição 

à condição de solo encharcado causou o desenvolvimento de folhas com aspecto clorótico e 

redução dos teores de nutrientes foliares e menor acúmulo de massa seca. A exposição a 

restrição luminosa, em solo encharcado ou irrigação normal, reduziu o acúmulo de massa seca 

e causou estiolamento das plantas. Plantas de soja nas condições de solo encharcado e restrição 

luminosa de forma isolada ou em conjunto, entre o início do florescimento pleno (R2) até o 

enchimento de grãos (R5.2), proporcionaram redução dos componentes de produção e produção 

por planta. Desta forma, incidência de encharcamento do solo e restrição luminosa de forma 

isolada ou conjunta interferem negativamente nas trocas gasosas, na atividade fotossintética, no 

acúmulo de massa seca e produção de grãos de plantas de soja. 

 

Palavras-chave: Estresse ambiental; Glycine max L.; fotossíntese. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 

ABSTRACT 
 
 
CECATTO JÚNIOR, Roberto. Western Paraná State University, February 2020. Gas 
exchanges and productive characteristics of soybean plants in response to soil soaking and 
shading. Advisor: Dr. Vandeir Francisco Guimarães. Co-advisor: Dr. Élcio Silvério 
Klosowiski 
 
The root tissues of soybean plants in soaked soil, with low oxygen content, have reduced 

aerobic respiration activity, causing metabolic disorders that negatively affect gas exchange and 

photosynthetic activity, impairing growth and production. The growth and production of 

soybeans are also negatively affected by the decline in the incidence of solar radiation, as it 

affects gas exchange and the functioning of the photosynthetic apparatus. Thus, the objective 

of the study was to investigate the effects on gas exchange, photosynthetic activity curves as a 

function of light, growth and production of soybean plants subjected to soaked soil and light 

restriction conditions. This study aimed to evaluate the treatments: plants in a stress-free 

condition, plants with light restriction, plants in soaked soil, and plants in soaked soil + light 

restriction. To impose the light restriction, a shading screen with the capacity to retain 80% of 

the incident light was used. Soil drenching was carried out keeping the soil above field capacity. 

The imposition of treatments occurred simultaneously, starting at full flowering (R2), extending 

for 30 days until grain filling (R5.2). At 15 days of stress imposition, it was determined: gas 

exchange every two hours throughout the day, relative chlorophyll content, specific leaf area 

and liquid photosynthesis depending on the light. Twenty days after the imposition of 

treatments were also determined: leaf gas exchange and relative chlorophyll content. After 30 

days of treatment imposition, it was determined: morphometry and nutrient content in the 

leaves. At the end of the crop cycle, the production and production components per plant were 

determined. Soybean plants subjected to development in soaked soil and environment with light 

restriction alone or together throughout the day showed a decline in liquid photosynthesis, 

reduced stomatal opening and transpiration. Plants exposed to light restriction for a period of 

15 days, showed acclimatization that allowed greater apparent quantum efficiency and 

increased photosynthesis in an environment under low light incidence. Plants subjected to 

development for 15 days in soaked soil, in full sun, presented chlorotic leaves and reduced 

apparent quantum efficiency and consequently presented a decline in photosynthesis under low 

light or high light. Exposure to soil flooding conditions and light restriction for a period of 20 

days caused a decline in net photosynthetic rates, transpiration and stomatal conductance. In 

addition, exposure to the condition of soaked soil caused the development of leaves with a 



 

chlorotic aspect and reduced levels of leaf nutrients and less accumulation of dry mass. 

Exposure to light restriction, in soaked soil or normal irrigation, reduced the accumulation of 

dry matter and caused plant etiolation. Soybean plants in the conditions of soaked soil and light 

restriction alone or together, between the beginning of full flowering (R2) until the filling of 

grains (R5.2), provided a reduction in production components and production per plant. Thus, 

incidence of soil soaking and light restriction in an isolated or combined way negatively affect 

gas exchange, photosynthetic activity, accumulation of dry mass and grain production of 

soybean plants. 

 

Keywords: Environmental stress; Glycine max L.; photosynthesis. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 
 
 

A soja (Glycine max L.) é uma cultura que apresenta grande importância para o 

agronegócio mundial. Sendo cultivada em todas regiões do mundo, podendo haver regiões de 

produção sujeitas a condições ambientais prejudiciais ao seu desenvolvimento. O prejuízo 

causado por condição ambiental desfavorável pode impedir o pleno desenvolvimento genético 

e prejudicar o rendimento econômico da cultura. Desta forma, em função da importância da 

cultura da soja no mundo, procura-se investigar as respostas metabólicas das plantas 

estressadas, com a finalidade de elucidar os efeitos negativos gerados por tais condições. 

 Para plantas de soja uma condição ambiental que pode proporcionar prejuízo ao seu 

desenvolvimento, consiste em períodos com excesso de precipitação e grande nebulosidade. 

Essa condição pode prejudicar o desenvolvimento da soja ao causar o encharcamento do solo e 

a restrição luminosa.  

O solo encharcado caracteriza-se pelo excesso de água que ocupa o espaço proso, 

causando baixa concentração de oxigênio. Para os tecidos radiculares, o estado hipóxico, baixa 

concentração de oxigênio, causa prejuízo a respiração aeróbica, dependente de oxigênio, 

proporcionando desordens metabólicas, promovidas pela redução da disponibilidade de energia 

metabólica e ao aumento da concentração de produtos do metabolismo anaeróbico até níveis 

tóxicos. Essas alterações prejudicam processos fisiológicos e bioquímicos das plantas.  

O prejuízo aos processos fisiológicos e bioquímicos das plantas conduzidas em solo 

encharcado proporciona menor capacidade de absorção de nutrientes e água e modifica as trocas 

gasosas foliares. Além disso, plantas cultivadas em solo encharcado podem apresentar folhas 

com menor teor de clorofila em decorrência do efeito de toxidez de produtos oriundos do 

metabolismo anaeróbico da raiz.  

As modificações nas trocas gasosas foliares e redução do teor de clorofila normalmente 

causam declínio da taxa fotossintética nas plantas desenvolvendo em solo encharcado. Assim, 

plantas submetidas ao desenvolvimento em solo encharcado apresentam alterações metabólicas 

que interferem negativamente no crescimento e produtividade.  

A disponibilidade de radiação também influência o crescimento e produtividade da 

soja ao afetar diretamente as trocas gasosas e o funcionamento do aparato fotossintético. Deste 

modo, observa-se que o declínio na interceptação de radiação pelas folhas, além de promover 

menor atividade do aparato fotossintético, afeta os movimentos estomáticos e causa alterações 

nas trocas gasosas foliares. 
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As plantas em ambiente sob menor incidência de radiação, dependendo da amplitude 

da redução, apresentam reduzida produção de poder redutor e energia metabólica em 

decorrência da menor atividade do aparato fotossintético. O declínio da disponibilidade destes 

compostos proporciona menor síntese orgânica no ciclo de Calvin & Benson, proporcionando 

redução da assimilação de carbono. A menor síntese de compostos orgânicos prejudica o 

crescimento e produtividade das plantas. No entanto, as plantas de soja para reduzir o efeito 

negativo da baixa incidência de radiação solar podem apresentar alterações para aumentar a 

captação e eficiência de utilização da radiação. Para tanto podem apresentar folhas mais largas, 

e incremento no teor de clorofila foliar associado ao maior investimento no sistema antena do 

aparato fotossintético. 

Portanto, plantas de soja expostas simultaneamente às condições de solo encharcado e 

restrição luminosa apresentam alterações fisiológicas, bioquímicas e morfológicas que afetam 

as trocas gasosas foliares, atividade fotossintética e prejudicam o crescimento, desenvolvimento 

e produção da cultura. 

Nesse contexto o objetivo deste estudo foi investigar os efeitos nas trocas gasosas, 

curvas de atividade fotossintética em função da luminosidade, crescimento e produção de grãos 

das plantas de soja submetidas às condições de solo encharcado e restrição luminosa. 
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2 CAPÍTULO 1: A CULTURA DA SOJA SUBMETIDA AO ESTRESSE PELO 

EXCESSO DE ÁGUA NO SOLO E RESTRIÇÃO LUMINOSA 

 
2.1 PLANTAS E AMBIENTE RADICULAR SOB DEFICIÊNCIA DE OXIGÊNIO 
 

As plantas cultivadas em ambiental desfavorável, dependendo da natureza, intensidade 

e duração, podem apresentar prejuízos no seu desenvolvimento. O prejuízo causado por uma 

condição ambiental desfavorável pode impedir o pleno desenvolvimento genético da planta, 

caracterizando um estresse abiótico (TAIZ et al., 2017).   

As Plantas conduzidas em solo encharcado estão em uma condição ambiental capaz 

de causar estresse abiótico (BEUTLER et al., 2014; FANTE et al., 2010). O solo encharcado 

caracteriza-se pela ocupação do espaço poroso pela água, reduzindo a concentração de oxigênio 

no solo e sua difusão até as raízes. A difusão do oxigênio na água é 10.000 vezes menor que no 

ar, deixando os tecidos radiculares em estado de hipóxia, baixa concentração de oxigênio 

(ARMSTRONG et al. 2009; ZABALZA et al., 2009).  

O estado hipóxico do sistema radicular promove alterações metabólicas nas plantas 

(IRFAN et al. 2010; VAN DONGEN et al., 2011), que podem causar efeitos negativos no 

crescimento (FANTE et al., 2010) e rendimento (BEUTLER et al., 2014; RHINE et al., 2010). 

 

2.1.1 Metabolismo energético dos tecidos radiculares em ambiente sob deficiência de 
oxigênio  

 

As plantas submetidas à condição de solo encharcado apresentam baixo teor de 

oxigênio nos tecidos radiculares. A condição de hipóxica dos tecidos radiculares afeta 

negativamente a respiração, dependente de oxigênio, causando alterações metabólicas nas 

plantas (BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008; IRFAN et al., 2010; SAIRAM et al. 2009; 

VAN DONGEN et al., 2011). 

Para compreender o efeito negativo da depleção do teor de oxigênio na respiração dos 

tecidos radiculares, observa-se que a respiração vegetal é dividida em quatro etapas: glicólise, 

formação de acetil coenzima A, ciclo do ácido cítrico e fosforilação oxidativa (FERNIE; 

CARRARI; SWEETLOVE, 2004). As etapas da respiração que são afetadas diretamente pelo 

declínio da concentração de oxigênio molecular (O2) são: o ciclo do ácido cítrico e a 

fosforilação oxidativa, etapas realizadas na matriz e membrana interna da mitocôndria, 

respectivamente (VAN DONGEN et al., 2011). A glicólise e a formação de acetil coenzima A, 
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realizadas no citoplasma, são afetadas por feedback negativo, pois as diferentes etapas da 

respiração ocorrem de forma simultânea e com troca constante de substrato (TAIZ et al., 2017). 

A baixa concentração de oxigênio prejudica especialmente a cadeia de transporte de 

elétrons na membrana interna da mitocôndria (fosforilação oxidativa), pois o oxigênio é aceptor 

final de elétrons (ZABALZA et al., 2009). A menor atividade da cadeia de transporte de elétrons 

reduz síntese de energia metabólica e suprimento celular de NAD+ (nicotinamida adenina 

dinucleotídeo oxidado) (ROCHA et al., 2010). O NAD+ é uma coenzima necessária para as 

reações de metabolização dos carboidratos na glicólise (GUPTA; ZABALZA; VAN DONGEN, 

2009).  

Em tecidos hipóxicos, em função da inatividade da fosforilação oxidativa, o NADH 

(nicotinamida adenina dinucleotídeo reduzido) não é oxidado a NAD+. Isto ocorre devido ao 

fato de que a resposta imediata ao não funcionamento da fosforilação oxidativa consiste na 

paralização do transporte de elétrons na membrana interna da mitocôndria, e consequentemente 

o NADH não cede elétrons para a cadeia respiratória (BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008).  

O menor suprimento celular de NAD+ prejudica a glicólise por feedback negativo, a 

enzima gliceraldeído-3-fosfato-desidrogenase depende do suprimento da sua coenzima 

oxidada, NAD+, para continuar as reações de metabolização de compostos orgânicos na 

glicólise (ARMSTRONG et al., 2009; BAILEY-SERRES; VOESENEK, 2008; BAILEY-

SERRES et al., 2012; GUPTA et al., 2009). Nos tecidos vegetais hipóxicos, para manutenção 

da atividade da enzima gliceraldeído-3-fosfato-desidrogenase e consequentemente da glicólise, 

há rápida ativação da fermentação láctica e fermentação alcoólica. As vias metabólicas da 

fermentação utilizam como substrato o piruvato proveniente da glicólise e restituem o NAD+ 

na ausência de oxigênio (GOOD; CROSBY, 1989; GEIGENBERGER, 2003; VAN DONGEN; 

LICAUSI, 2015). 

Em tecidos com baixa concentração de oxigênio há rápida ativação da enzima lactato 

desidrogenase (LDH), responsável pela fermentação láctica, que catalisa a reação de conversão 

do piruvato a lactato. O lactato, por ser um ácido fraco, dissocia-se rapidamente causando 

acidificação do citoplasma (RIVOAL; RICARD; PRADET, 1991; SWEETLOVE et al., 2000). 

A acidificação do citoplasma das células, proveniente da dissociação do lactato, inibe a 

atividade da LDH e induz a ativação da enzima piruvato descarboxilase (PDC), responsável por 

catalisar a reação de conversão de piruvato a acetaldeído. Posteriormente, completando a 

fermentação alcoólica, acetaldeído é convertido em etanol pela ação da enzima álcool 

desidrogenase (ADH) (CHRISTIANSON et al., 2010; GOOD; CROSBY, 1989; SWEETLOVE 

et al., 2000).  
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Desta forma, tecidos com baixa concentração de oxigênio mantêm produção de energia 

metabólica ao continuar metabolizando o piruvato proveniente da glicólise por meio da 

fermentação láctica e alcoólica (ARMSTRONG et al., 2009; KUMUTHA et al., 2008). No final 

das reações das vias fermentativas há regeneração do NAD+ que retorna ao sítio de realização 

da glicólise, onde atua como coenzima da gliceraldeído-3-fosfato-desidrogenase, mantendo 

ativa a glicólise, maior fonte de energia metabólica em tecidos hipóxicos (BAILEY-SERRES; 

VOESENEK, 2008; KUMUTHA et al., 2008; SAIRAM et al., 2009) 

Em tecidos hipóxicos o deslocamento do metabolismo energético de aeróbico para 

anaeróbico causa redução da produção de energia metabólica. Os tecidos hipóxicos apresentam 

predomínio das reações da glicólise e das vias fermentativas com produção de 2 moléculas de 

ATP por molécula de glicose oxidada. Em tecidos com disponibilidade de oxigênio ao final 

fosforilação oxidativa, isto é, ao completar a respiração vegetal, produzem 36 moléculas de 

ATP por molécula de glicose oxidada (KUMUTHA et al., 2008; SAIRAM et al., 2008).  

A menor eficiência na produção de energia no metabolismo anaeróbico ocorre porque 

grande parte da energia que pode ser convertida em ATP fica retida no ácido láctico e álcool, 

produtos finais da fermentação láctica e alcoólica, respectivamente (KENNEDY; RUMPHO; 

FOX, 1992; RICARD et al., 1994). Para amenizar os efeitos negativos da menor produção de 

ATP, algumas espécies de plantas apresentam aumento do fluxo glicolítico da ordem de 2 a 3 

vezes em tecidos com baixa concentração de oxigênio, quando comparado ao controle aeróbico, 

conhecido como “efeito Pasteur” (FUKAO; YEUNG; BAILEY-SERRES, 2011). 

De modo geral, as alterações no metabolismo energético de tecidos radiculares em 

estado de hipóxia seguem o conjunto descrito. No entanto, podem apresentar características 

e/ou consequências singulares em função da espécie, genótipo, estádio de desenvolvimento e a 

intensidade e duração da condição de hipóxia (FUKAO; BAILEY-SERRES, 2004; WANG; 

BIAN; JIANG, 2009). 

 

 2.1.2 Produtos das alterações metabólicas provenientes da baixa concentração de 
oxigênio em tecidos radiculares e seus efeitos nas plantas 

 

Para tecidos radiculares em estado de hipóxia, baixa concentração de oxigênio, a 

produção de energia metabólica depende da glicólise, fermentação alcoólica e/ou fermentação 

láctica  (BORELLA et al., 2013; FANTE et al., 2010; KUMUTHA et al., 2008; ROBERTS et 

al., 1984). A maior atividade do metabolismo anaeróbico causa aumento da produção e 
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concentração de lactato, ácido acético e etanol, substâncias capazes de causar toxidez em altas 

concentrações nos tecidos vegetais (DREW, 1997). 

A fermentação láctica produz lactato que dissocia-se rapidamente por ser um ácido 

fraco, acidificando o citoplasma de células hipóxicas (RIVOAL; RICARD; PRADET, 1991; 

SWEETLOVE et al., 2000). O lactato é uma substância tóxica para células em função da sua 

grande capacidade de acidificação do citoplasma e desnaturação de proteínas (DREW, 1997; 

ROCHA et al., 2010). Apesar da produção de lactato ser limitada a curtos períodos de tempo, 

no início da hipóxia, são relatados casos de morte de tecido radicular pelo efeito tóxico do 

lactato (DREW, 1997; RIVOAL et al. 1991; ASHRAF, 2012).   

A fermentação alcoólica predomina em detrimento da fermentação láctica no período 

de hipóxia dos tecidos radiculares causando maior produção de etanol (BORELLA et al., 2013; 

FANTE et al., 2010; SAIRAM et al., 2008). Nas raízes hipóxicas, o etanol dificilmente atinge 

concentração celular capaz de causar toxidez, pois difunde-se rapidamente pela bicamada 

lipídica da membrana plasmática para o exterior das células. O etanol após sair das células para 

o espaço intercelular é transportado dos tecidos radiculares até as folhas, por meio da rota 

transpiratória, onde na presença de oxigênio é convertido em acetaldeído e ácido acético 

(KOPPMANN, 2007; KREUZWIESER et al., 2000; KREUZWIESER; SCHEERER; 

RENNENBERG, 1999). Nas folhas, o teor de acetaldeído e ácido acético podem chegar a níveis 

tóxicos. Esses compostos possuem capacidade de desnaturar proteínas causando danos em 

células dos tecidos vegetais (DREW, 1997; PERATA; ALPI, 1991).  

O aumento da concentração de acetaldeído e ácido acético nas folhas pode causar 

danos em proteínas das células e deixar o tecido foliar com pontos necrosados e/ou aspecto 

clorótico (ISHIDA et al., 2002; MIELKE et al., 2003). Outros fatores também podem causar 

toxidez em plantas submetidas ao desenvolvimento em solo encharcado, por exemplo, o 

aumento da produção de radicais livres (BANTI et al., 2013; VANTOAI; BOLLES, 1991) e o 

incremento da concentração de etileno nos tecidos foliares (GOMES; KOZLOWSKI, 1988; 

HUANG et al., 1994).  

A maior produção de radicais livres em tecidos vegetais hipóxicos pode ocorrer de 

diferentes formas (BANTI et al., 2013; IRFAN et al., 2010; VANTOAI; BOLLES, 1991). Uma 

das formas mais estudadas da produção de radicais livres em tecidos hipóxicos, consiste na ação 

de enzimas que catalisam reações a partir de NADPH e NADH, provenientes de glioxissomos 

e peroxissomos, respetivamente, formando espécies reativas de oxigênio a partir da energia 

contida nessas coenzimas (DEL RÍO et al. 1989; SANDALIO et al., 1988). O aumento da 
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produção de espécies reativas de oxigênio também está associada ao aparecimento de tecido 

radicular necrosado após o período de hipóxia  (VANTOAI; BOLLES, 1991). 

Em tecidos radiculares em estado de hipóxia também há aumento da produção de ácido 

1-aminociclopropano-1-carboxílico (ACC), um precursor do etileno, inativo em baixas 

concentrações de oxigênio. As moléculas de ACC são transportadas pela rota transpiratória das 

raízes para os tecidos foliares, ricos em oxigênio, onde são convertidas em etileno pela ação da 

enzima ACC oxidase (BRADFORD; YANG, 1980; ELSE; JACKSON, 1998; GOMES; 

KOZLOWSKI, 1988; IRFAN et al., 2010). Nas plantas submetidas à condição de solo 

encharcado, o incremento na concentração de etileno nos tecidos foliares causa maior atividade 

das enzimas clorofilase e oxidase que degradam moléculas de clorofila (JACOMINO; 

MENDONÇA; KLUGE, 2003), tornando às folhas cloróticas. 

 O aumento da concentração de etileno na parte aérea também pode causar crescimento 

assimétrico do pecíolo, a parte superior cresce mais rápido que a parte inferior, proporcionando 

o crescimento para baixo do pecíolo e consequentemente as folhas apresentam curvatura para 

baixo (ELSE; JACKSON, 1998; GOMES; KOZLOWSKI, 1988; JACKSON; CAMPBELL, 

1976). A evolução do estresse causado pelo acúmulo de etileno também pode causar abscisão 

de órgãos distais (GOMES; KOZLOWSKI, 1988). 

Portanto, a baixa concentração de oxigênio nos tecidos radiculares causa alterações no 

metabolismo celular, proporcionando maior produção e acúmulo de lactato, etanol, radicais 

livres e etileno nos tecidos vegetais. O aumento da produção e acúmulo destes compostos pode 

chegar em níveis tóxicos para os tecidos vegetais, prejudicando plantas com o sistema radicular 

exposto ao ambiente hipóxico. 

 

2.1.3 Alterações nas trocas gasosas foliares de plantas com tecido radicular em ambiente 
com baixa concentração de oxigênio 

 

As plantas submetidas à condição de solo encharcado apresentam alterações nas trocas 

gasosas foliares em função da depleção do teor de oxigênio nos tecidos radiculares (ASHRAF, 

2012). A depleção do teor de oxigênio no início do período de encharcamento do solo induz a 

deposição de suberina ou lignina na endoderme e/ou exoderme da raiz (CLARK; HARRIS, 

1981; DE SIMONE et al., 2003; ENSTONE; PETERSON, 2005). A deposição destes 

compostos nos tecidos radiculares ocorre para minimizar a perda de oxigênio nas raízes para o 

ambiente (ARMSTRONG, 1980; KOTULA, RANATHUNGE; STEUDLE, 2009), e impedir 

absorção pelas raízes de gases tóxicos e/ou toxinas produzidas por bactérias anaeróbicas em 
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solo encharcado (ARMSTRONG, 1980; COLMER, 2003). No entanto, a suberização ou 

lignificação das raízes causa efeito adverso na absorção de água ao reduzir a condutividade 

hidráulica dos tecidos radiculares (RANATHUNGE et al., 2011; RANATHUNGE; 

SCHREIBER, 2011; WILKINSON; DAVIES, 2002).  

O desenvolvimento de plantas em solo encharcando também afeta negativamente a 

condutividade hidráulica dos tecidos radiculares ao reduzir a atividade das aquaporinas 

(AROCA; PORCEL; RUIZ-LOZANO, 2012). Aquaporinas são proteínas embebidas nas 

membranas celulares que  atuam como canais para o transporte de água de uma célula para 

outra (ARAKI, 2006; AROCA; PORCEL; RUIZ-LOZANO, 2012; TOURNAIRE-ROUX et 

al., 2003). Ainda não está bem esclarecido o papel dos produtos do estresse hipóxico na redução 

da atividade das aquaporinas (AROCA; PORCEL; RUIZ-LOZANO, 2012). No entanto, sabe-

se que a inibição da atividade de aquaporinas, em tecidos hipóxicos, está associada à redução 

da disponibilidade de energia metabólica e ao processo de acidificação do citoplasma das 

células (KAMALUDDIN; ZWIAZEK, 2001; TOURNAIRE-ROUX et al., 2003). 

Desta forma, plantas conduzidas em solo encharcado apresentam menor capacidade 

de absorção de água e consequentemnte redução do potencial água nas plantas (ASHRAF et 

al., 2011; ASHRAF, 2012). O menor potencial água nas plantas causa maior da produção de 

ácido abscísico (ABA) na raiz e consequentemnte aumento da sua concentração nas folhas 

(WILKINSON; DAVIES, 2002). A maior concentração de ABA nas folhas promove o 

fechamento do poro estomático (ELSE et al., 2001; HOLBROOK et al., 2002), embora as folhas 

não apresentem perda aparente de turgor (MAURENZA et al., 2009). A redução da abertura 

estomática causada pela condição de solo encharcado prejudica a difusão de CO2 pelos 

estômatos para dentro das folhas, reduzindo a fixação de carbono pelas plantas (ELSE; 

JACKSON, 1998; KOZLOWSKI; PALLARDY, 2002). A menor abertura do poro estomático, 

também causa aumento da resistência à difusão de moléculas de água da folha para a atmosfera, 

reduzindo a transpiração das plantas conduzidas em solo encharcado (ASHRAF et al., 2011; 

ASHRAF, 2012; DALMOLIN et al., 2012; ELSE; JACKSON, 1998; IRFAN et al., 2010).  

 

2.1.4 Alterações no estado nutricional de plantas com tecido radicular em ambiente com 
baixa concentração de oxigênio 

 

As plantas desenvolvendo em solo encharcado apresentam alterações no estado 

nutricional (ASHRAF et al., 2011; DALMOLIN et al., 2012; PIRES, SOPRANO; CASSOL, 

2002; REHEM et al., 2009). A alteração do estado nutricional está associada à condição 
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hipóxica dos tecidos radiculares que prejudica absorção de íons da solução do solo e transporte 

na planta (GUTIERREZ BOEM, LAVADO; PORCELLI, 1996; IRFAN et al., 2010).  

Os tecidos radiculares hipóxicos apresentam menor permeabilidade das membranas 

celulares (BARRETT-LENNARD, VAN RATINGEN; MATHIE, 1999; ELSE et al., 2001), 

reduzindo a capacidade de absorção e transporte de nutrientes em tecidos radiculares expostos 

à condição de solo encharcado (IRFAN et al., 2010). Além disso, tecidos radiculares hipóxicos 

apresentam menor produção de energia metabólica (KUMUTHA et al., 2008; SAIRAM et al., 

2008), consequentemente há prejuízo na absorção ativa de nutrientes que dependente da 

disponibilidade de ATP (ISHIDA et al., 2002; REHEM et al., 2009).  

Portanto, a menor capacidade de absorção e transporte de íons em tecidos radiculares 

hipóxicos reduz os teores foliares de nitrogênio, fósforo, potássio (BARNI, 1999; RHINE et 

al., 2010; ASHRAF et al., 2011;), cálcio (DALMOLIN et al., 2012), magnésio e manganês 

(BARNI, 1999; PIRES et al., 2002) de plantas submetidas ao desenvolvimento em solo 

encharcado. 

 

2.1.5 Plantas de soja com tecido radicular em ambiente com baixa concentração de 
oxigênio 

 

Para plantas de soja (Glycine max L.), o desenvolvimento em solo encharcado 

caracteriza uma condição ambiental com capacidade de causar estresse abiótico (ARAKI, 2006; 

BEUTLER et al., 2014; RHINE et al., 2010). Para compreender os efeitos negativos do 

desenvolvimento em solo encharcado, vale ressaltar que trabalhos realizados por Borella et al. 

(2013) e Fante et al. (2010) demonstraram que plantas de soja com sistema radicular em solo 

encharcado, ambiente com baixo teor de oxigênio, apresentam redução da respiração, 

dependente de oxigênio, e estímulo da fermentação láctica e alcoólica. O predomínio do 

metabolismo anaeróbico em raízes de soja, hipóxicas, causa redução da disponibilidade de 

energia metabólica e aumento da concentração de compostos tóxicos que prejudicam o 

crescimento e rendimento de grãos (FANTE et al., 2010). 

Na espécie Glycine max L. existe diversidade genética para desenvolver adaptações 

morfofisiológicas que podem mitigar os efeitos negativos da depleção do teor de oxigênio nos 

tecidos radiculares (LEE et al., 2015). Pires et al. (20002) observaram nas cultivares de soja, 

FT-Abyara e BR 4, adaptações morfofisiológicas ao cultivo em solo encharcado. Segundo os 

autores após imposição do estresse houve hipertrofia e formação de tecido esponjoso na base 

do caule e formação de raízes adventícias. A hipertrofia e formação de tecido esponjoso na base 
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do caule está associada à formação de aerênquima, estrutura capaz de conduzir oxigênio para 

raiz (JACKSON; ARMSTRONG, 1999; JUSTIN; ARMESTRONG, 1987).  

Estruturas morfofisiológicas possibilitam a formação de zonas radiculares normóxicas, 

com teor normal de oxigênio. No entanto, não extinguem os sintomas do estresse causado pelo 

solo encharcado nas plantas de soja (BEUTLER et al., 2014; PIRES et al., 2002). Os trabalhos 

com soja em solo encharcado têm demonstrado que algumas cultivares apresentam sintomas 

menos proeminentes do estresse causado pela hipóxia do ambiente radicular (LUDWIG, 2019; 

SCOTT et al., 1989; VAN TOAI et al., 1994). 

Um sintoma comum em plantas de soja cultivadas em solo encharcado consiste na 

presença folhas com menor teor de clorofila e aspecto clorótico (DHUNGANA et al., 2019; 

THOMAS, 2004; VAN TOAI; NURJAMI,1996). Dhungana et al. (2019) e Ludwig (2010) 

estudando comportamento de diferentes cultivares de soja ao desenvolvimento em solo 

encharcado, observaram redução gradativa do teor de clorofila nas folhas de plantas sensíveis 

ao estresse.  

Outro sintoma observado em soja cultivada em solo encharcado consiste no menor teor 

foliar de nutrientes (BARNI, 1999; PIRES et al., 2002). Rhine et al. (2010) constatou que 

plantas de soja submetidas ao desenvolvimento em solo encharcado apresentam menores teores 

foliares de nitrogênio, fósforo, potássio, cálcio e magnésio, quando comparados aos de plantas 

em solo com irrigação normal. Para os autores o menor do teor de nutrientes foliares está 

associado ao declínio da capacidade de absorção de íons dos tecidos radiculares em ambiente 

hipóxico. 

O desenvolvimento de plantas de soja em solo encharcado também pode alterar às 

trocas gasosas foliares. Araki (2006) observou que plantas de soja cultivada em solo encharcado 

apresentam menor abertura estomática associada à redução da transpiração. Oosterhvis et al. 

(1990) observaram drástica redução da assimilação líquida de carbono correlacionada à menor 

abertura estomática em plantas de soja com tecido radicular hipóxico. A menor abertura 

estomática está associada à produção de ABA, nas raízes hipóxicas da soja, que é acumulado 

nas folhas e induz o fechamento do estômato (BACANAMWO; PURCELL, 1999; 

COMSTOCK, 2002). 

Desta forma, o estado hipóxico da raiz da soja conduzida em solo encharcado pode 

prejudicar processos bioquímicos e fisiológicos. O prejuízo causado ao metabolismo da soja 

pode alterar o estado nutricional, teor de clorofila, fotossíntese líquida e consequentemente 

reduzir crescimento e rendimento de grãos. No entanto, a severidade do estresse hipóxico pode 

variar em função do tipo de solo (RHINE et al., 2010), cultivar, estádio fenológico e duração 



23 
 
do período de desenvolvimento em solo encharcado (BACANAMWO; PURCELL, 1999; 

BEUTLER et al., 2014; SCOTT et al., 1989; VAN TOAI et al., 1994).  

Dhungana et al. (2019) estudaram o desempenho de seis cultivares de soja expostas ao 

desenvolvimento em dois substratos encharcados, casca de arroz e solo argiloso. Segundo os 

autores, plantas de soja submetidas à condição de encharcamento, no estádio fenológico V1 até 

V2, apresentaram redução da massa seca de raiz e parte aérea em relação às plantas com 

irrigação normal, independentemente do substrato. Os autores também observaram que a 

amplitude da redução do acúmulo de massa seca total de uma cultivar submetida ao estresse 

hipóxico pode variar dependendo do tipo de substrato.  

Pires et al. (2002) observaram que plantas de soja submetidas à condição de solo 

encharcado, no estádio fenológico V2 até V5, apresentaram redução do acúmulo de massa seca 

de raiz em relação às plantas com irrigação normal e não houve efeito significativo do estresse 

para massa seca de parte aérea. Fante et al. (2010) em trabalho com diferentes cultivares de soja 

expostas ao estresse por solo encharcado, nos estádios fenológicos V6, V8 e R4, observaram que 

o acúmulo de massa seca total das cultivares variou em função do momento de imposição do 

estresse.  

Os trabalhos que estudam o comportamento da soja exposta ao desenvolvimento em 

solo encharcado, em diferentes estádios fenológicos, têm demonstrado que a fase reprodutiva é 

mais sensível ao estresse para o rendimento de grãos (BARNI; COSTA, 1975; OOSTERHUIS 

et al., 1990; SCHÖFFEL et al., 2001; SCOTT et al., 1989). Scotte et al. (1990) estudando o 

rendimento de grãos de plantas soja expostas à condição de solo encharcado por sete dias 

consecutivos, em diferentes estádios fenológicos, observaram menor rendimento de grãos em 

plantas que o estresse foi imposto na fase reprodutiva. No trabalho realizado por esses 

pesquisadores, a imposição do estresse nos estádios fenológicos V1, V4 e R2 causaram redução 

do rendimento de grãos da ordem de 12%, 17% e 56%, respetivamente, quando comparado às 

plantas em solo com irrigação normal.   

Beutler et al. (2014) estudaram o rendimento de grãos de plantas de soja expostas à 

condição de solo encharcado por 2, 4, 8, 16 e 32 dias a partir do florescimento pleno (R2) e 

início do enchimento de grãos (R5). Estes autores verificaram que o aumento da duração do 

período de estresse causou redução gradual do rendimento de grãos em relação ao tratamento 

controle. Além disso, observaram que plantas expostas ao encharcamento do solo em R5 

apresentaram menor rendimento de grãos em comparação às expostas ao estresse em R2, 

independente do período de duração do estresse.  
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2.2 PLANTAS E AMBIENTE SOB BAIXA INCIDÊNCIA DE RADIAÇÃO SOLAR 
 

As plantas submetidas à condição de restrição luminosa pelo excesso de nebulosidade 

não atingem a plena expressão fenotípica (MELGES; LOPES; OLIVA, 1989). A condição de 

restrição luminosa ocorre em períodos com elevada pluviosidade e caracteriza-se pela absorção 

e espalhamento de parte da radiação solar pelas nuvens. Esta condição reduz a quantidade e 

qualidade da radiação fotossinteticamente ativa (RAF) que atinge o dossel das plantas 

(MONTEITH, 1965).  

A restrição luminosa pelo excesso de nebulosidade, ao reduzir quantidade e alterar a 

qualidade de RAF que atinge o dossel das plantas, prejudica o funcionamento do aparato 

fotossintético (HUANG et al., 2011), reduzindo a produção de fotoassimilados. Assim,  a 

restrição luminosa nas plantas, dependendo da duração e intensidade, prejudica o crescimento 

(WU et al., 2017) e rendimento de grãos (PURCELL et al., 2002).  

 

2.2.1 Fotossíntese em ambiente com baixa incidência de radiação solar 
 

A radiação solar consiste em um conjunto de ondas eletromagnéticas, compostas por 

pequenas unidades energéticas chamadas de fótons. Sua energia depende do comprimento e 

frequência de onda. A quantidade de radiação solar incidente na superfície terrestre varia em 

função dos processos de espalhamento e absorção que ocorrem na atmosfera. Desta forma, o 

excesso de nebulosidade causa maior espalhamento e absorção da radiação solar pelas nuvens, 

reduzindo a radiação incidente na superfície terrestre e disponibilidade para plantas realizarem 

fotossíntese (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017; LARCHER, 2000).  

Entre 45% e 55% do total da radiação solar incidente na superfície terrestre pode ser 

utilizada na fotossíntese (OMETTO, 1981). A radiação solar utilizada na fotossíntese está 

compreendida nos comprimentos de onda de 380 nm e 760 nm, chamada de radiação 

fotossinteticamente ativa (RAF) (TAIZ et al., 2017).  Em períodos ensolarados, com pouca 

nebulosidade, a RAF incidente em uma folha pode exceder sua capacidade de resposta 

fotossintética. A quantidade de radiação incidente nas folhas na qual não há mais resposta 

fotossintética é chamada de ponto de saturação luminoso (PSL). No PSL a fotossíntese líquida 

estabiliza, assim, apenas parte da radiação incidente nas folhas é absorvida pelas moléculas de 

clorofila e aproveitada efetivamente na fotossíntese. A energia excedente da radiação absorvida 

por uma molécula de clorofila é dissipada na forma de calor ou refletida na forma radiação com 

diferentes comprimentos de onda (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017; LARCHER, 2000). 
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Para ser utilizada pelo aparato fotossintético a RAF precisa ser captada no complexo 

antena, constituído por moléculas de clorofila, carotenóides e proteínas estruturais. Por meio de 

um processo conhecido como “esquema Z” a energia da RAF captada é direcionada aos centros 

de reação, fotossistema I (PSI) e fotossistema II (PSII), que funcionam em série 

(BLANKENSHIP; PRINCE, 1985). O PSI e PSII utilizam energia eletromagnética da RAF 

para oxidar água liberando oxigênio, e realizar o transporte de elétrons na membrana do 

tilacóide. No final do processo o  NADP+ é reduzido a NADPH e ocorre a síntese de ATP, 

sendo estes utilizados no ciclo de Calvin & Benson para produção de fotoassimilados (TAIZ et 

al., 2017).  

O excesso de nebulosidade em períodos chuvosos ao reduzir incidência de RAF no 

dossel das plantas reduz a taxa fotossintética das mesmas (ROCHETTE et al., 1996). A menor 

incidência de RAF em uma folha, em dias nublados, pode deixar a folha no ponto de 

compensação luminosa (PCL) (LARCHER, 2000). O ponto de compensação luminosa consiste 

na quantidade de RAF incidente no qual os ganhos com fotossíntese igualam às perdas com 

respiração. O prejuízo da menor incidência de radiação ao processo fotossintético, depende da 

espécie, cultivar e amplitude do declínio da densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente 

ativos (DFFFA), os pacotes de energia que excitam os fotossitemas I e II. O declínio da DFFFA, 

dependendo da amplitude, causa grande redução da atividade dos fotossistemas e 

consequentemente pequena síntese de NADPH e ATP. A baixa síntese de NADPH e ATP, 

necessários ao ciclo de Calvin & Benson, prejudica a produção de compostos orgânicos (SU et 

al., 2014) utilizados no crescimento, desenvolvimento e produção de grãos. 

O efeito negativo da baixa incidência de DFFFA para fotossíntese pode ser 

minimizado pelo aumento da eficiência no uso dos fótons fotossinteticamente ativos (FFA). Em 

ambiente com baixa incidência de radiação solar há menor dissipação da energia dos fótons na 

forma de calor e/ou luz (LARCHER, 2000). A menor dissipação de energia dos fótons, em 

ambiente com restrição luminosa, proporciona maior síntese de NADPH e ATP com menor 

número de FFA, proporcionando maior eficiência quântica de carboxilação. Isto é, menor o 

número de FFA incidentes para fixar uma molécula de carbono. Por isso, o declínio na 

fotossíntese líquida de uma planta exposta ao excesso de nebulosidade, não é proporcional à 

redução da incidência de DFFFA (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017). Desta forma, plantas 

submetidas à baixa incidência de DFFFA podem apresentar maior eficiência na utilização dos 

FFA (GRIFFIN; RANNEY; PHARR, 2004; HUANG et al., 2011; WALTERS, 2005). 
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2.2.2 Fotossíntese em ambiente com menor razão entre incidência de radiação direta e 

difusa 
 

O excesso de nebulosidade pode reduzir a incidência de radiação e alterar sua 

qualidade (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017; LARCHER, 2000). A radiação que incide 

em uma nuvem passa pelos processos de interceptação e espalhamento, e consequentemente há 

redução da incidência de radiação direta e aumento da radiação difusa no dossel das plantas 

(ROCHETTE et al., 1996). A alteração na qualidade do espectro da radiação causa predomínio 

de incidência de radiação no vermelho longo e redução da incidência de vermelho curto e azul 

(BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017; LARCHER, 2000).  

A redução da incidência de radiação no azul pode afetar negativamente a fotossíntese 

ao prejudicar o funcionamento do PSII, que absorve principalmente energia dos comprimentos 

de onda na faixa do azul (TAIZ et al., 2017). Uma estratégia de aclimatação à menor incidência 

da luz azul, consiste na alteração da razão entre os fotossistemas I e II, incremento de PSII em 

detrimento do PSI. A energia eletromagnética captada para excitação eletrônica no PSI está na 

faixa vermelho (CHOW; MELIS; ANDERSON, 1990; WALTERS; HORTON, 1995).  

Desta forma, aumento do teor de PSII no aparato fotossintético pode permitir excitação 

de elétrons suficiente do PSII para acompanhar a excitação de elétrons do PSI (WALTERS, 

2005). O incremento de PSII pode causar aumento do aproveitamento da radiação azul 

interceptada (CHOW; MELIS; ANDERSON, 1990; WALTERS; HORTON, 1994). Assim, 

plantas em ambiente com excesso de nebulosidade, com aumento da radiação difusa, podem 

apresentar maior aproveitamento na fotossíntese da RAF interceptada e consequentemente 

menor declínio da fotossíntese líquida (ROCHETTE et al., 1996; SOUZA et al., 2009).  

 

2.2.3 Alterações na abertura estomática e trocas gasosas de folhas em ambiente com baixa 
incidência de radiação solar 

 

As plantas submetidas ao desenvolvimento em ambiente com baixa incidência de 

radiação solar, apresentam menor abertura estomática (HUANG et al., 2011; SU et al., 2014). 

Para compreender essa resposta, observa-se que a abertura do poro estomático, ostíolo, depende 

da interceptação pelas plantas de luz nos comprimentos de onda do azul e vermelho 

(TALBOTT; ZEIGER, 1998; TALBOTT et al., 2002a; TAIZ. ZEIGER, 2006). 

O processo de abertura do poro estomático, nas primeiras horas do dia, está mais 

associado a interceptação de luz azul. A radiação no comprimento do azul, interceptada nas 

folhas, estimula conversão de violoxantina em zeaxantina. Essa conversão resulta na 
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fosforilação do domínio C-terminal da H+ATP-ase, presente na célula guarda do estômato, e 

também estimula o processo de ligação da proteína 14-3-3 ao domínio C-terminal fosforilado 

ativando a H+ATP-ase (TAIZ et al., 2017; TALBOTT et al., 2002b). 

As H+ATP-ases realizam extrusão de íons de hidrogênio da célula-guarda e 

consequentemente geram um gradiente de potencial eletroquímico entre célula-guarda e 

subsidiaria (TAIZ et al., 2017; TALBOTT et al., 2002a). O gradiente de potencial eletroquímico 

gerado entre célula-guarda e célula-subsidiaria permite que íons de potássio e íons de cloro 

passem das células-subsidiarias para o vacúolo das célula-guarda. O incremento da 

concentração de potássio e cloro no vacúolo da célula-guarda reduz a energia livre da água e 

estimula entrada de água proveniente da célula-subsidiaria (SCHROEDER; KWAK; ALLEN, 

2001; TALBOTT; ZEIGER, 1998). O processo de entrada de água no vacúolo causa 

gradativamente deformação das células-guarda e consequentemente  há maior abertura do poro 

estomático (TAIZ et al., 2017; TAIZ; ZEIGER, 2013).  

No período compreendido entre início e fim do dia, o processo de abertura do poro 

estomático, gradativamente é mais influenciado pela interceptação de radiação no vermelho 

(TAIZ; ZEIGER, 2013). Para compreender essa alteração, observa-se que a medida que as horas 

passam  há redução da concentração de potássio e cloro no vacúolo e aumento da concentração 

de malato-2 e principalmente de sacarose (TALBOTT; ZEIGER, 1998). O aumento da 

concentração de malato-2 e sacarose, no vacúolo, está associado a maior atuação da luz 

vermelha, estimulando maior atividade fotossintética dos cloroplastos das células-guarda. O 

incremento da concentração de sacarose no vacúolo também pode estar associado ao processo 

de hidrólise de amido presente no citoplasma da célula-guarda e consequente formação de 

sacarose que é acumulada no vacúolo. Além disso, absorção de sacarose aploplástica grada pelo 

processo fotossintético  nas células do mesófilo também pode aumentar sua concentração no 

vacúolo da célula-guarda  (TAIZ et al., 2017; TALBOTT; ZEIGER, 1998).  

Desta forma, o fechamento do estômato, no final do dia, está mais associado ao 

declínio da concentração de sacarose, no vacúolo, em função da redução da atividade 

fotossintética causada pela redução da incidência de radiação. A redução da concentração de 

solutos no vacúolo proporciona movimento da água para célula-subsidiaria e consequentemente 

o poro estomático fecha (TAIZ; ZEIGER, 2013; ZEIGER; TAIZ, 2006). Desta forma, a menor 

incidência de radiação nos comprimentos de onda do azul e vermelho pode prejudicar os 

processos de abertura estomática e reduzir abertura do poro estomático.  

A menor abertura dos estômatos em ambiente com baixa incidência de radiação pode 

causar menor transpiração foliar (DAI et al., 2009; HUANG et al., 2011; SU et al., 2014), pois 
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prejudica difusão de moléculas de água da câmara subestomática para ao ambiente. Além disso, 

ambientes sombreados apresentam menor demanda evapotranspiratória e consequentemente há 

menor transpiração foliar (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017). Para trocas gasosas foliares 

referentes ao dióxido de carbono, os estudos têm demonstrado que menor abertura do estômato  

não causa reduções significativas na concentração interna de carbono (FAY; KNAPP, 1993; 

SU et al., 2014; ZHAO; OOSTERHUIS, 1998). Essa resposta pode estar associada a menor 

espessura foliar que facilita difusão de dióxido de carbono para dentro das folhas 

(TERASHIMA et al., 2006, 2011). 

 

2.2.4 Alterações fisiológicas, morfológicas e anatômicas de plantas em ambiente com baixa 
incidência de radiação solar  

 

As plantas de sol, sensíveis a restrição luminosa, apresentam aclimatação ao ambiente 

com baixa incidência de radiação solar (MELGES; LOPES; OLIVA, 1989; SOUZA et al., 

2009). Uma planta exposta ao ambiente com restrição luminosa pode apresentar mudanças 

destinadas à aclimatação em função dos estímulos emitidos por fotorreceptores que identificam 

alterações na quantidade e qualidade da radiação incidente (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 

2017; LARCHER, 2000). Assim, plantas expostas ao desenvolvimento em ambiente com 

restrição luminosa podem alterar seu desenvolvimento a partir do início do período de estresse 

para mitigar os efeitos negativos da baixa incidência de radiação (WU et al., 2017). 

Uma alternativa para esta mitigação consiste em alterações que permitam maior 

captação da radiação para fotossíntese (NIINEMETS, 2010; VALLADARES; NIINEMETS, 

2008). Desta forma, para aclimatação das plantas ao ambiente sombreado pode haver redução 

da razão entre clorofilas a e b nas folhas (BOARDMAN, 1977; NIINEMETS, 2010; WU et al., 

2016). O incremento no teor de clorofila b é resultado do maior investimento no sistema antena, 

responsável pela captação de radiação, aumentando a captação de energia e mitigando o efeito 

negativo da baixa incidência da radiação para fotossíntese (NIINEMETS, 2010; TERASHIMA 

et al., 2011; VALLADARES; NIINEMETS, 2008). Folhas sombreadas também podem 

apresentar estruturas anatômicas especializadas, que atuam como lentes que concentram 

radiação no mesofilo, onde estão os cloroplastos, proporcionando aumento da absorção da 

radiação pelas clorofilas (SALISBURY; ROSS, 1991).  

Outra alternativa para minimizar o efeito negativo da menor incidência de radiação 

solar na fotossíntese, consiste em modificação na morfologia e anatomia das folhas 

(TERASHIMA et al., 2011). Plantas em ambiente com baixa incidência de radiação podem 
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apresentar folhas mais largas, para aumentar a área de interceptação, e menor espessura quando 

comparadas às folhas de plantas em pleno sol (LOPES et al., 1982; MELGES et al., 1989). A 

menor espessura da folha está associada à redução da espessura das células do parênquima 

paliçádico e/ou redução do número de camadas do parênquima paliçádico (TERASHIMA et 

al., 2006; TERASHIMA et al., 2011; TERASHIMA; MIYAZAWA; HANBA, 2001). A menor 

espessura do mesofilo foliar facilita a difusão de CO2 até o sítio de assimilação nas folhas com 

menor abertura estomática (NOBEL; ZARAGOZA; SMITH, 1975; TERASHIMA et al., 2011), 

e consequentemente causa menor declínio da fotossíntese líquida das plantas em ambiente com 

baixa incidência de radiação (DORNHOFF; SHIBLES, 1970).   

 

2.2.5 Alteração do desenvolvimento e crescimento de plantas em ambiente com menor 
incidência de radiação e/ou modificação da qualidade do espectro de radiação  

 

As plantas em ambiente com restrição luminosa estão submetidas à menor incidência 

de radiação e alteração da qualidade da radiação, menor quantidade de radiação azul e vermelho 

curto, e aumento da quantidade de vermelho longo (MONTEITH, 1965). Essas modificações 

causam redução da fotossíntese líquida das plantas em ambiente com restrição luminosa 

(NIINEMETS, 2010; TERASHIMA et al., 2011; VALLADARES; NIINEMETS, 2008), 

prejudicando o desenvolvimento e crescimento das plantas (WU et al., 2017). A menor 

disponibilidade de fotoassimilados prejudica o desenvolvimento do sistema radicular, haste 

principal, hastes secundárias, emissão e desenvolvimento de folhas (SU et al., 2014; WU et al., 

2017). Além disso, afeta negativamente o crescimento e desenvolvimento de estruturas 

reprodutivas nas plantas e reduz o rendimento de grãos (FIOREZE et al., 2013).  

O desenvolvimento das plantas em ambiente com restrição luminosa também pode ser 

alterado pela modificação na partição dos fotoassimilados. Para compreensão dessa alteração, 

observa-se que em ambientes com restrição luminosa pelo excesso de nebulosidade há redução 

da razão entre radiação no vermelho curto/vermelho longo. A baixa razão entre vermelho 

curto/vermelho longo ativa o fitocromo, pigmento azul associado à tolerância a restrição 

luminosa. O fitocromo ativado promove alongamento dos entrenós e causa estiolamento da 

planta (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017; LARCHER, 2000; VIDAL, 2010). O 

estiolamento de plantas em ambiente com baixa incidência de radiação solar também pode ser 

resultado de uma alteração hormonal. A redução da interceptação de radiação no ápice das 

plantas causa menor degradação de auxina, proporcionando forte dominância apical nessas 
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plantas (TAIZ et al., 2017), causando maior alongamento dos entrenós e maior estatura das 

plantas em ambiente com restrição luminosa.   

Assim, plantas com restrição luminosa investem grande quantidade de fotoassimilados 

no crescimento vertical do caule e prejudicar o desenvolvimento dos demais órgãos da planta, 

especialmente emissão e crescimento de folhas (VIDAL, 2010). O prejuízo ao desenvolvimento 

de folhas pode causar redução do índice de área foliar (IAF) e a redução do IAF está 

correlacionada com o declínio no acúmulo de massa seca das plantas em ambiente com restrição 

luminosa (BUZZELO et al., 2015; SU et al., 2014). Desta forma, plantas sob restrição luminosa 

apresentam o crescimento e desenvolvimento prejudicados pela redução da produção dos 

fotoassimilados e pela sua partição ineficiente entre os órgãos. 

 

2.2.6 Plantas de soja em ambiente com baixa incidência de radiação solar  
 

As plantas de soja (Glycine max L.) em ambiente com baixa incidência de radiação 

solar não atingem o pleno desenvolvimento fenotípico (MELGES et al., 1989; SU et al., 2014; 

WU et al., 2017). Para compreender os efeitos negativos do desenvolvimento em ambiente com 

baixa luminosidade, observa-se que os trabalhos realizados por Fioreze et al. (2013) e Melges 

et al. (1989) demonstraram que plantas de soja sob baixa incidência de radiação apresentam 

redução da taxa fotossintética e consequentemente menor acúmulo de massa seca e rendimento 

de grãos.  

As plantas sob baixa incidência de radiação têm apresentado menor acúmulo de massa 

seca e rendimento de grãos associada à reduzida produção de ATP, na fotossíntese, que limita 

produção de compostos orgânicos no ciclo de Calvin & Benson (HUANG et al., 2011; 

NIINEMETS, 2010). Wu et al. (2016) estudando desenvolvimento da soja em ambiente com 

menor incidência de radiação, observaram que plantas sob restrição luminosa apresentaram 

alterações nas trocas gasosas foliares. Os autores constataram que a restrição luminosa causa 

menor abertura do poro estomático, redução da transpiração e menor taxa de assimilação líquida 

de carbono. Para os autores o declínio na assimilação líquida de carbono não é resultado de 

limitações estomáticas. Segundo esses pesquisadores o declínio da síntese de energia 

metabólica e poder redutor, sob baixa incidência de radiação, prejudica síntese compostos 

orgânicos e causa redução da assimilação líquida de carbono. 

O ambiente com restrição luminosa prejudica produção de ATP ao reduzir incidência 

de radiação, e proporcionar menor teor de radiação direta e maior teor de radiação difusa. No 

entanto, na espécie Glycine max L. existe diversidade genética que permite aclimatação ao 
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ambiente com restrição luminosa (BUZZELO et al., 2015; WU et al., 2016). Sinclair et al. 

(1992) estudaram o comportamento de plantas de soja desenvolvendo em ambientes com 

quantidades variáveis de radiação direta e difusa. Segundo os autores, as plantas de soja 

apresentam menor fotossíntese e maior eficiência na utilização de radiação quanto menor razão 

entre radiação direta e radiação difusa. O aumento da eficiência de utilização de radiação 

quando há incremento do componente difuso é importante para mitigar o efeito negativo do 

excesso de nebulosidade para as plantas (ANDERSON et al., 2000).   

Para plantas de soja o incremento da eficiência na utilização da RAF pelo aparato 

fotossintético também é importante para sua aclimatação ao desenvolvimento em ambiente com 

baixa incidência luminosa (BUZZELO et al., 2015). Schöffel e Volpe (2001) estudaram o 

comportamento da soja em diferentes níveis de RAF. Os autores observaram redução da 

fotossíntese líquida quanto menor a RAF interceptada pelas plantas. Entretanto, também 

observaram aumento da eficiência do uso da radiação na produção de fitomassa de soja quanto 

menos RAF foi interceptada pelas folhas. Para os pesquisadores o aumento da eficiência do uso 

de RAF na produção de fitomassa é importante para mitigar os efeitos negativos da baixa 

interceptação de radiação pela soja.  

Para plantas de soja em ambiente com restrição luminosa, aumento da eficiência de 

utilização da RAF pode ser resultado do aumento do teor total de clorofila e redução da razão 

entre clorofila a e b (NIINEMETS, 2010). O incremento de clorofila b está associado ao maior 

investimento na produção do complexo antena que é responsável pela captação de RAF 

(VALLADARES; NIINEMETS, 2008). Estudos realizados por Su et al. (2014) e Wu et al. 

(2016) demonstram que cultivares de soja submetidas ao desenvolvimento em ambiente com 

restrição luminosa apresentam maior teor total de clorofila e redução da razão entre clorofila a 

e b. Segundos os autores essas alterações nos teores dos pigmentos fotossintéticos podem 

reduzir perdas na taxa de assimilação líquida de carbono de plantas de soja submetidas a 

restrição luminosa.  

Outro ponto importante na aclimatação da soja ao estresse por restrição luminosa 

consiste no aumento da eficiência de utilização da RAF com o aumento da amplitude da redução 

da incidência de radiação. Melges et al. (1989) estudaram o comportamento de plantas de soja 

em três níveis de redução da incidência de radiação solar, 30%, 50% e 70%, durante todo o 

ciclo da cultura. Os autores observaram declínio gradativo no acúmulo de massa seca e da taxa 

de assimilação líquida de carbono quanto maior o nível de restrição luminosa. No entanto, 

constataram maior eficiência de utilização da radiação na produção de biomassa da soja quanto 

maior nível de restrição luminosa.  
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Desta forma, estratégias de aclimatação a restrição luminosa que permitem aumento 

do aproveitamento da RAF são importantes para mitigar o efeito negativo do estresse, no 

entanto, os sintomas continuam presentes. Trabalhos com soja submetida a restrição luminosa 

têm demonstrado que algumas cultivares apresentam sintomas menos proeminentes do estresse  

(WU et al., 2017). Buzzelo et al. (2015) estudaram o comportamento de trinta e três cultivares 

ao desenvolvimento em ambientes com restrição luminosa de 50% e 70%, durante todo ciclo 

da cultura. Os pesquisadores utilizaram a metodologia de Mulamba e Mock (1978) que 

diferencia cultivares quanto à sensibilidade ao ambiente com restrição luminosa, e observaram 

comportamento distinto entre cultivares em cada nível de sombreamento. Algumas cultivares 

apresentaram menor sensibilidade ao desenvolvimento em ambiente com 50% e/ou 70% de 

restrição luminosa, apresentando sintomas menos proeminentes do estresse, por exemplo, 

menor declínio no acúmulo de massa seca e menor estiolamento.  

Plantas de soja em ambiente com restrição luminosa costumam apresentar alterações 

relacionadas ao aumento da estatura, redução da  área foliar, maior área foliar especifica, menor 

acúmulo de massa seca e redução dos componentes de produção e menor produção de grãos 

(BUZZELO et al., 2015; SU et al., 2014; WU et al., 2017; YAN et al., 2010).  

Alterações morfológicas e produtivas nas plantas de soja também dependem do 

momento de imposição do estresse. Wu et al. (2016) analisando o comportamento da soja 

submetida a restrição luminosa na fase vegetativa, observaram que características morfológicas 

e fisiológicas foram muito afetadas durante o período de estresse. No entanto, os pesquisadores 

constataram que após a retirada da imposição da condição estresse houve rápido retorno destas 

características aos níveis semelhantes das plantas sem estresse. Para os autores o momento de 

imposição do estresse, fase vegetativa, permitiu recuperação das plantas estressadas e 

consequentemente não houve redução significativa no rendimento de grãos. Yan et al. (2010) 

trabalhando com plantas de soja submetidas a restrição luminosa, da semeadura até o início do 

enchimento de grãos, observaram que a restrição luminosa causou aumento da estatura, menor 

crescimento e acúmulo de massa seca total e redução dos componentes da produção e da 

produção de grãos.  

A imposição da restrição luminosa na fase reprodutiva da soja causa efeito negativo 

na produção de grãos. Jiang e Egli, (1993) estudaram o comportamento de plantas de soja em 

dois níveis de restrição luminosa, 30% e 60%, entre os estádios fenológicos, R1 a R4, R4 a R5, 

R5 a R6 e R4 a R8. Os pesquisadores observaram nos dois níveis de restrição luminosa menor 

pagamento de flores e redução do número de vagens por planta. Assim, plantas de soja 

submetidas a restrição luminosa, independentemente do nível de restrição e do período de 
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imposição, apresentaram menor rendimento de grãos quando comparado ao de plantas em pleno 

sol.  

 

2.3 CONSIDERAÇÕES  
 

As plantas de soja desenvolvendo em solo encharcado ou em ambiente com restrição 

luminosa apresentam alterações fisiológicas e bioquímicas que afetam negativamente o 

crescimento, desenvolvimento e rendimento de grãos. Para plantas de soja cultivadas em áreas 

extensivas o período de exposição ao estresse causado pelo encharcamento do solo e restrição 

luminosa das plantas pode ocorrer simultaneamente. Para compreender essa relação, observa-

se que em períodos com excesso de precipitação e nebulosidade pode haver o processo de 

encharcamento do solo e restrição luminosa. No entanto, apesar da possibilidade de ocorrer em 

conjunto, na literatura não existem até o momento estudos que investigaram o comportamento 

de plantas de soja expostas simultaneamente ao desenvolvimento em solo encharcado com 

presença de restrição luminosa.  

Portanto, estudos para investigar o comportamento de plantas de soja desenvolvendo 

em solo encharcado com presença de restrição luminosa são necessários para esclarecer 

alterações fisiológicas, bioquímicas, no crescimento e na produtividade das plantas submetidas 

à condição de solo encharcado pelo excesso de precipitação e restrição luminosa pelo excesso 

de nebulosidade. 
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3 CAPÍTULO 2: TROCAS GASOSAS AO LONGO DO DIA DE PLANTAS DE SOJA 

SUBMETIDAS AO ENCHARCAMENTO DO SOLO E RESTRIÇÃO LUMINOSA 

 
 
Resumo: Plantas de soja em solo encharcado e ambiente com baixa luminosidade apresentam 

prejuízos no crescimento e produção. Assim, o estudo teve como objetivo investigar as trocas 

gasosas ao longo do dia, teor relativo de clorofila, área foliar especifica e curvas de atividade 

fotossintética em resposta à densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos de plantas 

de soja submetidas às condições de solo encharcado e restrição da luminosidade incidente. O 

ensaio compreendeu os tratamentos: plantas na condição sem estresse, plantas com restrição 

luminosa, plantas em solo encharcado, e plantas em solo encharcado + restrição luminosa. Para 

imposição da restrição da luminosidade foi utilizada uma tela de sombreamento com capacidade 

de reter 80% da luminosidade incidente. Os tratamentos em solo encharcado foram realizados 

mantendo o solo acima da capacidade de campo. A imposição dos tratamentos foi realizada 

simultaneamente, iniciando no florescimento pleno (R2). Aos 15 dias de imposição dos 

tratamentos determinou-se: trocas gasosas a cada duas horas ao longo do dia, teor relativo de 

clorofila, área foliar específica e curvas de reposta da fotossíntese líquida em função da 

densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos. As plantas de soja expostas aos 

estresses encharcamento do solo e restrição luminosa de forma isolada ou em conjunto 

apresentaram redução da fotossíntese associada à menor abertura estomática e redução da 

transpiração ao longo do dia. Plantas submetidas a restrição luminosa apresentaram folhas com 

incremento na área foliar especifica, maior eficiência quântica aparente e incremento nas taxas 

fotossintéticas em ambiente com baixa luminosidade. Plantas em solo encharcado, a pleno sol, 

apresentaram folhas cloróticas e baixa eficiência quântica aparente e consequentemente 

apresentaram baixas taxas fotossintéticas sob luminosidade baixa e luminosidade elevada. 

Desta forma, o encharcamento do solo e restrição luminosa de forma isolada ou conjunta 

prejudicam as trocas gasosas ao longo do dia e causam alterações na atividade fotossintética 

das plantas. 

 

Palavras-chave: Estresse ambiental; Glycine max L.; atividade fotossintética. 
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3. 1 INTRODUÇÃO 
 

A soja (Glycine max L.) é cultivada em diversas regiões do mundo, podendo haver 

áreas de cultivo sujeitas a condições ambientais desfavoráveis. Desta forma, em função da 

grande importância mundial, procura-se investigar as respostas metabólicas das plantas 

estressadas, com a finalidade de explicar os efeitos negativos gerados por tais condições. Assim, 

observa-se que uma condição ambiental prejudicial para plantas de soja que pode ocorrer, 

consiste em períodos com excesso de precipitação e elevada nebulosidade. Essa condição pode 

ser prejudicial por promover o encharcamento do solo e a restrição luminosa.   

As plantas de soja cultivadas em solo encharcado estão sujeitas a sofrer prejuízos em 

relação  ao seu desenvolvimento (FANTE et al., 2010). O solo encharcado caracteriza-se pelo 

excesso da água que ocupa seu espaço poroso, proporcionando baixa concentração de oxigênio. 

Para raízes, o estado hipóxico, baixa concentração de oxigênio, prejudica os processos da 

respiração aeróbica, dependentes de oxigênio, promovendo desordens metabólicas (BAILEY-

SERRES et al., 2012; IRFAN et al., 2010). 

A maior atividade do metabolismo anaeróbico nos tecidos radiculares hipóxicos pode 

deixar os tecidos foliares com aspecto clorótico. Isso ocorre, em parte, devido ao etanol, 

formado a partir do metabolismo anaeróbico, ser transportado via xilema das raízes até as 

folhas, onde é transformado em acetaldeído e ácido acético, substâncias que degradam proteínas 

e podem deixar os tecidos foliares clorótico (ISHIDA et al., 2002).  

Outro fato que vale destacar é que, nas raízes em estado de hipóxia também há 

incremento da produção de ácido 1-aminociclopropano-1-carboxílico (ACC), precursor do 

etileno, inativo em baixas concentrações de oxigênio, que é transportado para as folhas por 

meio da rota transpiratória. Nos tecidos foliares, ricos em oxigênio, o ACC é convertido em 

etileno (IRFAN et al., 2010). O incremento da concentração de etileno nas folhas proporciona 

maior atividade das enzimas clorofilase e oxidase que degradam as moléculas de clorofila 

(JACOMINO; MENDONÇA; KLUGE, 2003), deixando os tecidos foliares com aspecto 

clorótico (DALMOLIN et al., 2012). 

Em tecidos radiculares hipóxicos pode haver o processo de suberização e redução da 

permeabilidade das membranas celulares, proporcionando menor absorção de água e redução 

do potencial água na planta (RANATHUNGE; SCHREIBER, 2011). O menor potencial água 

causa aumento da produção de ácido abscísico (ABA) na raiz e consequentemente aumento da 

sua concentração nas folhas (WILKINSON; DAVIES, 2002). A maior concentração de ABA 

nas folhas causa fechamento do poro estomático (ELSE et al., 2001), promovendo modificações 
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nas trocas gasosas (ARAKI, 2006). Desta forma, em decorrência da redução do teor de clorofila 

e modificações nas trocas gasosas, plantas expostas ao desenvolvimento em solo encharcado 

costumam apresentar redução da taxa fotossintética (ASHRAF, 2012).  

Plantas de soja cultivadas em ambiente com baixa incidência de radiação solar também 

apresentam o desenvolvimento prejudicado (WU et al., 2017), pois a restrição da luminosidade 

incidente causa alterações nas trocas gasosas (HUANG et al., 2011).  

A redução da quantidade de radiação solar incidente nas folhas, no azul e vermelho, 

além de prejudicar o funcionamento do aparato fotossintético, causa prejuízos aos processos de 

abertura estomática (SU et al., 2014). O processo de abertura estomática no início do dia está 

associado principalmente à incidência de luz no azul e no final do dia, o fechamento está mais 

associado ao decréscimo de luz vermelha (TAIZ et al., 2017). Assim, a menor incidência de 

radiação pode prejudicar o movimento estomático. Os prejuízos causados aos movimentos 

estomáticos promovem alterações nas trocas gasosas foliares de plantas expostas a restrição da 

luminosidade (DAI et al., 2009; HUANG et al., 2011). 

Além disso, plantas em ambiente com baixa incidência de radiação solar, dependendo 

da intensidade, apresentam reduzida síntese de energia metabólica em função da menor  

atividade do aparato fotossintético (NIINEMETS, 2010). A menor disponibilidade de energia 

metabólica proporciona menor produção de compostos orgânicos no ciclo de Calvin & Benson 

(HUANG et al., 2011; NIINEMETS, 2010). Assim, as plantas de soja desenvolvimento em 

ambiente com baixa incidência de radiação apresentam redução da taxa de assimilação líquida 

de carbono (MELGES; LOPES; OLIVA, 1989; WU et al., 2016).  

Ainda vale destacar que plantas de soja em ambiente com restrição luminosa, para 

reduzir o efeito negativo da baixa incidência de radiação, podem apresentar alterações 

destinadas ao aumento da captação e da eficiência de utilização da radiação (VALLADARES; 

NIINEMETS 2008). Para isso as plantas sob restrição luminosa podem apresentar folhas mais 

largas, com menor espessura  (SU et al., 2014; WU et al., 2016). Além disso,  redução da razão 

entre clorofila a e clorofila b nas folhas, sinalizando maior investimento no sistema antena, e 

incremento no  teor total de clorofila (NIINEMETS, 2010; TERASHIMA et al., 2011). 

Portanto, plantas de soja expostas simultaneamente às condições de solo encharcado e 

restrição luminosa apresentam alterações fisiológicas, bioquímicas e morfológicas que afetam 

as trocas gasosas foliares e atividade fotossintética. 

Nesse contexto o objetivo deste estudo foi investigar as trocas gasosas ao longo do dia, 

teor relativo de clorofila, área foliar específica e atividade fotossintética em função da densidade 
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de fluxo de fótons fotossinteticamete ativos de plantas de soja desenvolvendo nas condições de 

solo encharcado e restrição luminosa. 

 

3.2 MATERIAL E MÉTODOS 
 

O experimento foi conduzido na Estação de Horticultura e Cultivo Protegido Professor 

Mário César Lopes pertencente a Universidade Estadual do Oeste do Paraná, Campus de 

Marechal Cândido Rondon. 

As plantas de soja submetidas ao desenvolvimento em quatro condições ambientais 

distintas foram estudadas. Constituindo os tratamentos: plantas conduzidas com irrigação 

normal a pleno sol (sem estresse); plantas conduzidas com irrigação normal e restrição luminosa 

(sem solo encharcado + restrição luminosa); plantas conduzidas em solo encharcado a pleno 

sol (solo encharcado + sem restrição luminosa) e plantas conduzidas com solo encharcado e 

restrição luminosa (solo encharcado + restrição luminosa). O ensaio foi conduzido em 

delineamento de blocos ao acaso com cinco repetições, com duas plantas por repetição. 

O experimento foi implantado no dia 15 de dezembro utilizando a cultivar Bayer 

2606® IPRO. Essa cultivar apresenta as seguintes características: grupo de maturação 6.0, porte 

médio e hábito de crescimento indeterminado. Para o estudo foram conduzidas duas plantas por 

vaso, com capacidade nominal de 8,7 dm³, que foram preenchidos com amostras de solo 

proveniente do horizonte A de um LATOSSOLO VERMELHO Eutrófico (SANTOS et al., 

2013). O solo utilizado como substrato apresentou as seguintes características químicas na 

camada de 0-20 cm: P = 13,19 mg dm-3; MO = 49,21 g dm-3; pH (CaCl2) = 6,37; H+Al = 2,54 

cmolc dm-3; Al+3= 0,00 cmolc dm-3; K+ = 1,56 cmolc dm-3; Ca2+ = 8,78 cmolc dm-3; Mg2+ = 3,46 

cmolc dm-3; CTC = 16,34 cmolc dm-3; V% = 84,46. 

 Para fertilização do solo usado como substrato adotou-se a recomendação de adubação 

para experimentos em vasos, fornecendo: 150 mg dm-3 de K na forma de cloreto de potássio e 

300 mg dm-3 de P na forma de super fosfato simples, o que adicionou 40 mg dm-3 de S e 85 mg 

dm-3 de Ca (NOVAES; NEVES; BARROS, 1991). 

Para realizar a imposição da restrição luminosa utilizou-se uma estrutura de madeira 

com as seguintes dimensões: 1,5 m x 1 m com 1,5 m de altura, sendo a estrutura recoberta com 

tela de sombreamento preta com capacidade de reter 80% da luminosidade. Os tratamentos com 

solo encharcado foram realizados mantendo o solo acima da capacidade de campo, sendo os 

vasos imersos em lâmina de água constante de 0,15 m, em uma estrutura de madeira, recoberta 
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com lona plástica preta, com as seguintes dimensões: 0,5 m x 0,5 m e 0,2 m de altura. Os 

tratamentos foram impostos simultaneamente a partir do florescimento pleno (R2) da cultura. 

As leituras de trocas gasosas em diferentes horários do dia foram realizadas aos quinze 

dias de imposição dos tratamentos, com auxílio do equipamento Infra-Red Gas Analyzer 

(IRGA) Li-6400XT. As leituras foram realizadas nos seguintes horários: 6:00, 8:00, 10:00, 

12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas. Estas foram realizadas em folhas completamente 

desenvolvidas, fotossinteticamente ativas e sem lesões aparentes. Determinou-se: taxa de 

assimilação líquida de CO2 (A) (µmol CO2 m-2 s-1); taxa de transpiração (E) (µmol H2O m-2 s-1) 

e condutância estomática (gs) (mol m-2 s-1) e concentração interna de CO2 (µmol CO2 mol-1).  

Em conjunto com as leituras das trocas gasosas também foram determinadas as 

condições meteorológicas, com auxílio do equipamento IRGA. Determinando-se no ambiente 

a pleno sol e dentro das estruturas de imposição da restrição luminosa (ambiente com restrição 

luminosa) a densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (µmol m-2 s-1) (DFFFA) 

incidente, temperatura do ar (ºC), umidade relativa do ar (%) e déficit de pressão de vapor (kPa). 

Na mesma data também foi determinado o índice SPAD e área foliar específica. O teor 

relativo de clorofila (índice SPAD) foi determinado com auxílio do aparelho portátil SPAD502-

Plus Konica Minolta. As medidas foram realizadas em quatro folhas totalmente expandidas de 

cada uma das duas plantas de cada vaso, obtendo-se um valor médio para cada vaso. Para 

determinação da área foliar específica procedeu-se com coleta de quatro folhas completamente 

expandidas e sem lesões, determinando suas áreas (cm²). As amostras foram submetidas a 

secagem a 65 °C em estufa de circulação forçada de ar por 72 horas. Procedeu-se com pesagem 

em balança analítica de precisão tipo capela, determinando-se sua massa seca (g). Por meio da 

divisão da área foliar pela massa seca da folha, obteve-se a área foliar específica (cm2 g-1) 

(GOBBI et al., 2011).  

A avaliação referente à taxa de assimilação líquida de CO2 em função dos diferentes 

níveis de densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (DFFFA) também foi 

determinada quinze dias após imposição dos tratamentos. Essa avaliação foi realizada com 

auxílio do equipamento Infra-Red Gas Analyzer (IRGA) Li-6400XT. As leituras foram no 

período da entre 08h00 e 11h00 utilizando concentração de referência de CO2 de 400 µmol mol-1, 

realizadas em folhas completamente desenvolvidas, fotossinteticamente ativas e sem lesões 

aparentes, localizadas no terço médio, nas seguintes densidades de fótons fotossinteticamente 

ativos (DFFFA) 0; 25; 50; 75; 100; 250; 500; 1000; 1500; 2000 e 2500 µmol m-2 s-1. 

Os dados referentes às repostas da taxa de assimilação de CO2 ao DFFFA de 0; 25; 50; 

100 e 250 µmol m-2 s-1 de fótons foram utilizados para determinar a eficiência quântica aparente 
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(Φ [µmol fótons / µmol CO2]), ajustando-se a equação (A = a + ΦDFFFA), em que a e Φ são 

coeficientes de ajuste, sendo o valor obtido pelo inverso do coeficiente angular. Na intersecção 

da reta no eixo X calculou-se o valor do ponto de compensação lumínica [Γ (µmol m-2 s-1)]. O 

ajuste da curva de resposta da A em função da DFFFA foi realizado utilizando a função 

hipérbole retangular (A = AmaxDFFFA/ “a” + DFFFA), em que Amax é a taxa máxima de 

fotossíntese e “a” é um coeficiente de ajuste da equação. 

Os dados foram submetidos à análise de variância e quando pertinente comparados 

pelo teste de Tukey, ambos a 5% probabilidade de erro, com auxílio do software SISVAR 5.1 

(FERREIRA, 2011). 

 

3.3 RESULTADOS  

 

3.3.1 Condições meteorológicas nas leituras das trocas gasosas ao longo do dia 
 

Na figura 1 estão apresentados os dados referentes a densidade de fluxo de fótons 

fotossinteticamente ativos (DFFFA) incidente, temperatura do ar, umidade relativa do ar e 

déficit de pressão de vapor nos diferentes horários de avaliação. 

No ambiente com restrição de luminosidade os valores médios de DFFFA incidente 

apresentaram redução da ordem de 77%, 74%, 77%, 75%, 74%, 77% e 76% nas leituras das 

6:00, 8:00, 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, quando comparados ao 

ambiente a pleno sol (Figura 1A). Desta forma, nos diferentes horários de leitura das trocas 

gasosas, dentro das estruturas de restrição luminosa o DFFFA médio foi aproximadamente 75% 

inferior em comparação com o DFFFA médio no ambiente a pleno sol.  

Os valores médios de temperatura do ar, umidade relativa do ar e déficit de pressão de 

vapor foram semelhantes entre ambiente a pleno sol e ambiente com restrição luminosa nos 

diferentes horários (Figura 1). Para compreender esse processo observa-se que a tela de 

sombreamento possui orifícios que permite a permuta de ar entre o ambiente interno das 

estruturas de restrição luminosa com o ambiente a pleno sol (ambiente externo). Assim, esse 

processo provavelmente causou os valores médios semelhantes de temperatura do ar, umidade 

relativa do ar e déficit de pressão de vapor entre esses ambientes (Figura 1). 
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Figura 1- Condições meteorológicas na estrutura de imposição do sombreamento e a pleno sol, 

média da densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (DFFFA) (A) e 
temperatura do ar média (B), umidade relativa do ar (C) e déficit de pressão de vapor 
(D) nos horários das leituras das trocas gasosas foliares. As barras nas colunas 
representam o desvio padrão. 

 

3.3.2 Trocas gasosas ao longo do dia, teor relativo de clorofila e área foliar específica 
 

O período de 15 dias de desenvolvimento na condição de solo encharcado e/ou 

ambiente com restrição luminosa, a partir do florescimento pleno (R2), resultou em alterações 

na fotossíntese líquida (A), transpiração (E), condutância estomática (gs) e concentração interna 

de CO2 (Ci) (Figura 2). 

Na figura 2A estão apresentados os dados de A em diferentes horários ao longo do dia. 

Os resultados demonstram que plantas conduzidas em solo com irrigação normal com presença 

de restrição luminosa apresentaram redução em A da ordem de 48%, 38%, 35%, 21%, 18%, 

29% e 55% nas leituras das 6:00, 8:00, 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, 
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respectivamente, quando comparadas às plantas conduzidas com irrigação normal a pleno sol 

(plantas sem estresse). 

 

  

Figura 2- Fotossíntese líquida (A), taxa de transpiração (B), condutância estomática (C) e 
concentração interna de CO2 (D) de folhas de plantas de soja da cultivar Bayer 2606® 
IPRO. Os dados foram obtidos aos 15 dias após o florescimento pleno (R2), quando 
foram impostos os tratamentos referentes a presença e ausência de solo encharcado e 
restrição luminosa. As colunas seguidas de letras minúsculas semelhantes não diferem 
entre si pelo teste de Tukey com 5% de probabilidade. ns não significativo. As barras 
nas colunas representam o desvio padrão. 
 

Para plantas em solo encharcado a pleno sol também foi observado redução de A da 

ordem de 43%, 36%, 41%, 50%, 50%, 44% e 48% nas leituras das 6:00, 8:00, 10:00, 12:00, 

14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, comparando com plantas sem estresse. Além 

disso, plantas conduzidas em solo encharcado com restrição luminosa apresentaram redução de 

A da ordem de 53%, 37%, 32%, 21%, 18%, 28% e 55% nas leituras das 6:00, 8:00, 10:00, 
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12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, quando comparadas com plantas sem 

estresse. 

Para plantas com irrigação normal e presença de restrição luminosa houve declínio de 

E da ordem de 22% e 45% nas leituras das 10:00 e 18:00 horas, respectivamente, quando 

comparado com plantas sem estresse. As plantas em solo encharcado e presença de restrição 

luminosa também apresentaram redução em E da ordem de 19% e 34% nas leituras das 10:00 

e 18:00 horas, respectivamente, quando comparado com plantas sem estresse. Para plantas 

conduzidas em solo encharcado a pleno sol foi observada redução de E da ordem de 27%, 39%, 

29%, 36% e 50% nas leituras das 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, 

em comparação com plantas sem estresse (Figura 2B). 

As plantas conduzidas com irrigação normal e presença de restrição luminosa 

apresentaram redução em gs da ordem de 26%, 28% e 46% nas leituras das 8:00, 10:00 e 18:00 

horas, respectivamente, quando comparado com plantas sem estresse. Para plantas em solo 

encharcado e presença de restrição luminosa também houve redução de gs da ordem de 26%, 

23% e 40% nas leituras das 8:00, 10:00 e 18:00 horas, respectivamente, comparando com 

plantas sem estresse. As plantas em solo encharcado a pleno sol apresentaram redução de gs da 

ordem de 24%, 26%, 35%, 33%, 35% e 45% nas leituras das 8:00, 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 

e 18:00 horas, respectivamente, quando comparado as plantas sem estresse (Figura 2C).  

Na figura 2D são apresentados os dados de Ci para diferentes horários. O resultado 

demonstra que plantas com irrigação normal e restrição luminosa apresentaram valores 

superiores de Ci da ordem de 30%, 33%, 20%, 18%, 50% e 27% nas leituras das 8:00, 10:00, 

12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, quando comparado com plantas sem 

estresse. As plantas em solo encharcado com presença de restrição luminosa também 

apresentaram incremento em Ci da ordem de 31%, 33%, 17%, 18%, 52% e 25% nas leituras 

das 8:00, 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, comparando com plantas 

sem estresse.  

As plantas com irrigação normal e presença restrição luminosa apresentaram valores 

superiores de Ci da ordem de 23%, 23%, 17%, 16% e 49%, 46% nas leituras das 8:00, 10:00, 

12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, quando comparadas às em solo encharcado 

a pleno sol. As plantas em solo encharcado e presença de restrição luminosa apresentaram 

valores superiores de Ci da ordem de 24%, 23%, 15%, 16%, 51% e 45% nas leituras das 8:00, 

10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, respectivamente, quando comparadas com plantas 

com solo encharcado a pleno sol.  
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Na figura 3A estão apresentados os dados referentes ao teor relativo de clorofila 

(índice SPAD). As plantas conduzidas em solo encharcado a pleno sol apresentaram redução 

no valor de índice SPAD, teor relativo de clorofila, da ordem de 13%, 12% e 12% quando 

comparado com plantas sem estresse, plantas com irrigação normal e presença de restrição 

luminosa e plantas com solo encharcado e presença de restrição luminosa (Figura 3A). 

Na figura 3B estão apresentados os dados de área foliar específica (AFE). Os dados 

demonstram que plantas submetidas à condição de solo com irrigação normal e presença de 

restrição luminosa e plantas em solo encharcado e presença de restrição luminosa apresentaram 

valores superiores de AFE da ordem de 74% e 77% em comparação com plantas sem estresse, 

respectivamente. As plantas em solo com irrigação normal e presença de restrição luminosa e 

plantas em solo encharcado com presença de restrição luminosa também apresentaram 

incremento em AFE da ordem de 77% e 81%, comparando com plantas em solo encharcado a 

pleno sol, respectivamente.  

 

 
Figura 3 - Teor relativo de clorofila (Índice SPAD) (A) e Área foliar específica (B) de plantas 

de soja da cultivar Bayer 2606® IPRO. Os dados foram obtidos 15 dias após o 
florescimento pleno (R2), quando foram impostos os tratamentos referentes a presença 
e ausência de solo encharcado e restrição luminosa. As colunas seguidas de letras 
minúsculas semelhantes não diferem entre si pelo teste de Tukey com 5% de 
probabilidade. As barras nas colunas representam o desvio padrão. 

 
3.3.3 Reposta ao fluxo de fótons fotossinteticamente ativos  

 

O período de 15 dias de exposição ao solo encharcado e restrição luminosa alterou as 

repostas das plantas de soja a densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos (DFFFA) 

(Figura 4). O ponto máximo de assimilação líquida de CO2, fotossíntese líquida máxima, foi 
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com 2500 µmol fótons m-2 s-1, atingindo 25,93; 27,69; 28,21 e 17,35 µmol CO2 m-2 s-1 para 

plantas conduzidas com irrigação normal a pleno sol (plantas sem estresse), plantas em solo 

com irrigação normal e presença de restrição luminosa, plantas em solo encharcado e presença 

de restrição luminosa e plantas em solo encharcado a pleno sol, respetivamente (Figura 4A). 

No ambiente com restrição luminosa, plantas em solo com irrigação normal e plantas 

em solo encharcado apresentaram eficiência quântica aparente (Փ) similares (Figura 4B), 

necessitando de 18,28 e 18,25 µmol fótons m-2 s-1 para fixar um 1 µmol CO2, respectivamente. 

Além disso, também apresentaram maior Փ em comparação com plantas sem estresse e plantas 

em solo encharcado a pleno sol, que necessitaram de 20,49 e 30,03 µmol fótons m-2 s-1 para 

fixar 1 µmol CO2, respectivamente.  

 

 
Figura 4 - Fotossíntese líquida (A) de folhas de soja em resposta a densidade de fluxo de fótons 

fotossinteticamente ativos (DFFFA) 0 a 2500 µmol fótons m-2 s-1. Eficiência quântica 
aparente (B) em resposta a densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente ativos 
(DFFFA) de 0 a 250 µmol fótons m-2 s-1. Os dados foram obtidos de folhas de plantas 
de soja da cultivar Bayer 2606® IPRO aos 15 dias após o florescimento pleno (R2), 
quando foram impostos os tratamentos referentes a presença e ausência de solo 
encharcado  e restrição luminosa. 

 

Ainda vale destacar que a partir da luminosidade de 25 até 1000 µmol fótons m-2 s-1 

plantas de soja dos tratamentos com restrição luminosa apresentaram maior fotossíntese líquida 

que plantas sem estresse. A partir 1500 µmol fótons m-2 s-1 os valores de fotossíntese líquida 

dos tratamentos com restrição luminosa e sem estresse não diferiram significativamente. Esses 

resultados sugerem que plantas de soja expostas por 15 dias ao ambiente com restrição 

luminosa, a partir do estádio R2, apresentam aclimatações que permitem maior aproveitamento 
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da radiação disponível para os processos da fotossíntese em ambiente com baixa incidência de 

radiação fotossinteticamente ativa.  

A exposição das plantas à condição de solo encharcado a pleno sol causou declínio na 

fotossíntese máxima da ordem de 33%, 38% e 38% em comparação com plantas conduzidas na 

condição sem estresse, plantas com irrigação normal com presença de restrição luminosa e 

plantas em solo encharcado com presença de restrição luminosa, respectivamente. Ressalta-se 

que a partir dos valores de luminosidade de 25 µmol fótons m-2 s-1, plantas conduzidas em solo 

encharcado a pleno sol não equiparam mais a fotossíntese líquida com plantas dos tratamentos 

em ambiente com restrição luminosa e com plantas sem estresse.  

Além disso, plantas em solo encharcado a pleno sol precisaram de valores acima de 

35,28 µmol fótons m-2 s-1 para haver fotossíntese líquida. Assim, o ponto de compensação das 

plantas em solo encharcado a pleno sol foi superior quando comparado ao plantas sem estresse 

e plantas em ambiente com restrição luminosa, irrigação normal e solo encharcado, que 

necessitam de valores acima de 25, 57; 15,41 e 14,46 µmol fótons m-2 s-1 para haver fotossíntese 

líquida, respectivamente. 

 

3.4 DISCUSSÃO 
 

Plantas de soja conduzidas por um período de 15 dias, a partir do florescimento pleno, 

em solo encharcado e ambiente com restrição luminosa apresentam alterações nas trocas 

gasosas ao longo do dia (Figura 2) e modificações na atividade fotossintética (Figura 4).  

Para plantas em solo encharcado a pleno sol, as modificações nas trocas gasosas estão 

associadas à baixa disponibilidade de oxigênio no solo. O estado hipóxico das raízes, pode 

causar a suberização ou lignificação da raiz (RANATHUNGE et al. 2011) e causar menor 

atividade de aquaporinas e por consequência reduzir a capacidade de absorção de água 

(AROCA; PORCEL; RUIZ-LOZANO, 2012). Assim, raízes hipóxicas apresentam menor 

condutividade hidráulica que promove redução do potencial água na planta (RANATHUNGE; 

SCHREIBER, 2011). Nas plantas, o menor potencial água causa incremento da produção de 

ácido abscísico nos tecidos radiculares o que condiciona aumento da sua concentração nas 

folhas (WILKINSON; DAVIES, 2002) e causa o fechamento estomático (ELSE et al., 2001).  

Desta forma, o estado hipóxico da raiz pode causar modificações no metabolismo e na 

morfologia que alteram as relações hídricas e causam menor abertura estomática. Essa condição 

resultou em menor gs e consequentemente redução de E em plantas em solo encharcado a pleno 

sol, leituras das 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas, em comparação com plantas sem 
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estresse (Figura 2). Para plantas em condições de hipóxia, reduzir a abertura do poro estomático 

pode ser uma estratégia de sobrevivência, visto a necessidade de minimizar perdas de água por 

transpiração em função da reduzida capacidade de absorção de água (DALMOLIN et al., 2012).  

Araki (2006) encontrou resultado semelhante estudando o comportamento da soja 

cultivada em solo encharcado. Esse autor constatou que plantas de soja cultivadas em solo 

encharcado apresentaram pequena abertura estomática associada à redução da transpiração. 

A redução da abertura estomática em plantas com raízes hipóxicas também prejudica 

a difusão de CO2 pelos estômatos para dentro da folha (KOZLOWSKI; PALLARDY, 2002) o 

que pode interferir negativamente no processo de assimilação de CO2 das plantas cultivadas em 

solo encharcado (ASHRAF et al., 2011). Essa discussão é confirmada pela redução de A que 

ocorreu concomitantemente com a redução gs nas leituras das 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 

18:00 horas (Figura 2). Ainda vale destacar que mesmo com reduzida taxa de assimilação de 

CO2, plantas em solo encharcado a pleno sol apresentaram Ci semelhante ao das plantas sem 

estresse nas leituras das 10:00, 12:00, 14:00, 16:00 e 18:00 horas (Figura 2D). Essa condição 

reforça a ideia de que a menor abertura estomática prejudicou o aporte de CO2 na folha. 

Resultado semelhante foi observado por Oosterhvis et al. (1990), estudando o 

comportamento das trocas gasosas da soja cultivada em solo encharcado. Estes constataram 

redução da assimilação líquida de CO2 correlacionada com menor abertura estomática. Segundo 

os autores, a menor abertura estomática reduziu a difusão de CO2 até o sítio de assimilação e 

prejudicou sua assimilação pela fotossíntese.  

Ainda vale ressaltar que o menor aporte de CO2 nos tecidos foliares das plantas de soja 

em solo encharcado a pleno sol (Figura 2D) causa aumento da relação O2/CO2, incrementando 

a atividade oxigenase da enzima RUBISCO em decorrência da menor disponibilidade de CO2 

(BRÄUTIGAM; GOWIK, 2016; ZHU; LONG; ORT, 2010). O aumento da atividade oxigenase 

da enzima RUBISCO incrementa a taxa de fotorrespiração e consequentemente há redução da 

fotossíntese líquida ao liberar no final das reações o CO2 anteriormente fixado pelo processo 

fotossintético no ciclo de Calvin & Benson (TAIZ et al., 2017). Assim, o incremento da taxa 

de fotorrespiração contribuiu para o declínio da fotossíntese líquida observada ao longo do dia 

nas plantas desenvolvendo em solo encharcado a pleno sol (Figura 2A). 

As plantas de soja conduzidas em solo encharcado a pleno sol também apresentaram 

menor teor relativo de clorofila (Figura 3A) e o aspecto clorótico dos tecidos foliares também 

corrobora para redução da taxa de assimilação de CO2 (OLIVEIRA; JOLY, 2010).  

A redução do teor de clorofila pode estar associada à maior atividade anaeróbica das 

raízes hipóxias, causando aumento da produção de etanol que é transportado via xilema das 
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raízes até as folhas, onde é convertido em acetaldeído e ácido acético (KOPPMANN, 2007). O 

aumento da concentração dessas substâncias pode causar degradação de proteínas e tornar os 

tecidos foliares cloróticos (ISHIDA et al., 2002). Além disso, tecidos radiculares hipóxicos 

apresentam maior produção ACC, precursor de etileno. Esse precursor é transportando pela via 

transpiatória até as folhas. Nas folhas, ricas em oxigênio, o ACC é convertido em etileno 

(ELSE; JACKSON, 1998). O aumento da conentração de etileno nos tecidos foliares estimula 

maior atividade de enzimas clorofilases e oxidases que degradam moléculas de clorofila 

(JACOMINO; MENDONÇA; KLUGE, 2003).   

O desenvolvimento de folhas cloróticas nas plantas em solo encharcado também pode 

ser causado pelo incremento da produção de espécies reativas de oxigênio (BANTI et al., 2013) 

que degradam moléculas de clorofila (ASHRAF, 2009). Portanto, como moléculas de clorofila 

são diretamente responsáveis pela fotossíntese, na condição de hipóxia, o declínio do seu teor 

pode ser o principal fator que reduz a fotossíntese (OLIVEIRA; JOLY, 2010).  

Assim, a redução do índice SPAD em plantas de soja em solo encharcado a pleno sol 

(Figura 3A) ajuda explicar o grande declínio de A que ocorreu nos diferentes horários de análise 

(Figura 2A). Corrobora com essa discussão o fato de plantas em solo encharcado a pleno sol 

apresentarem a menor eficiência quântica aparente dentre os tratamentos (Figura 4B), pois o 

menor teor relativo de clorofila (Figura 3B) deve ter causado grande declínio do aproveitamento 

dos fótons na assimilação de CO2. Esse comportamento é evidenciado pelo fato de plantas em 

solo encharcado a pleno sol, a partir do DFFFA de 50 µmol fótons m-2 s-1, não equiparem mais 

a fotossíntese com plantas sem estresse e plantas dos tratamentos em ambiente com restrição 

luminosa, seja solo com irrigação normal ou solo encharcado (Figura 4A). Além disso, o 

estresse causado pelo solo encharcado a pleno sol proporcionou o maior ponto de compensação 

lumínica (Figura 4B). 

Ainda vale destacar que para plantas em solo encharcado, aquelas com presença de 

restrição luminosa apresentaram comportamento semelhante ao de plantas com irrigação 

normal e presença de restrição luminosa em A, E, gs e Ci nos horários avaliados (Figura 2). 

Além disso, apresentaram fotossíntese similar em resposta a variação do DFFFA (Figura 4A). 

Esse comportamento similar das trocas gasosas e da fotossíntese líquida, devem estar 

associados ao processo de aclimatação semelhante que ocorreu nas folhas, constatado pelos 

valores similares de índice SPAD (Figura 3A) e AFE (Figura 3B) entre plantas dos tratamentos 

expostos a restrição luminosa, seja com irrigação normal ou solo encharcado.  

Para compreensão desse comportamento similar entre plantas de soja dos tratamentos 

conduzidos em ambiente com restrição luminosa, destaca-se que plantas em solo encharcado 
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normalmente apresentam decréscimo no teor de clorofila foliar (DHUNGANA et al., 2019). 

Entretanto, para plantas conduzidas em solo encharcado, aquelas expostas a restrição da 

luminosidade, apresentaram teor relativo de clorofila semelhante ao das plantas sem estresse e 

plantas com irrigação normal e presença de restrição luminosa (Figura 3A).  

O declínio do teor relativo de clorofila nas plantas em solo encharcado a pleno sol em 

comparação às em solo encharcado com restrição luminosa está associado ao maior estresse 

oxidativo do aparato fotossintético nas plantas em solo encharcado a pleno sol. Para compreensão 

dessa relação, observa-se que para plantas desenvolvendo em solo encharcado, aquelas a pleno 

sol foram submetidas a elevada luminosidade (Figura 1A) que proporciona grande produção de 

poder redutor (NAD(P)H) e energia metabólica (ATP). No entanto, a baixa concentração 

interna de CO2 (Figura 2D) causa menor atividade do ciclo de Calvin e Benson, reduzindo o 

consumo de NAD(P)H e ATP o que reduz a disponibilidade dos carreadores, NAD(P) e ADP, 

que recebem elétrons e energia da cadeia de transporte de elétrons na membrana do tilacóide 

(FOYER; NOCTOR, 2009). 

A menor disponibilidade dos carreadores NAD(P) e ADP sobrecarrega o fotossistema 

II ao reduzir a transferência da energia recebida da luminosidade. A sobrecarga de elétrons nos 

fotossistemas causa dissipação do excedente de elétrons em carotenoides ou sua captura pelo 

oxigênio o que resulta na formação de espécies reativas de oxigênio (BARBOSA et al., 2014; 

DAS et al., 2011). As espécies reativas de oxigênio degradam a proteína D1 presente no centro 

de reação do fotossistema II e outras estruturas celulares (VASS; CSER, 2009). Desta forma, 

para plantas em solo encharcado, esse estresse oxidativo corrobora para o declínio do teor de 

clorofila nas plantas em pleno sol em relação às cultivadas com restrição luminosa. Sendo que 

plantas sob restrição luminosa não apresentaram as condições necessárias para desenvolver o 

mencionado estresse oxidativo em função da exposição à baixa luminosidade (Figura 1A) e 

apresentarem elevada concentração interna de CO2 (Figura 2D). 

Desta forma, a restrição luminosa causou uma aclimatação que impediu decréscimo 

do teor de clorofila nas plantas de soja conduzidas em solo encharcado com restrição luminosa, 

contribuindo para o comportamento similar das trocas gasosas e da atividade fotossintética em 

comparação com plantas conduzidas com irrigação normal e presença de restrição luminosa 

(Figuras 2 e 4). A maior aclimatação pode ser a causa das menores perdas na assimilação líquida 

de carbono em plantas de soja submetidas aos dois estresses, quando comparadas com plantas 

do tratamento em solo encharcado a pleno sol (Figuras 2A).  

Resultado divergente foi observado por Dalmolin et al. (2012), em estudo que avaliou 

o desenvolvimento de Vochysia divergens, uma planta C3, adaptada ao desenvolvimento em 
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ambiente com baixa luminosidade, na presença e ausência dos fatores solo encharcado e 

restrição luminosa. Os autores observaram que para plantas conduzidas em solo encharcado, 

aquelas com restrição luminosa também apresentaram folhas cloróticas e apresentavam perdas 

na fotossíntese semelhantes às de plantas cultivadas em solo encharcado a pleno sol.  

Para plantas conduzidas em ambiente com restrição luminosa, os declínios observados 

em A, E e gs (Figura 2) estão associados à redução da incidência de radiação. Os processos 

envolvidos nas trocas gasosas e na fotossíntese são muito sensíveis à condição de restrição 

luminosa (DAI et al., 2009; HUANG et al., 2011). Assim, destaca-se que no dossel das plantas 

conduzidas na estrutura de imposição da restrição luminosa, o DFFFA médio foi 

aproximadamente 75% inferior, nos horários de avaliação, em comparação com o DFFFA 

médio no dossel das plantas no ambiente a pleno sol (Figura 1A).  

Desta forma, os menores valores de gs às 8:00, 10:00, 12:00 e 18:00 horas (Figura 2C) 

estão associadas à menor incidência de radiação (HUANG et al., 2011; SU et al., 2014). Para 

compreender esse comportamento, observa-se que nas primeiras horas do dia o processo de 

abertura do estômato está mais relacionado a incidência de radiação azul e no final do dia o 

fechamento está associado ao declínio de radiação vermelha (TAIZ et al., 2017). No ambiente 

com restrição luminosa, os valores médios de DFFFA do início ao final do dia foram muito 

baixos, menores que 500 µmol fótons m-2 s-1 (Figura 1A), valores que são facilmente superados 

a partir das 8:00 até 16:00 horas (BERGAMASCHI; BERGOCNI, 2017). Essa condição 

possivelmente prejudicou e modificou os movimentos de abertura e fechamento estomático das 

plantas submetidas a restrição luminosa.  

No ambiente com restrição luminosa, a menor abertura estomática proporcionou 

menor transpiração nas leituras das 10:00 e 18:00 horas. No entanto, nas leituras das 12:00, 

14:00 e 16:00 horas não houve redução da transpiração (Figura 2B). Ressalta-se que nesses 

horários os valores de temperaturas foram elevados e similares entre o ambiente a pleno sol e 

ambiente com restrição luminosa (Figura 1B). O aumento da temperatura causou redução da 

umidade relativa do ar e consequentemente o déficit de pressão de vapor aumentou de forma 

similar entre o ambiente a pleno sol e ambiente com restrição luminosa nas leituras das 12:00, 

14:00 e 16:00 horas, provavelmente essa condição proporcionou os valores de E das plantas no 

ambiente com restrição luminosa similares ao de plantas sem estresse (Figura 2B). 

Os dados das trocas gasosas também indicam que para plantas cultivadas em ambiente 

com restrição luminosa, sob irrigação normal ou solo encharcado, a redução da fotossíntese 

líquida nos diferentes horários (Figura 2A) não está relacionada à menor abertura estomática. 

Apesar da menor abertura estomática nas leituras das 8:00, 10:00, 12:00 e 18:00 horas (Figura 
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2C), os valores de concentração interna de CO2, independentemente do horário, foram 

superiores ao de plantas sem estresse (Figura 2D). Esse resultado indica que a redução da 

abertura estomática não restringiu o processo de difusão do CO2 para dentro da folha e 

consequentemente não limitou sua disponibilidade para a fotossíntese.  

Esse resultado provavelmente está associado ao incremento na área foliar específica 

das folhas de plantas desenvolvendo no ambiente com restrição luminosa (Figura 3B). Para 

compreender essa relação, observa-se que o incremento da AFE está associado ao fato de 

plantas com restrição luminosa apresentarem folhas mais largas e menos espessas quando 

comparadas com folhas de plantas conduzidas em pleno sol (FAN et al., 2013; LOPES et al., 

1982; MELGES et al., 1989). A redução da espessura da folha está associada a menor espessura 

das células do parênquima paliçádico e/ou redução do número de camadas do parênquima 

paliçádico (KALVE et al., 2014; TERASHIMA et al., 2006; TERASHIMA et al., 2011; WU; 

GONG; YANG, 2017).  

O decréscimo da espessura do mesofilo foliar reduz a resistência de difusão do CO2 

até o seu sítio de assimilação (NOBEL; ZARAGOZA; SMITH, 1975). Assim, a menor 

espessura do mesofilo permite manutenção do aporte de CO2 até o sítio de assimilação, apesar 

da menor abertura estomática, causando menor declínio da fotossíntese líquida de plantas em 

ambiente com restrição luminosa (DORNHOFF; SHIBLES, 1970; MELGES et al., 1989).  

Desta forma, observa-se que o declínio da fotossíntese líquida das plantas conduzidas 

em ambiente com restrição luminosa (Figura 2A), está associado aos baixos valores médios de 

DFFFA (Figura 1A). Essa situação possivelmente reduziu a atividade dos fotossistemas I e II, 

e consequentemente reduziu a formação de poder redutor e energia metabólica (NIINEMETS, 

2010). A redução da formação de poder redutor e energia metabólica, necessários ao ciclo de 

Calvin & Benson, prejudica a produção de compostos orgânicos e causa menor fotossíntese 

líquida (HUANG et al., 2011; SU et al., 2014). Além disso, o mencionado prejuízo ao ciclo de 

Calvin & Benson que reduziu a assimilação de CO2 (Figura 2A), também corrobora para o 

incremento na concentração interna de CO2 em plantas em ambiente com restrição luminosa 

em comparação com plantas sem estresse (Figura 2D). 

Wu et al. (2016) encontraram resultados semelhantes, estudando o efeito da restrição 

luminosa no dossel de plantas de soja cultivadas em consórcio com milho. Nesse estudo, plantas 

de soja cultivadas em ambiente com restrição luminosa apresentaram redução de A, E e gs em 

comparação com plantas a pleno sol. Segundo os autores, o declínio na fotossíntese líquida não 

está associado a menor da abertura estomática. Para esses pesquisadores, a menor incidência de 
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radiação proporcionou declínio da síntese de poder redutor e energia metabólica prejudicando 

a síntese de compostos orgânicos e consequentemente reduzindo a assimilação líquida de CO2.  

Apesar dos dados das leituras de trocas gasosas foliares indicarem grande declínio na 

fotossíntese líquida (Figura 2A) é preciso destacar que os valores não são proporcionais aos 

declínios da incidência de radiação (Figura 1A). Esse resultado está associado ao fato de plantas 

em ambiente com restrição luminosa apresentarem maior eficiência quântica aparente em 

comparação com plantas sem estresse e plantas em solo encharcado a pleno sol (Figura 4B).  

Plantas de soja submetidas ao desenvolvimento em ambiente com restrição luminosa 

podem apresentar maior aproveitamento dos fótons fotossinteticamente ativos pelo aparato 

fotossintético (MELGES et al., 1989; SINCLAIR; SHIRAIWA; HAMMER, 1992). Esse 

comportamento é evidenciado pela maior fotossíntese líquida das plantas dos tratamentos em 

ambiente com restrição luminosa, seja no solo com irrigação normal ou solo encharcado, 

quando expostas ao DFFFA de 250 até 1000 µmol fótons m-2 s-1 em comparação às plantas sem 

estresse (Figura 4A). Além disso, plantas de soja dos tratamentos com restrição luminosa 

apresentaram os menores valores de ponto de compensação lumínica dentre os tratamentos 

estudados (Figura 4B). 

Para plantas de soja com restrição luminosa, o incremento da eficiência de utilização 

dos fótons incidentes pode ser resultado do aumento do teor total de clorofila e redução da razão 

entre clorofila a e b (NIINEMETS, 2010). O incremento no teor de clorofila b está associado 

ao maior investimento na produção do complexo antena que é responsável pela captação de 

energia dos fótons (VALLADARES; NIINEMETS, 2008). Estudo realizado por Su et al. 

(2014), demonstrou que cultivares de soja submetidas ao desenvolvimento em ambiente com 

restrição luminosa apresentam maior teor total de clorofila e redução da razão entre clorofila a 

e b. Para esses autores, essas alterações nos pigmentos fotossintéticos podem mitigar perdas na 

taxa de assimilação líquida de CO2 de plantas desenvolvendo em ambiente com baixa 

incidência de radiação. 

Portanto, plantas conduzidas nas condições de solo encharcado e restrição luminosa, 

por um período de 15 dias, a partir do florescimento pleno (R2), apresentam alterações nas 

trocas gasosas e declínio da fotossíntese em diferentes horários do dia. Além disso, plantas 

expostas ao ambiente com restrição luminosa apresentam aclimatações à condição de cultivo 

que permitem maior aproveitamentos da radiação incidente. Por outro lado, plantas em solo 

encharcado a pleno sol possuem folhas com aspecto clorótico e maiores perdas na fotossíntese 

associadas ao baixo aproveitamento da radiação incidente e pequena abertura estomática nos 

horários mais quentes do dia. 
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3.5 CONCLUSÃO 

 

Para plantas de soja a incidência do estresse ambiental encharcamento do solo e 

restrição luminosa de forma isolada ou em conjunto na fase reprodutiva causam redução da 

fotossíntese líquida ao longo do dia.  

As plantas de soja expostas a restrição luminosa, seja em solo com irrigação normal 

ou encharcado, apresentam menor abertura estomática no período da manhã e antecipa o 

fechamento do estômato no fim da tarde. O encharcamento do solo, a pleno sol, causa reduzida 

abertura estomática e baixa taxa de transpiração ao longo do dia. 

As plantas de soja desenvolvendo em ambiente com restrição luminosa, em solo com 

irrigação normal ou encharcado, apresentam aclimatações que proporcionam maior eficiência 

quântica aparente e maior fotossíntese líquida sob baixa luminosidade.  

Para plantas de soja a incidência do encharcamento do solo, a pleno sol, proporciona 

redução do teor relativo de clorofila, baixa eficiência quântica aparente e causa grande declínio 

da fotossíntese líquida sob luminosidade baixa ou luminosidade elevada.   
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4 CAPÍTULO 3: TROCAS GASOSAS E PRODUÇÃO DE PLANTAS DE SOJA EM 

RESPOSTA AO ENCHARCAMENTO DO SOLO E RESTRIÇÃO LIMINOSA  
 
 
Resumo: As plantas de soja cultivadas em solo encharcado e ambiente com baixa luminosidade 

apresentam prejuízos no crescimento e produção. Assim, o estudo teve como objetivo investigar 

o comportamento das trocas gasosas, crescimento e produção de plantas de soja submetidas às 

condições de solo encharcado e sombreamento. O primeiro fator foi presença e ausência de solo 

encharcado; o segundo foi presença e ausência de restrição luminosa. Para tratamentos com 

solo encharcado, manteve-se o solo acima da capacidade de campo. Para imposição do 

sombreamento foi utilizada uma tela sombreamento com capacidade de reter 80% da 

luminosidade incidente. A imposição dos tratamentos ocorreu simultaneamente, iniciando no 

florescimento pleno (R2), estendendo-se por 30 dias até o enchimento de grãos (R5.2). Aos 20 

dias de imposição dos tratamentos foram determinadas: trocas gasosas foliares e teor relativo 

de clorofila. Aos 30 dias de imposição dos tratamentos determinou-se: variáveis biométricas e 

teor de nutrientes nos tecidos foliares. No final do ciclo foi determinado os componentes de 

produção e produção de grãos por planta. Plantas submetidas às condições de solo encharcado 

e restrição luminosa apresentaram redução da taxa fotossintética líquida, transpiração e 

condutância estomática. As plantas conduzidas em solo encharcado em pleno sol apresentaram 

folhas de aspecto clorótico com menores teores de nutrientes e redução do acúmulo de massa 

seca. A exposição a restrição luminosa, em solo encharcado ou irrigação normal, reduziu o 

acúmulo de massa seca e causou estiolamento das plantas. A exposição às condições de solo 

encharcado e baixa restrição luminosa de forma isolada ou em conjunto reduziram os 

componentes de produção e produção por planta. Desta forma, incidência de encharcamento do 

solo e restrição luminosa de forma isolada ou conjunta, por um período de 30 dias, a partir do 

florescimento pleno, interferem negativamente nas trocas gasosas, no acúmulo de massa seca e 

consequentemente causam menor produção de grãos de plantas de soja.  

 

Palavras-chave: Estresse ambiental; Glycine max L; densidade de fluxo de fótons 

fotossinteticamente ativos. 
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4.1 INTRODUÇÃO 
 

A soja (Glycine max L.) é uma cultura de grande importância para o agronegócio 

mundial. Por isso procura-se estudar as consequências da exposição da soja a condições 

ambientais desfavoráveis, para ampliar o conhecimento sobre as repostas metabólicas e 

compreender os efeitos negativos gerados por tais condições.  

O cultivo da soja ocorre em todas regiões do mundo, podendo haver áreas de produção 

sujeitas a condições de estresses promovidos por fatores do tempo adversos à cultura. Desta 

forma, excesso de precipitação e nebulosidade podem ocorrer promovendo condições 

desfavoráveis, tais como solo encharcado (BEUTLER et al., 2014) e baixa  luminosidade (SU 

et al., 2014) que causam redução da produção da soja. 

O encharcamento do solo caracteriza-se pela condição de hipóxia, baixa concentração 

de oxigênio, que ocorre pelo excesso de água que ocupa o espaço poroso do solo. Para as raízes, 

essa condição prejudica a respiração, dependente de oxigênio, causando desordens metabólicas 

(VAN DONGEN et al., 2011), relacionadas à suberização da raiz, reduzindo a absorção de 

nutrientes e água e alterando as trocas gasosas (DALMOLIN et al., 2012). A condição de 

hipóxia nos solos também induz a produção de ACC nas raízes, inativo em condição de 

anaerobiose, que é transportado via xilema para as folhas e lá, na presença de oxigênio, é 

convertido em etileno. O aumento da concentração de etileno nos tecidos provoca sintomas de 

senescência vegetal, como o aspecto clorótico de folhas, por aumentar a atividade de enzimas 

clorofilase e oxidase que degradam moléculas de clorofila (JACOMINO; MENDONÇA; 

KLUGE, 2003). 

Em função das alterações causadas nas trocas gasosas e redução do teor de clorofila, 

plantas submetidas ao desenvolvimento em solo encharcado normalmente apresentam redução 

da taxa fotossintética (ASHRAF et al., 2011). Desta forma, plantas desenvolvendo em solo 

encharcado apresentam alterações metabólicas que comprometem o crescimento e 

produtividade. 

O crescimento e a produtividade das plantas de soja também são afetados pela 

disponibilidade de radiação solar (HUANG et al., 2011), pois esta influência diretamente o 

processo de fotossíntese. A redução da interceptação da radiação solar pelas folhas pode reduzir 

a fixação de carbono e produção de fotoassimilados destinados ao crescimento e produtividade 

das plantas. Desta forma, a interceptação de luz na fase reprodutiva é imprescindível para 

ocorrer elevada produtividade da cultura, sendo que a restrição da luminosidade causa redução 

da produção e acúmulo de massa e produção de grãos de soja (FIOREZE et al., 2013). 
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Portanto, plantas de soja expostas simultaneamente às condições de solo encharcado e 

restrição luminosa apresentam alterações fisiológicas e bioquímicas que afetam negativamente, 

crescimento, desenvolvimento e produção da cultura. 

Nesse contexto o objetivo deste estudo foi investigar o teor relativo de clorofila, teor 

foliar de nutrientes, as trocas gasosas, altura de plantas, acúmulo de massa seca e a produção 

de grãos das plantas de soja submetidas às condições de solo encharcado e restrição luminosa. 

 

4.2 MATERIAL E MÉTODOS 
 

O experimento foi conduzido na Estação de Horticultura e Cultivo Protegido Professor 

Mário César Lopes pertencente a Universidade Estadual do Oeste do Paraná, Campus de 

Marechal Cândido Rondon.  

O estudo foi realizado em delineamento de blocos ao acaso em esquema fatorial 2x2, 

com 6 repetições em duplicata.  O primeiro fator foi a presença e ausência de solo encharcado. 

O segundo fator foi a presença e ausência de restrição luminosa em plantas de soja. Constituindo 

os tratamentos: plantas conduzidas em solo encharcado a pleno sol (solo encharcado + sem 

restrição luminosa); plantas conduzidas com irrigação normal e restrição luminosa (sem solo 

encharcado + restrição luminosa); plantas conduzidas com solo encharcado e restrição luminosa 

(solo encharcado + restrição luminosa) e plantas conduzidas com irrigação normal a pleno sol 

(sem estresse).  

A implantação do estudo foi realizada no dia quinze de dezembro utilizando a cultivar 

Bayer 2606® IPRO, que apresenta as seguintes características: grupo de maturação 6.0, porte 

médio e hábito de crescimento indeterminado. Para o estudo foram conduzidas duas plantas por 

vaso, com capacidade nominal de 8,7 dm³, que foram preenchidos com amostras de solo 

proveniente do horizonte A de um LATOSSOLO VERMELHO Eutrófico (SANTOS et al., 

2013). O solo utilizado como substrato apresentou as seguintes características químicas na 

camada de 0-20 cm: P = 13,19 mg dm-3; MO = 49,21 g dm-3; pH (CaCl2) = 6,37; H+Al = 2,54 

cmolc dm-3; Al+3= 0,00 cmolc dm-3; K+ = 1,56 cmolc dm-3; Ca2+ = 8,78 cmolc dm-3; Mg2+ = 3,46 

cmolc dm-3; CTC = 16,34 cmolc dm-3; V% = 84,46. 

 O solo utilizado como substrato foi fertilizado utilizando a recomendação de adubação 

para experimentos em vasos, fornecendo: 150 mg dm-3 de K na forma de cloreto de potássio e 

300 mg dm-3 de P na forma de super fosfato simples, o que adicionou 40 mg dm-3 de S e 85 mg 

dm-3 de Ca (NOVAES; NEVES; BARROS, 1991). 
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Os tratamentos com solo encharcado foram realizados mantendo solo acima da 

capacidade de campo, sendo os vasos imersos em lâmina de água constante de 0,15 m, em uma 

estrutura de madeira, recoberta com lona plástica preta, com as seguintes dimensões: 0,5 m x 

0,5 m e 0,2 m de altura. Para a imposição dos tratamentos com restrição luminosa utilizou-se 

uma estrutura de madeira com as seguintes dimensões: 1,5 m x 1 m com 1,5 m de altura, sendo 

a estrutura recoberta com tela de sombreamento preta com capacidade de reter 80% da radiação 

solar incidente. Os tratamentos foram impostos simultaneamente a partir do florescimento 

pleno (R2) da cultura e estenderam-se por 30 dias, até o estádio de enchimento de grãos (R5.2) 

As trocas gasosas foram avaliadas aos 20 dias após início da imposição dos 

tratamentos, com auxílio do equipamento Infra-Red Gas Analyzer (IRGA) Li-6400XT. Estas 

foram realizadas no período da manhã entre 9h00min e 11h30min, sendo determinadas em 

folhas completamente desenvolvidas, fotossinteticamente ativas e sem lesões. As folhas 

estavam localizadas no terço médio das plantas, que foram identificadas antes da imposição dos 

tratamentos. Determinou-se: taxa de assimilação líquida de CO2 (A) (µmol CO2 m-2 s-1); taxa 

de transpiração (E) (µmol H2O m-2 s-1) e condutância estomática (gs) (mol m-2 s-1).  Também 

foi determinado o teor relativo de clorofila (índice SPAD) com auxílio do aparelho portátil 

SPAD502-Plus Konica Minolta. As medidas foram realizadas em quatro folhas totalmente 

expandidas de cada uma das duas plantas de cada vaso, obtendo-se um valor médio por vaso. 

As avaliações biométricas foram realizadas aos 30 dias após o início da imposição dos 

tratamentos. Determinou-se a altura de plantas (ALT) expressa em centímetros (cm). Em 

seguida as plantas foram seccionadas em parte aérea e sistema radicular, sendo as amostras 

acondicionadas em sacos de papel tipo kraft, e submetidas a secagem a 65 °C em estufa de 

circulação forçada de ar por 72 horas. Procedeu-se com pesagem em balança analítica de 

precisão tipo capela, determinando-se a massa seca de parte aérea (MSPA) e massa seca de raiz 

(MSR), expressas em gramas (g). 

Aos 30 dias após o início da imposição dos tratamentos também foram coletadas 

amostras foliares, folha diagnose, para determinar os teores de macronutrientes nos tecidos 

foliares. Para isso parte das amostras foliares foram submetidas ao método Kejldahl para 

determinação do teor de nitrogênio, fósforo e potássio, expressos em g kg-1 de matéria seca 

(SILVA, 2009). Outra parte das amostras foliares foram submetidas ao método da digestão seca 

para determinar o teor de cálcio e magnésio, expressos em g kg-1 de matéria seca (SILVA, 

2009).  

No final do ciclo da cultura foram determinados os componentes da produção da soja 

e a produção por planta, determinando-se o número de vagens por planta (NVP). Posteriormente 
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os grãos foram colhidos e suas as massas foram determinas, fornecendo os dados de produção 

de grãos por planta (PRODP), expressas em gramas (g), com a correção do teor de umidade 

para 13% conforme a metodologia de Marcos Filho (2015). Para determinação da massa de cem 

grãos (MCG) foi separada uma amostra de cada parcela experimental, onde procedeu-se a 

contagem de 4 repetições de 25 grãos e posteriormente determinou-se a massa de cem grãos. 

Os dados foram submetidos à análise de variância e quando pertinente comparados 

pelo teste de Tukey ambos a 5% probabilidade de erro com auxílio do software SISVAR 5.1 

(FERREIRA, 2011). 

 

4.3 RESULTADOS E DISCUSSÃO 
 

4.3.1 Trocas gasosas foliares e teor relativo de clorofila 
 

O desenvolvimento da soja em condições de solo encharcado e restrição luminosa a 

partir do florescimento pleno (R2) afetou negativamente as trocas gasosas, com efeito 

significativo para a interação entre os fatores presença e ausência de solo encharcado e presença 

e ausência de restrição luminosa nas plantas para assimilação líquida de CO2 (A), transpiração 

(E) e condutância estomática (gs) (Figura1). 

Na figura 1 são apresentados os dados da análise de trocas gasosas realizada 20 dias 

após o início da imposição dos tratamentos. O resultado demonstra que plantas submetidas à 

irrigação normal e presença de restrição luminosa apresentam redução de A, E e gs da ordem 

de 34%, 22% e 32%, respectivamente, quando comparadas às plantas cultivadas com irrigação 

normal em pleno sol. Para plantas conduzidas com solo encharcado em pleno sol também foi 

observada redução de A, E e gs da ordem de 40%, 28% e 31%, respectivamente, quando 

comparados às plantas cultivadas com irrigação normal em pleno sol. Para plantas conduzidas 

em solo encharcado, aquelas em pleno sol apresentaram valor inferior em A de 11%, comparado 

as plantas cultivadas com restrição luminosa (Figura 1A e 1B).  
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Figura 1 - Taxa de assimilação liquída de CO2 (A e B), taxa de transpiração (C e D) e 

condutância estomática (E e F) de plantas de soja da cultivar Bayer 2606® IPRO. Os 
dados foram obtidos aos 20 dias após o florescimento pleno (R2), quando foram 
impostos os tratamentos referentes a presença e ausência dos fatores solo encharcado 
(SE) e restrição luminosa (RL). Os valores de F calculado seguidos de *(p <0,05); **(p 
<0,01); ns não significativo. As barras nas colunas representam o erro padrão. 

 

Para plantas em condição de solo encharcado a pleno sol, as alterações existentes nas 

trocas gasosas estão relacionadas à baixa concentração de oxigênio disponível ao sistema 

radicular. Para explicar essa relação é preciso destacar que em condição de hipóxia, baixa 
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concentração de oxigênio, pode ocorrer suberização ou lignificação da raiz (CLARK; HARRIS, 

1981) e menor atividade de aquaporinas (AROCA; PORCEL; RUIZ-LOZANO, 2012) o que 

reduz a capacidade de absorção de água. Assim, as raízes em condição de hipóxia apresentam 

menor condutividade hidráulica, reduzindo o potencial água na planta (ASHRAF, 2012). O 

menor potencial água na planta proporciona maior produção de ácido abscísico nas raízes e 

consequentemente aumento da sua concentração nas folhas (WILKINSON; DAVIES, 2002) 

promovendo o fechamento estomático (HOLBROOK et al., 2002), embora as folhas não 

apresentem perda aparente de turgor (MAURENZA; MARENCO; PIEDADE, 2009).  

Assim, o estado de hipóxia dos tecidos radiculares condiciona modificações 

metabólicas e morfológicas que alteram as relações hídricas nas plantas, resultando em menor 

abertura estomática que pode ser a causa da redução de E observada nesse estudo em plantas 

submetidas a condição de solo encharcado em pleno sol em relação as plantas com irrigação 

normal a pleno sol. Na condição de hipóxia, reduzir a abertura estomática pode ser um 

mecanismo de sobrevivência, vista a necessidade de reduzir a perda de água pela transpiração, 

uma vez que absorção de água é prejudicada (DALMOLIN et al., 2012). No entanto, a redução 

da abertura estomática, com consequente redução da transpiração, visando manter o status 

hídrico satisfatório, resulta em menor difusão de CO2 pelos estômatos (KOZLOWSKI; 

PALLARDY, 2002) o que reduz a taxa fotossintética, uma resposta comum para plantas com o 

sistema radicular exposto a condição de solo encharcado (ASHRAF et al., 2011). Estas 

afirmações são confirmadas com a redução de A encontrada no presente estudo para plantas em 

condição de solo encharcado a pleno sol. 

Para plantas em condição de solo encharcado a pleno sol, o declínio de A também está 

associado à redução do teor relativo de clorofila das folhas (índice SPAD). Aos 20 dias de 

imposição dos tratamentos as plantas expostas à condição de solo encharcado a pleno sol 

apresentavam-se com aspecto clorótico e consequentemente com redução dos valores de índice 

SPAD de 14% e 13% em relação às plantas conduzidas com irrigação normal sem restrição 

luminosa e plantas conduzidas com solo encharcado e restrição luminosa, respectivamente 

(Figura 2). 

O aspecto clorótico das folhas das plantas submetidas à condição de solo encharcado 

a pleno sol pode estar associado a depleção do teor de oxigênio nos tecidos das raízes 

conduzidas em solo encharcado, que estimula a produção de ACC, um precursor do etileno. 

Posteriormente esse precursor é transportado para parte aérea, onde na presença de oxigênio é 

convertido a etileno (IRFAN et al., 2010). O incremento da concentração de etileno nos tecidos 

foliares estimula a maior atividade das enzimas clorofilase e oxidase que degradam moléculas 
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de clorofila (JACOMINO et al., 2003). Associado a isso está o aumento da produção de espécies 

reativas de oxigênio (BANTI et al., 2013) que também promovem degradação de moléculas de 

clorofila (ASHRAF, 2009), tornando as folhas cloróticas. Desta forma, em função das 

moléculas de clorofila serem diretamente responsáveis pela fotossíntese, em condição de 

hipóxia, provavelmente essa é principal causa da redução na assimilação de CO2 (OLIVEIRA; 

JOLY, 2010). 

 

 
Figura 2 - Teor relativo de clorofila (Índice SPAD) (A e B) de plantas de soja da cultivar Bayer 

2606® IPRO. Os dados foram obtidos aos 20 dias após o florescimento pleno (R2), 
quando foram impostos os tratamentos referentes a presença e ausência dos fatores 
solo encharcado (SE) e restrição luminosa (RL). Os valores de F calculado seguidos 
*(p <0,05); **(p <0,01); ns não significativo. As barras nas colunas representam o erro 
padrão da média. 

 
 

Ainda para plantas conduzidas em condição de solo encharcado, aquelas expostas há 

restrição luminosa apresentaram maior A e índice SPAD, discordando com os resultados 

encontrados por Dalmolin et al. (2012) em estudo com Vochysia divergens, uma planta 

adaptada ao desenvolvimento em ambiente com baixa luminosidade, na presença e ausência 

dos fatores solo encharcado e sombreamento. Segundo os autores, para plantas em condição de 

solo encharcado, sombreadas ou em pleno sol, apresentavam folhas cloróticas e maiores perdas 

na fotossíntese líquida em comparação com plantas com irrigação normal com presença de 

sombreamento. 

Para plantas conduzidas sob condição de restrição luminosa, a redução observada de 

A, E e gs podem ser explicadas pela menor densidade de fluxo de fótons fotossinteticamente 

ativos (DFFFA). Os processos fotossintéticos são muito sensíveis a baixa disponibilidade de 

radiação fotossinteticamente ativa (HUANG et al., 2011). Com isso, observa-se que a média de 
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DFFFA nos tratamentos com restrição luminosa e a pleno sol no momento da avaliação foram 

de 362,86 µmol m-2 s-1 e 1623,73 µmol m-2 s-1, respectivamente, com redução de 78% do 

DFFFA dentro das estruturas com tela de sombreamento.   

Su et al. (2014) encontraram resultados semelhantes, estudando o efeito do 

sombreamento em plantas de soja cultivadas em consórcio com milho. Nesse estudo, a copa 

das plantas de soja interceptava 50% menos radiação fotossinteticamente ativa em relação à 

copa de plantas de milho. Segundo os autores, o sombreamento causado pelo milho nas plantas 

de soja proporcionou redução de A, E e gs da ordem de 38%, 43% e 55%, respectivamente, 

estando de acordo com os resultados do presente estudo.  

Pode-se então afirmar que os dados indicam que plantas de soja expostas às condições 

de solo encharcado e restrição luminosa, por um período de 20 dias, a partir do florescimento 

pleno (R2), apresentam variações nas trocas gasosas, com redução da fotossíntese. No entanto, 

para plantas em condição de solo encharcado, a restrição luminosa parece atenuar os efeitos 

negativos da hipóxia, com sintomas não aparentes de clorose nas folhas e menores quedas na 

assimilação líquida de CO2.  

 

4.3.2 Análises biométricas e teores foliares de nutrientes  
 

O período de 30 dias de desenvolvimento em solo encharcado a partir do florescimento 

pleno (R2) resultou em efeito negativo no acúmulo de massa seca das plantas de soja. Na figura 

3 são apresentados os valores referentes às médias dos tratamentos com solo encharcado e 

irrigação normal. O desenvolvimento em solo encharcado na fase reprodutiva causou redução 

do acúmulo de massa seca de parte aérea (MSPA) e massa seca de raiz (MSR) da ordem de 

38% e 20%, respectivamente, quando comparado às plantas com irrigação normal. 

Resultados semelhantes foram encontrados por Fante et al. (2010), estudando as 

respostas de cultivares de soja em condição de solo encharcado. Estes autores verificaram que 

a cultivar BRS 267 apresentou redução da ordem de 55% da massa de matéria seca total de 

plantas em relação às do tratamento controle. 

Em plantas submetidas à condição de solo encharcado ocorreu redução da taxa 

fotossintética e consequentemente declínio da produção de fotoassimilados utilizados no 

crescimento e desenvolvimento das plantas (ASHRAF et al., 2011). No entanto, outros eventos 

associados à condição de hipóxia também ajudam a explicar a redução do acúmulo de massa 

seca, por exemplo, a depleção de oxigênio nos tecidos radiculares que condiciona redução da 

taxa de respiração aeróbica, dependente de oxigênio, reduzindo drasticamente a produção de 
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energia metabólica destinada à manutenção do metabolismo radicular (SAIRAM et al., 2008). 

Para a manutenção da atividade metabólica dos tecidos radiculares o metabolismo passa ser 

anaeróbico (BORELLA et al., 2013). 

 

 

 
Figura 3 - Massa seca de parte aérea  (A)  e massa seca de raiz (B) de plantas de soja da cultivar 

Bayer 2606® IPRO. Os valores são médias dos tratamentos com solo encharcado e 
irrigação normal, obtidos aos 30 dias após o florescimento pleno (R2), quando foram 
impostos os tratamentos referentes a presença e ausência dos fatores solo encharcado 
(SE) e restrição luminosa (RL). As colunas seguidas de letras minúsculas semelhantes 
não diferem entre si pelo teste de Tukey com 5% de probabilidade.  Os valores de F 
calculado seguidos de *(p <0,05); **(p <0,01); ns não significativo. As barras nas 
colunas representam o erro padrão. 

                           

Ainda vale destacar que, na via anaeróbica, que é menos eficiente na produção de 

energia, ocorre a produção de grandes quantidades de piruvato, que é convertido em acetaldeído 

e ácido lático, compostos tóxicos em altas concentrações nas plantas, com capacidade de causar 

lesões nos tecidos radiculares e foliares (DREW, 1997). Além disso, plantas desenvolvendo-se 

com o sistema radicular em estado de hipóxia também apresentam aumento da produção de 

radicais livres que também causam danos aos tecidos foliares e radiculares (BANTI et al., 

2013). No presente estudo foram observados danos nos tecidos radiculares, com a presença de 

tecido necrosado, o que pode ser uma das causas da redução do acúmulo de massa seca do 

sistema radicular.   

O desenvolvimento e crescimento das plantas conduzidas em solo encharcado também 

pode ser afetado negativamente pela redução da permeabilidade das membranas dos tecidos 

expostos a condição de solo encharcado (ELSE et al., 2001), causando redução da absorção de 

íons em tecidos radiculares (IRFAN et al., 2010). Além disso, plantas com o sistema radicular 

em estado de hipóxia apresentam declínio da produção de ATP e consequentemente redução da 
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absorção ativa de nutrientes  (REHEM et al., 2009). A menor capacidade de absorção de íons 

dos tecidos radiculares em condição de hipóxia causa redução dos teores de nutrientes na parte 

aérea das plantas cultivadas em solo encharcado (ASHRAF et al., 2011), como nitrogênio, 

fósforo, potássio (REHEM et al., 2009) e magnésio (PIRES; SOPRANO; CASSOL, 2002) e 

consequentemente contribui para a redução do crescimento e acúmulo de massa seca das plantas 

de soja. 

Essa discussão é confirmada para plantas conduzidas em solo encharcado a pleno sol, 

pois apresentaram redução do teor foliar de nitrogênio, fósforo, potássio e magnésio. No 

entanto, para plantas em solo encharcado com presença de sombreamento os teores de 

nutrientes foliares não foram afetados (Tabela 1).    

   

Tabela 1. Teores de nutrientes em folhas de soja (g kg-1) da cultivar Bayer 2606® IPRO. Os 
dados foram obtidos 30 dias após o florescimento pleno (R2), quando foram impostos 
os tratamentos referentes a presença e ausência dos fatores solo encharcado (SE) e 
restrição luminosa (RL), no município de Marechal Cândido Rondon – PR, 
2018/2019(1). 

 

(2) Segundo Silva (2009). (3) Os valores de F calculado seguidos *(p <0,05); **(p <0,01); ns não significativo. 
 

Uma explicação para esse resultado, apesar de especulativa, consiste na possibilidade 

de ter ocorrido menor diluição dos nutrientes nos tecidos da parte área das plantas conduzidas 

em solo encharcado e presença de restrição luminosa em reação às plantas em solo encharcado 

a pleno sol. Para compreender essa possível relação, observa-se que plantas conduzidas em solo 

encharcado e presença de restrição luminosa e plantas em solo encharcado a pleno sol 

apresentaram médias de massa seca de parte área de 32,5 ± 3,4 g e 54,1 ± 3,22 g, 

respectivamente. Assim, essa condição pode ter proporcionado menor diluição dos nutrientes 

SE 
Nitrogênio  Fósforo  Potássio  Magnésio  Cálcio 

 RL  

 Com Sem  Com Sem  Com Sem   Com   Sem   Com Sem 

Com 52,30 29,67  5,54 3,31  17,66 13,10  4,49 1,72  20,18 18,81 

Sem 53,41 51,94  5,37 4,96  17,74 18,11  4,42 4,38  17,77ns 18,49 

Suficiente(2) 40 – 54    2,5 – 5               17 – 25    3 – 10   4 – 20  

CV (%) 11,59    13,48               3,77    19,08   11,97  

SE(3) 819,82**    7,828*                62,00**    19,84**   2,22 ns 

PS(3) 871,10**    25,14**                37,67**    23,55**   0,123 ns 

SE*PS(3) 671,30**    11,84**                57,35**    21,44**   1,30 ns 
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na parte aérea e consequentemente evitado a redução do teor foliar dos nutrientes avaliados nas 

plantas conduzidas em solo encharcado com presença de restrição luminosa. 

Os dados apresentados na tabela 1 demonstram que plantas em solo encharcado a pleno 

sol apresentaram redução do teor de nitrogênio, fósforo, potássio e magnésio da ordem de 43%, 

32%, 22% e 65%, respectivamente, quando comparadas às plantas cultivadas com irrigação 

normal em pleno sol. Para plantas conduzidas com solo encharcado em pleno sol também foi 

observado menor teor de nitrogênio, fósforo, potássio e magnésio da ordem de 44%, 38%, 21% 

e 65%, respectivamente, quando comparados às plantas cultivadas com irrigação normal e 

presença de restrição luminosa. Além disso, plantas conduzidas em solo encharcado a pleno sol 

apresentaram teores foliares de nitrogênio, potássio e magnésio inferires aos níveis de 

suficiência para soja (SILVA, 2009), corroborando para redução do acúmulo de massa seca 

observada no estudo. 

O período de 30 dias de desenvolvimento com restrição luminosa a partir do 

florescimento pleno (R2) também afetou negativamente o acúmulo de massa seca nas plantas 

de soja. Na figura 4 são apresentados os valores médios dos tratamentos com presença de 

sombreamento e a pleno sol, nos quais as plantas submetidas a condição de restrição luminosa 

apresentaram redução do acúmulo da MSPA e MSR de 32% e 23%, respetivamente, quando 

comparado às plantas em pleno sol. No entanto a exposição a restrição luminosa proporcionou 

incremento na altura das plantas (ALT) de 10% em relação às plantas a pleno sol (Figura 4 A).  

O incremento em ALT das plantas conduzidas em condição de restrição luminosa está 

relacionado a alteração no balanço hormonal. A menor interceptação de radiação solar resulta 

em menor degradação de auxina no ápice das plantas, causando forte dominância apical (TAIZ 

et al., 2017). Melges,  Lopes e  Oliva (1989) demonstraram que plantas de soja em condição de 

sombreamento, com menor interceptação de radiação solar, apresentam maior dominância 

apical, levando ao alongamento dos entrenós e consequentemente maior estatura das plantas, 

corroborando os resultados do presente estudo. 

Para plantas de soja conduzidas sob restrição luminosa ocorre redução da taxa de 

assimilação líquida de CO2 (SU et al., 2014; FIOREZI et al., 2013)  causando menor produção 

de fotoassimilados destinados ao crescimento das plantas, contribuindo para a redução da 

MSPA e MSR que foi observado nesse estudo. A menor assimilação líquida de carbono 

observada em plantas conduzidas com restrição da luminosidade incidente é explicada pela 

sensibilidade do aparato fotossintético ao declínio da interceptação de radiação fotossintética 

ativa (HUANG et al., 2011). Assim, pode ser atribuído o menor acúmulo de massa seca de 

plantas em ambiente com baixa luminosidade, à redução da produção de fotoassimilados. 
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Figura 4 - Altura de plantas (A), massa seca de parte aérea (B) e massa seca de raiz (C) de 

plantas  de soja da cultivar Bayer 2606® IPRO . Os valores são médias dos tratamentos 
com plantas sombreadas e plantas a pleno sol, obtidos aos 30 dias após o florescimento 
pleno (R2), quando foram impostos os tratamentos referentes a presença e ausência dos 
fatores solo encharcado (SE) e restrição luminosa (RL). As colunas seguidas de letras 
minúsculas semelhantes não diferem entre si pelo teste de Tukey com 5% de 
probabilidade. Os valores de F cauculado seguidos *(p <0,05); **(p <0,01); ns não 
significativo. As barras nas colunas representam o erro padrão. 

 
 

Resultado semelhante foi encontrado por Su et al. (2014), em estudo que avaliou o 

efeito da restrição da luminosidade incidente em plantas de soja  cultivadas em consórcio com 

milho. No trabalho realizado por esses pesquisadores, a copa das plantas de soja interceptaram 

apenas 50% da radiação fotossintética ativa interceptada pelas copas de plantas de milho. Para 

os autores essa condição causou redução de 78,7% da biomassa de plantas de soja cultivadas 

em consórcio com milho em relação às plantas de soja em pleno sol. Wu et al. (2016) também 

demonstraram que plantas de soja com menor interceptação de radiação fotossintéticamente 

ativa apresentam redução da produção de fitomassa pela menor fixação de carbono. 
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4.3.3 Componentes da produção e produção por planta  

 

O período de 30 dias de desenvolvimento da soja em condições de solo encharcado e 

restrição luminosa, a partir do florescimento pleno (R2), influenciou negativamente a produção 

de grãos, com efeito significativo de interação entre os fatores presença e ausência de solo 

encharcado e presença e ausência de restrição luminosa, para os componentes da produção e 

produção por planta (Figura 5).  

Para plantas submetidas à irrigação normal e restrição luminosa ocorreu redução do 

número de vagens por planta (NVP), massa de cem grãos (MCG) e produção por planta 

(PRODP) da ordem de 42%, 33% e 41%, respectivamente, quando comparadas às plantas 

submetidas à irrigação normal em pleno sol. Plantas conduzidas em solo encharcado a pleno 

sol também apresentaram redução em NVP, MCG e PRODP da ordem de 40%, 34% e 42%, 

respectivamente, quando comparadas às plantas com irrigação normal a pleno sol (Figura 5).  

Em estudo realizado por Rhine et al. (2010) também constatou-se pronunciada redução 

da produção de grãos quando a imposição do estresse por encharcamento ocorreu no início da 

fase repordutiva. Oosterhvis et al. (1990) demonstraram que a imposição da condição de solo 

encharcado para a cultura da soja resultou em redução de produtividade da ordem de 40 a 52% 

com encharcamento no estádio R2. Beutler et al. (2014) encontraram resultado semelhante ao 

do presente estudo, onde o desenvolvimento de plantas de soja em condição de solo encharcado, 

a partir do estágio fenológico R2, resultou em uma redução de 41% no rendimento de grãos, 

associada a menor massa de grãos e menor número de vagens por planta.  

Para plantas com irrigação normal e presença de restrição luminosa, a redução do 

NVP, MCG e PRODP está associada à menor interceptação de radiação fotossinteticamente 

ativa. A menor interceptação de fótons fotossinteticamente ativos  por plantas de soja causa 

redução da assimilação líquida de carbono e consequentemente redução dos componentes da 

produção, como o número de vagens, número e massa média de grãos, reduzindo a produção 

por consequência da menor taxa fotossintética (FIOREZE et al., 2013). Essa discussão é 

confirmada pela redução da assimilação de carbono encontrada no presente estudo. 
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Figura 5 - Produção de grãos por planta (A e B), número de vagens por planta (C e D) e massa 

de cem grãos (E e F) de plantas de soja da cultivar Bayer 2606® IPRO. Os dados foram 
obtidos de plantas submetidas por um perído de 30 dias, a partir do florescimento pleno 
(R2), aos tratamentos referentes a presença e ausência dos fatores solo encharcado (SE) 
e restrição luminosa (RL). Valores de F cauculado seguidos de *(p <0,05); **(p 
<0,01); ns não significativo. As barras nas colunas representam o erro padrão. 

 
 

Resultados semelhantes ao do presente estudo foram relatados por Yan et al. (2010). 

Estes autores, avaliando o comportamento de genótipos de soja à condição de restrição da 
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luminosidade incidente, observaram que a menor incidência de radiação solar resultou na 

redução do número de vagens por planta, massa de cem grãos e consequentemente da produção 

de grãos de soja. 

Para plantas submetidas à condição de solo encharcado e restrição luminosa não foi 

observada diferença significativa para NVP, MCG e PRODP quando comparadas às plantas 

submetidas à condição de solo encharcado a pleno sol e plantas submetidas à irrigação normal 

e presença de restrição luminosa (Figura 5). Desta forma, observa-se que plantas submetidas 

simultaneamente aos estresses ambientais solo encharcado e restrição luminosa, parecem 

apresentar uma aclimatação, resultante da interação das condições de solo encharcado e 

restrição luminosa evitando que a redução dos componentes de produção sejam o somatório 

dos efeitos isolados dos estresses estudados. 

Nas plantas, existe aumento gradativo na demanda de fotoassimilados da fase 

vegetativa para a reprodutiva, atingindo a maior demanda fotossintética no período que 

compreende o florescimento ao enchimento de grãos (PEREIRA, 2002). Assim, observa-se que 

a PRODP no presente estudo está correlacinada positivamente com a assimilação  líquida de 

CO2 (r = 0,93; p <0,05) determinada aos 20 dias após a imposição dos estresses ambientais. A 

correlação positiva entre PRODP e A ajuda explicar o comportamento semlhante da produção 

de grãos para plantas expostas as condições de solo encharcado e/ou restrição luminosa quando 

comparadas entre si. Além de corroborar para maior produção de grãos em plantas do 

tratamento sem estresse que apresentaram maior assimilação líquida de CO2  no estudo. 

 

4.4 CONCLUSÃO 
 

Para a cultura da soja a incidência do estresse ambiental encharcamento do solo e 

restrição luminosa de forma isolada ou em conjunto, na fase reprodutiva, proporcionam menor 

condutância estomática, transpiração e redução da fotossíntese líquida em comparação às 

plantas cultivadas na condição sem estresse.  

As plantas de soja em condição de solo encharcado a pleno sol apresentam folhas 

cloróticas com menores teores de nitrogênio, fósforo, potássio e magnésio em relação às plantas 

dos demais tratamentos. 

Plantas de soja expostas ao desenvolvimento em solo encharcado apresentaram menor 

acúmulo de massa. Para plantas de soja em condição de restrição luminosa ocorre redução do 

acúmulo massa seca, associada ao estiolamento das plantas. 
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Os componentes da produção e produção de grãos de plantas de soja expostas a 

incidência dos estresses ambientais solo encharcado e restrição luminosa de forma conjunta ou 

isolada são semelhantes entre si e inferiores aos de plantas sem estresse. 
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5 CONCLUSÕES GERAIS 
 

As plantas expostas ao estresse causado pela restrição luminosa sejam em solo com 

irrigação normal ou encharcado, desenvolvem aclimatações que permitem aumento da 

eficiência de utilização da radiação fotossinteticamente ativa pela fotossíntese, evidenciada pelo 

aumento da eficiência quântica aparente. Nesse sentido, plantas de soja expostas por quinze 

dias a restrição luminosa, seja em solo com irrigação normal ou encharcado, apresentaram 

maior taxa fotossintética que plantas cultivadas na condição sem estresse, quando ambas estão 

expostas à baixa luminosidade. 

Considerando a taxa fotossintética ao longo do dia, o processo de aclimatação a baixa 

luminosidade incidente foi importante para mitigar o efeito negativo da drástica redução da 

incidência de luminosidade imposta no estudo. No entanto, a restrição luminosa ao longo do 

dia, seja em solo com irrigação normal ou encharcado, apesar da aclimatação das plantas, 

proporcionou grande redução das taxas fotossintéticas. Plantas submetidas a restrição luminosa 

também apresentam menor abertura estomática e transpiração, especialmente no período da 

manhã e no final do dia. 

Plantas de soja em solo encharcado a pleno sol em poucos dias de exposição ao estresse 

apresentam folhas cloróticas e baixa eficiência de utilização da radiação fotossinteticamente 

ativa pela fotossíntese. Esse comportamento é evidenciado por apresentarem aos quinze dias de 

imposição dos estresses baixa eficiência quântica aparente e forte redução da taxa fotossintética 

sob baixa ou elevada luminosidade em relação às plantas dos demais tratamentos. Plantas 

conduzidas no solo encharcado em pleno sol ao longo do dia apresentam redução das taxas 

fotossintéticas, abertura estomática e transpiração, e apresentaram limitações no aporte de CO2 

nos tecidos foliares.  

Os efeitos negativos proporcionados as trocas gasosas foliares de plantas de soja 

desenvolvendo em solo encharcado e/ou ambiente com restrição luminosa foram mantidos aos 

vinte dias de imposição dos tratamentos. Sendo evidenciados pela redução da fotossíntese 

líquida, menor transpiração e abertura estomática. 

Ao final do período de trinta dias de desenvolvimento em solo encharcado e/ou 

ambiente com restrição luminosa, os declínios nas taxas fotossintéticas refletiram em menor 

acúmulo de massa seca das plantas em solo encharcado e/ou restrição luminosa. Ainda vale 

destacar que o período de desenvolvimento em solo encharcado em pleno sol proporcionou 

redução dos teores foliares de N, P, K e Mg, prejudicando o acúmulo de massa seca das plantas 

de soja. 



86 
 

Desta forma, os prejuízos causados ao metabolismo plantas conduzidas nas condições 

de solo encharcado e sombreamento, por um período de trinta dias, a partir do florescimento 

pleno (R2), são severos ao ponto de causar grande redução dos componentes de produção e 

produção de grãos. Ressalta-se que plantas de soja expostas ao solo encharcado e ambiente com 

baixa luminosidade de forma isolada ou em conjunto apresentam comportamento semelhante, 

nas condições deste estudo, para componentes de produção e produção de grãos por planta.  

Os resultados deste estudo demonstram que um período de exposição prolongado aos 

estresses causados pelo encharcamento do solo e/ou baixa luminosidade, na fase reprodutiva, 

causam grande prejuízo na assimilação de carbono que se correlaciona com o declínio da 

produção de grãos das plantas de soja.  

 

 

 

 

 

 

 


