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RESUMO 

Espécies do gênero Piper possuem importância econômica, sendo utilizadas nas 
indústrias alimentícia, farmacêutica e na agricultura. Como destaque neste gênero 
está a pimenteira-do-reino (Piper nigrum L.), que produz o condimento mais 
consumido em todo o mundo. Dentre os fatores do ambiente que influenciam no 
desenvolvimento e na produção das plantas, destaca-se a radiação solar, por 
induzir respostas adaptativas altamente plásticas, proporcionando ajuste no 
crescimento, no aparato fotossintético e no metabolismo de óleos essenciais. 
Assim, visando compreender a plasticidade das espécies do gênero Piper em 
função de diferentes ambientes de radiação solar incidente, objetivou-se com este 
estudo, avaliar as alterações no crescimento, teor de óleo essencial, pigmentos 
fotossintéticos, anatomia, na fluorescência transiente da clorofila “a” e nas trocas 
gasosas em espécies selvagens de importância medicinal, encontradas em 
ambientes distintos na condição natural (Piper tuberculatum Jacq. e Piper 
arboreum) e a cultivar de pimenteira do reino mais conhecida em todo o mundo, 
‘Bragantina’ (‘Panniyur 1’). O experimento foi conduzido com duas espécies nativas 
(Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum Aubl.) e a pimenteira-do-reino. As 
mudas das espécies nativas foram obtidas via seminal e a da pimenteira-do-reino, 
por estaquia, sendo transplantas para vasos de 5 litros e aclimadas por 30 dias em 
viveiro com 50% de radiação solar incidente. Após este período, as plantas foram 
expostas aos diferentes ambientes de luz (100% de radiação solar ou pleno sol, 
50% e 20% de radiação, utilizando-se tela de sombreamento Sombrit® preta). Após 
seis meses, foram avaliados o crescimento, alocação de biomassa, teor de óleo 
essencial, fluorescência da clorofila “a” utilizando-se o fluorômetro Handy PEA, 
quantificação dos pigmentos fotossintéticos, trocas gasosas pontuais com 1200 
μmol fótons, e as curvas de resposta à luz, além da anatomia foliar, caulinar e 
radicular. Os dados foram submetidos à análise de variância e as médias 
agrupadas pelo teste de Scott Knott (p < 0,05). Foi realizada análise de 
componentes principais (PCA) e para o cálculo de similaridade foi obtida uma 
matriz, utilizando-se a distância euclidiana e o agrupamento realizado com base no 
método de UPGMA (unweighted pair-group method with arithmetic means). As três 
espécies, quando cultivadas a 100% de radiação solar incidente, apresentaram 
maior investimento no sistema radicular, aumentando o comprimento, volume, 
número de raízes e massa seca. Entretanto, as que foram crescidas com baixa 
radiação solar incidente investiram em parte aérea, aumentando a área foliar, o 
comprimento do caule e o número de folhas. O maior teor de óleo essencial foi 
obtido nas raízes de P. nigrum cultivadas a 50% de radiação (1.59 g g-1 MS). O 
cultivo das espécies com 100% de radiação solar incidente causou uma redução 
na quantidade de centros de redução abertos, resultando, assim, em um aumento 
em F0, sendo esse aumento mais evidente em P. nigrum. O complexo de evolução 
do oxigênio e a conectividade energética dos componentes do fotossistema II foram 
afetados quando P. arboreum e P. nigrum cresceram sob alta incidência de 
radiação solar. P. tuberculatum apresentou maior A/E, Amax, LSP, LCP, espessura 
do colênquima e número de vasos xilemáticos nas folhas quando cultivada com 
100% de radiação solar. Os ambientes de 20% e 50% influenciaram o rendimento 



 

quântico (i), o comprimento do xilema e gs. P. nigrum apresentou incremento em 
φ(Io) Amax no ambiente de 20% de radiação solar incidente. Contudo, gs, E, RD, 
espessura da epiderme do caule, o comprimento do xilema radicular e o potencial 
hídrico foliar (Ѱw) apresentaram melhor desempenho quando as plantas foram 
mantidas a 100% de radiação. Os resultados deste experimento comprovam a 
perda da plasticidade da espécie cultivada, sendo recomendado estudos de 
melhoramento para desenvolver genótipos mais tolerantes para o cultivo 
sombreado e estabelecem que a P. tuberculatum pode ser utilizada como modelo 
de plasticidade. 

Palavras-chave: Plasticidade fenotípica, plasticidade fotossintética, fluorescência 
da clorofila “a”, fotossíntese, eficiência do uso da água, xilema, Piper nigrum L., 
Piper tuberculatum Jacq. Piper arboreum Aub. 
 

  



 

 

ABSTRACT 

Species of the genus Piper have economic importance, being used in the food, 

pharmaceutical and agriculture industries. As a highlight in this genus the black 

pepper (Piper nigrum L.), which produces the most consumed condiment in the 

world. Among the environmental factors that influence the development and 

production of plants, solar radiation stands out, as it induces highly plastic adaptive 

responses providing adjustment in the growth and in the photosynthetic apparatus 

and in the metabolism of essential oils. Thus, in order to understand the plasticity of 

the species of the genus Piper due to different environments of incident solar 

radiation, the objective of this study was to evaluate changes in growth, essential oil 

content, photosynthetic pigments, anatomy, in the transient fluorescence of 

chlorophyll “ a ”and gas exchange in wild species of medicinal importance, found in 

different environments in the natural condition (Piper tuberculatum Jacq. and Piper 

arboreum) and the best known pepper cultivar in the world, 'Bragantina' ('Panniyur 

1 '). The experiment was carried out with two native species (Piper tuberculatum 

Jacq. And Piper arboreum Aubl.) And black pepper. Seedlings of native species 

were obtained via seminal and black pepper, by cutting, being transplanted into 5-

liter pots and acclimatized for 30 days in a nursery with 50% of incident solar 

radiation. After this period, the plants were exposed to different light environments 

(100% solar radiation or full sun, 50% and 20% radiation, using a black Sombrit® 

shade screen). After six months, growth, biomass allocation, essential oil content, 

chlorophyll fluorescence were evaluated using the Handy PEA fluorometer, 

quantification of photosynthetic pigments, point gas exchange with 1200 μmol 

photons, and light response curves, in addition to leaf, stem and root anatomy. The 

data were submitted to analysis of variance and the means grouped by the Scott 

Knott test (p <0.05). Principal component analysis (PCA) was performed and for the 

similarity calculation a matrix was obtained using the Euclidean distance and the 

grouping performed based on the UPGMA method (unweighted pair-group method 

with arithmetic means). The three species when grown at 100% of incident solar 

radiation showed greater investment in the root system, increasing the length, 

volume, number of roots and dry mass. However, those that were grown with low 

incident solar radiation invested in aerial parts, increasing the leaf area, the length 

of the stem and the number of leaves. The highest content of essential oil was 

obtained in the roots of P. nigrum grown at 50% radiation (1.59 g g-1 MS). The 

cultivation of species with 100% of incident solar radiation caused a reduction in the 

number of open reduction centers, thus causing an increase in F0, this increase 

being more evident in P. nigrum. The oxygen evolution complex and the energy 

connectivity of the components of photosystem II were affected when P. arboreum 

and P. nigrum grew under high incidence of solar radiation. P. tuberculatum showed 

higher A / E, Amax, LSP, LCP, collenchyma thickness, number of xylemic vessels 

in the leaves when cultivated with 100% solar radiation. The 20% and 50% 

environments influenced the quantum yield (i), xylem length, gs. P. nigrum showed 

an increase in φ (Io) Amax, in the environment of 20% of incident solar radiation. 

However, gs, E, RD, stem epidermis thickness and root xylem length and leaf water 



 

potential (Ѱw), showed better performance when the plants were kept at 100% 

radiation. The results of this experiment prove the loss of plasticity of the cultivated 

species, and improvement studies are recommended to develop more tolerant 

genotypes for shaded cultivation and establishes that P. tuberculatum can be used 

as a model of plasticity. 

Keywords: Phenotypic plasticity, photosynthetic plasticity, chlorophyll a 

fluorescence, photosynthesis, water use efficiency, xylem, Piper nigrum L., Piper 

tuberculatum Jacq. Piper arboreum Aub. 
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que as variáveis tiveram em cada componente, onde A=Fo, B=Fm, C=PHI(Po), 

D=PHI(Eo), E=PHI(Do), F=Sm/T(fmax), G=ABS/RC, H=TRo/RC, I=ETo/RC, 

J=DIo/RC, K=RC/CSo, L=PI(abs), M=PI total, N=Cl a, O=Cl b, P=Cl total, 

Q=β−Caroteno, R=Licopeno, S=Zeaxantina, T=α−Caroteno, U=β−Criptoxantina, 

V=Carotenoides Total. Os círculos indicam que as respostas das espécies 

cultivadas nos diferentes ambientes de sombreamento foram semelhantes. 75 
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solar incidente. Amax:photosynthetic capacity, φ: quantum yield, RD: dark 

respiration, LCP: Light compensation point, LSP: Light saturation point, A1200: 

Photosynthesis, gs1200: stomatal conductance, E1200:  transpiration, Ci/Ca1200: 

The ratio of intercellular to ambient CO2, A/E1200: water use efficiency, A/PAR1200

 light use efficiency, Ѱw: leaf water potential. Sd: Stomatic density, AdEpL : 

Adaxial surface epidermis leaf, PptL: Palisade parenchyma thickness leaf, SptL: 

Spongy parenchyma thickness leaf, Lbt: Leaf blade thickness leaf, NvbL: Number 

of vascular bundles leaf, LxyL: length Xylem leaf, LPhL: length Phloem leaf, WveL: 

Horizontal thickness of the vascular bundle leaf, LveL: Vertical thickness of vascular 

bundle leaf, NxyvL, Number of xylem vessels leaf, CvtL: Central vein thickness leaf. 

EpS: Epidermis stem, CoS: collenchyma stem, LXyS: length Xylem stem, LPhS: 

length Phloem stem, WveS: Width of vase element stem, LveS: Length of vase 

element stem, HtvS: Horizontal thickness of the vascular bundle stem, VtvS: Vertical 

thickness of vascular bundle stem, NxyvS: Number of xylem vessels stem, XydS: 

xylem vessel diameter stem. LxyR: Length Xylem root, LphR: Length Phloem root, 

NxyvR: Number of xylem vessels root, XydR: Xylem vessel diameter root, CtR: 

Cortex thickness root, VctR: Vascular cylinder thickness root, PtR: Periderm 

thickness root, VcaR: Vascular cylinder area 

root........................................................................................ 101 

Figura 3: Análise de componentes principais (PCA) de variáveis anatômicas e 

ecofisiológicas de P. nigrum em função de diferentes ambientes de radiação solar 

incidente. Amax: photosynthetic capacity, φ: quantum yield,  RD: dark 

respiration, LCP: Light compensation point,  LSP: Light saturation point, A1200: 

Photosynthesis, gs1200: stomatal conductance, E1200:  transpiration, Ci/Ca1200: 

The ratio of intercellular to ambient CO2, A/E1200:  water use efficiency, 

A/PAR1200 light use efficiency, Ѱw: leaf water potential. Sd: Stomatic density, 

AdEpL: Adaxial surface epidermis leaf, PptL: Palisade parenchyma  thickness leaf,  

SptL: Spongy parenchyma thickness leaf,  Lbt: Leaf blade thickness leaf, NvbL: 

Number of vascular bundles leaf,  LxyL: length Xylem leaf, LPhL: length Phloem 

leaf,  WveL: Horizontal thickness of the vascular bundle leaf, LveL: Vertical 

thickness of vascular bundle leaf, NxyvL, Number of xylem vessels leaf,   CvtL: 

Central vein thickness leaf. EpS: Epidermis stem, CoS: collenchyma stem,  LXyS: 

length Xylem stem,  LPhS: length Phloem stem,  WveS: Width of vase element 
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stem,  LveS: Length of vase element stem,  HtvS: Horizontal thickness of the 

vascular bundle stem,  VtvS: Vertical thickness of vascular bundle stem,  NxyvS: 

Number of xylem vessels stem,  XydS: xylem vessel diameter stem. LxyR: Length 

Xylem root, LphR: Length Phloem root, NxyvR : Number of xylem vessels root, 

XydR: Xylem vessel diameter root, CtR: Cortex thickness root, VctR: Vascular 

cylinder thickness root, PtR: Periderm thickness root, VcaR: Vascular cylinder area 

root........................................... 102 
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1. INTRODUÇÃO GERAL  

A família Piperaceae é um clado basal entre as angiospermas, são 

encontradas em regiões tropicais e subtropicais (ARAÚJO et al., 2018). No Brasil 

são encontrados quatro gêneros com cerca de 464 espécies (GUIMARÃES et al., 

2015). A família é caracterizada pelo hábito herbáceo, arbustivo ou arvoretas 

possuindo folhas com filotaxia, forma e consistência variadas (GUIMARÃES et al., 

2006). Essas plantas se desenvolvem preferencialmente em matas úmidas, 

principalmente em locais sombreados e habitando diversos estratos da floresta, 

particularmente na Mata Atlântica (ARAÚJO, 2011).  

Dentro da família o gênero Piper L. se destaca por possuir o maior número 

de espécies, com cerca de 2000 espécies registradas em todo o mundo (ARAÚJO, 

et al., 2018). No Brasil ocorrem cerca de 294 espécies de Piper distribuídas por 

todo país, e a maior riqueza de representantes são encontradas na Mata Atlântica 

e Amazônia (GUIMARÃES et al., 2017).   

Piper é reconhecido por produzir metabólitos secundários Ríos–Ríos et al. 

(2019), por isso é utilizado numa infinidade de aplicações nas indústrias 

farmacêuticas, cosméticas e na agroindustrialização (RODRIGUES et al., 2017). 

Os compostos dessas plantas atuam em atividades biológicas, como anticâncer, 

anti-inflamatório, antimicrobianos, antioxidantes e inseticidas (ARAÚJO et al., 2018; 

RÍOS–RÍOS et al., 2019).  

 

As espécies Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum Aubl., tem suas 

folhas comercializadas como fitoterápicos. P. tuberculatum apresenta comprovada 

ação bactericida (GONÇALVES et al., 2016), inseticida (CELESTINO et al., 2016), 

citotóxica, antitumoral, sedativa, analgésica e ansiolítica (BARROS et al., 2018). P. 

arboreum apresenta atividades antileishmaniose, trypanocida e antifúngica, 

fungicida (SOUZA et al., 2019), moluscida, citotóxica, inseticida, fungicida e 

antimicrobiana (SILVA et al., 2014). Além da sua aplicação na medicina, ambas as 

espécies apresentam resistência à patógenos que acometem o sistema radicular 

da pimenteira do reino (Piper nigrum L.) (ALBUQUERQUE et al. 2001), sendo 

recomendadas como porta enxertos.  
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Além disso, Piper nigrum L., conhecida internacionalmente como black 

pepper (pimenta preta), se destaca dentro do gênero por ser a mais importante 

especiaria comercializada mundialmente, sendo usada em larga escala como 

condimento (GEORGE et al., 2017). 

A cultivar Panniyur 1, no Brasil registrada como ‘Bragantina’, é o principal 

genótipo da pimenteira-do-reino cultivado em todo o mundo e desde que foi 

introduzida no Brasil em 1966, foi melhorada para ser cultivada a pleno sol, sendo 

esperado que apresente pouca plasticidade em função da radiação incidente. 

Contudo, as espécies selvagens de Piper ocorrem naturalmente em matas úmidas, 

principalmente em locais sombreados particularmente na Mata Atlântica e 

Amazônia (Araújo et al., 2011), no entanto, também são encontradas em restingas, 

áreas degradadas e até mesmo no cerrado, ambientes, indicando haver 

plasticidade fenotípica no gênero. As duas espécies selvagens de importância 

medicinal (P. tuberculatum e P. arboreum), são encontradas em ambientes distintos 

na condição natural, podendo ser avaliadas como modelos de plasticidade.  

Na maior parte dos plantios, P. nigrum é cultivada a pleno sol, onde 

apresenta maior produtividade (RODRIGUES et al., 2017). No entanto, sistemas de 

cultivo como o uso de tutores vivos e consórcios (MENEZES et al., 2013), 

proporcionam um certo grau de sombreamento, que deve ser manejado, para não 

reduzir a produtividade. Por outro lado, as espécies nativas do gênero Piper são 

encontradas em diversos ambientes, desde áreas antropizadas ao interior de 

matas. Sarnaglia Junior et al. (2014) relata a presença de P. tuberculatum e P. 

arboreum em áreas degradadas, clareiras, em sub-bosque e preferencialmente em 

florestas com muita umidade.  

A luz é fonte primária de energia ligada ao processo de fotossíntese junto 

com fenômenos genéticos influenciam o crescimento e o desenvolvimento dos 

vegetais. Contudo, a resposta gênica pode variar muito entre as espécies 

dependendo da sua capacidade de aclimatação e a dependência da quantidade ou 

qualidade da luz (LIMA et al., 2008). O desempenho fisiológico de várias espécies 

de plantas está diretamente ligado a quantidade de luz recebida. A luz tem extrema 

importância para o crescimento e desenvolvimento das plantas, não apenas por 

fornecer energia para a fotossíntese, mas por gerar alguns sinais que regulam seu 

desenvolvimento. Com isso, mudanças nos níveis de luz, aos quais a planta está 
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adaptada, podem acarretar diferentes respostas fisiológicas nas suas funções e 

características bioquímicas, de crescimento e anatômicas. 

 

As plantas usam sinalizadores para promover alguns padrões de 

crescimento e desenvolvimento, esses sinalizadores respondem à qualidade e 

intensidade de luz recebida pela planta (TAIZ; ZEIGER, 2013), se desenvolvendo 

sob uma região limitada no espectro de luz visível e exibindo morfologia e fisiologia 

estimuladas pelas variações decorrentes neste espectro (ESKINS; BEREMAND, 

1990). 

A luz, assim como outros fatores que influenciam o desenvolvimento e o 

crescimento de uma planta, afeta a expansão foliar e a estrutura anatômica interna 

e externa das folhas, podendo causar danos a seu crescimento ou até mesmo 

danos a produção de metabólicos, como por exemplo, a produção de óleos 

essenciais. As modificações que as plantas apresentam quando sofrem variação 

da disponibilidade e qualidade de luz costuma envolver modificações nas 

características foliares relacionadas à fotossíntese e seus pigmentos fotossintéticos 

clorofila “a/b”, espessura da folha, teor de nitrogênio, densidade estomática, e 

modificações nas proporções de tecidos fotossintetizantes quando comparados aos 

não fotossintetizantes, isso ocasiona mudanças na distribuição de biomassa 

(NAKAZONO et al., 2001). A presença ou ausência da luz causa alto grau de 

plasticidade morfológica e fisiológica. 

 

A plasticidade fenotípica é a habilidade de uma espécie se modificar, 

adquirindo fenótipos sob condições ambientais variáveis e distintas (PERERA- 

CASTRO et al., 2017). Ter plasticidade é de extrema importância para a espécie, 

pois elas se ajustam à disponibilidade de recursos e a variação espacial em que 

estão localizadas. Plantas que crescem em ambientes sombreados investem em 

biomassa da parte aérea e também possuem folhas finas para otimizar a captura 

de luz. Já as plantas crescidas sob alta incidência solar alocam menos biomassa 

na parte aérea e mais nas raízes, isso para captar água e nutrientes para suprir as 

altas taxas de transpiração (YUAN et al.,2016).  

A dependência à luz das plantas é um processo que envolve de modo 

combinado os fotorreceptores que controlam estágios variados no desenvolvimento 
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(OREN SHAMIR et al., 2001). São conhecidos três tipos de fotorreceptores: 

criptocromos e fototropinas, absorvem a luz em regiões de azul e ultravioleta. Já os 

fitocromos, absorvem a luz nas regiões do vermelho e do vermelho distante. Os 

mecanismos exercidos pelos fotorreceptores que regulam as respostas emitidas 

pelas plantas ainda são pouco estudados (TAIZ; ZEIGER, 2013). 

 

A exposição à alguns fatores ambientes como a presença e a qualidade da 

luz podem causar mudanças nas plantas e selecionar características essenciais 

para a sobrevivência da mesma. Mudanças essas que ocorrem principalmente no 

tamanho da lâmina foliar, que ocasiona uma menor produção de massa fresca e 

seca. Alterando o número e a espessuras das camadas da epiderme e modificando 

a distribuição dos estômatos. Além das mudanças causadas na anatomia foliar, a 

presença ou falta de luz também pode causar mudanças na anatomia do caule, 

aumentando ou diminuindo o número de feixes vasculares, espessura e número de 

camadas do córtex, colênquima e esclerênquima (GOULART; MARCATI., 2008). 

Tais alterações anatômicas influenciam diretamente o comportamento fisiológico 

das plantas, principalmente fotossíntese, condutância estomática, transpiração, 

eficiência do uso da água e potencial hídrico foliar.  

 

2. OBJETIVO GERAL 

Assim, visando compreender a plasticidade das espécies do gênero Piper 

em função de diferentes ambientes de radiação solar incidente, objetivou-se com 

este estudo, avaliar as alterações no crescimento, teor de óleo essencial, 

pigmentos fotossintéticos, anatomia, na fluorescência transiente da clorofila “a” e 

nas trocas gasosas em espécies selvagens de importância medicinal, encontradas 

em ambientes distintos na condição natural (Piper tuberculatum Jacq. e Piper 

arboreum) e a cultivar de pimenteira do reino mais conhecida em todo o mundo, 

‘Bragantina’ (‘Panniyur 1’). 

 

3. OBJETIVOS ESPECÍFICOS  

 Avaliar o crescimento e a alocação de biomassa das plantas. 
 

 Caracterizar a fluorescência da clorofila “a” e as trocas gasosas.  
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 Quantificar o teor de óleo essencial das folhas, caule e raiz. 

 
 Avaliar os teores de clorofila “a”, “b” e total e de carotenóides, bem como o 

índice SPAD. 
 

 Caracterizar a anatomia foliar, caulinar e radicular das espécies de Piper 
cultivadas em diferentes níveis de radiação solar incidente. 
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CAPITULO 1 – Como espécies selvagens e cultivadas do gênero Piper 

respondem a diferentes níveis de radiação solar incidente?  

 

 

Apresentado nas normas da revista:  Environmental and 

Experimental Botany.
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Resumo 

O gênero Piper possui grande importância econômica, tendo em vista que engloba a 

pimenteira-do-reino, que produz o condimento mais consumido em todo o mundo, além das 

espécies selvagens, que produzem óleo essencial com potencial medicinal, tendo ação 

inseticida, antimicrobiana, antioxidante e antineoplásica. O ambiente no qual as plantas se 

desenvolvem são determinantes no desenvolvimento, influenciando diretamente na 

produção de óleos essenciais. Com o objetivo de avaliar os níveis de plasticidade e o teor de 

óleos essenciais de espécies selvagens e cultivadas do gênero Piper em função da radiação 

solar incidente, foi utilizada como modelo duas espécies selvagens de importância 

medicinal, encontradas em ambientes distintos na condição natural (Piper tuberculatum 

Jacq. e Piper arboreum Aub.) e a cultivar de pimenteira do reino (Piper nigrum L.) mais 

conhecida em todo o mundo, ‘Bragantina’ (‘Panniyur 1’). As mudas das espécies selvagens 

foram obtidas via seminal e da pimenteira-do-reino, por estaquia, sendo transplantas para 

vasos de 5 litros e aclimadas por 30 dias em viveiro com 50% de radiação solar incidente. 

Após este período, as plantas foram expostas aos diferentes ambientes de luz (100%, 50% e 

20% de radiação). Após seis meses foi avaliado o crescimento, alocação de biomassa e teor 

de óleo essencial. Os dados foram submetidos à análise de variância e as medias agrupadas 

pelo teste de Scott Knott (p < 0,05). Foi realizada análise de componentes principais (PCA) 

e para o cálculo de similaridade foi obtida uma matriz utilizando-se a distância euclidiana e 

o agrupamento realizado com base no método de UPGMA. As três espécies, quando 

cultivadas a 100% de radiação solar incidente apresentaram maior investimento no sistema 

radicular, aumentando o comprimento, volume, número de raízes e massa seca. Entretanto 

as que foram crescidas com baixa radiação solar incidente investiram em parte aérea, 

aumentando a área foliar, o comprimento do caule e o número de folhas. O maior teor de 

óleo essencial foi obtido nas raízes de P. nigrum cultivadas a 50% de radiação (1.59 g g-1 

MS). O teor de óleo essencial das folhas de P. tuberculatum foi aumentado no em 20% de 

radiação solar incidente, reduzido em P. nigrum e não influenciado na P. arboreum. Os 

caracteres que mais contribuíram para a formação dos grupos em resposta à radiação foram 

a densidade do tecido radicular e a intensidade de ramificações radiculares. Enquanto 50% 
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e 20% foram as foliares. P. tuberculatum foi a espécie que apresentou maior plasticidade, 

tendo a capacidade de modificar o crescimento e a alocação de massa quando cultivada nos 

diferentes ambientes. P. nigrum foi a espécie com menor plasticidade. Os resultados deste 

experimento comprovam a perda da plasticidade da espécie cultivada, sendo recomendado 

estudos de melhoramento para desenvolver genótipos mais tolerantes para o cultivo 

sombreado e estabelece que a P. tuberculatum pode ser utilizada como modelo de 

plasticidade. 

Palavras-chave: Plasticidade fenotípica, óleo essencial, Piper nigrum L., Piper 

tuberculatum Jacq. Piper arboreum Aub. 

 

1. Introdução  

As espécies selvagens do gênero Piper têm sido mundialmente utilizadas na medicina 

popular devido a suas propriedades biológicas e farmacológicas (Araujo et al., 2019). Parte 

das espécies são aromáticas, produzindo elevados teores de óleos essenciais, que são 

utilizados para a produção de fármacos pela indústria farmacêutica (Cysne et al., 2005). Os 

óleos essenciais de Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum Aub. apresentam grandes 

teores de fenilpropanóide dilapiol (Facundo et al. 2008), esse composto confere ao óleo 

efeito inseticida (Celestino et al., 2016). Possui também ação fungicida e antibacteriana 

(Souza et al., 2019; Gonçalves et al., 2016) e antioxidantes (Silva et al. 2014). 

O gênero Piper também engloba a pimenteira-do-reino (Piper nigrum L.), condimento mais 

consumido em todo o mundo. O Brasil é o terceiro maior produtor de pimenta do reino, 

ficando em 2017 atrás apenas do Vietnã e da Indonésia e superando a produção da Indiana 

(FAO, 2019). Além da sua importância para a agricultura, a pimenta do reino tem também 

papel fundamental na produção de fármacos, sendo utilizadas contra agentes patogênicos 

como bactérias, vírus e fungos (Ahmad et al., 2012). Os óleos essenciais de P. nigrum 

apresentam compostos antioxidantes naturais, que tem potencial para a prevenção de 

inflamações e ao câncer (Ahmad et al., 2012). 

A luz está ligada diretamente à fotossíntese e sua intensidade pode alterar o metabolismo e 

crescimento das plantas (Lenhard et al., 2013). Variações na qualidade e na intensidade de 

radiação incidente influenciam muito o crescimento e desenvolvimento da planta (Dalmolin 

et al., 2015). Vários mecanismos permitem que as plantas mantenham um balanço entre a 

energia absorvida pela luz e a sua utilização através da fixação de carbono durante a 

fotossíntese (Santos et al., 2014). Tanto o excesso quanto a falta de luz afetam severamente 

o crescimento. Em determinadas condições ambientais, a luz absorvida é superior à 
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capacidade que a planta tem para utilizá-la, causando um desequilíbrio que pode levar à 

fotoinibição (Souza et al., 2016). Por outro lado, em condições de pouca luz incidente, a 

deficiência de luz pode levar a escassez energética e a repressão da fotomorfogênese 

(Carvalho et al. 2011). 

Espécies que toleram a sombra, germinam, crescem e sobrevivem com pouca luz, já espécies 

que demandam de mais luz precisam de altos níveis de radiação solar para se estabelecer 

(Yuan et al.,2016). Esses dois grupos se mostram diferentes quando há uma alteração no 

ambiente luminoso, onde as espécies que necessitam de mais luz apresentam uma maior 

plasticidade, no crescimento, fisiologia e morfologia do que as plantas que toleram o 

sombreamento, isso ocorre devido a elas estarem adaptadas ao crescimento em ambiente 

mais variáveis em termos de radiação incidente (Yuan et al.,2016). 

A plasticidade fenotípica é a habilidade de uma espécie se modificar, adquirindo fenótipos 

sob condições ambientais variáveis e distintas (Perera- Castro et al., 2017). Ter plasticidade 

é de extrema importância para a espécie, pois elas se ajustam à disponibilidade de recursos 

e a variação espacial em que estão localizadas. Plantas que crescem em ambientes 

sombreados investem em biomassa da parte aérea e também possuem folhas finas para 

otimizar a captura de luz. Já as plantas crescidas sob alta incidência solar alocam menos 

biomassa na parte aérea e mais nas raízes, isso para captar água e nutrientes para suprir as 

altas taxas de transpiração (Yuan et al.,2016). 

Espécies selvagens mostram uma diversidade muito grande de respostas à luz incidente, 

principalmente em seu desenvolvimento vegetativo (Dalmolin et al., 2015). Por outo lado, 

as espécies cultivadas, como a pimenteira-do-reino, são condicionadas pelo processo de 

melhoramento genético a crescerem melhor em um determinado ambiente, nesse caso a 

pleno sol (Rodrigues et al., 2017), isso ocorre, pois o processo de melhoramento acaba 

retirando das plantas sua plasticidade uma vez que seleciona plantas com maior estabilidade 

fenotípica (Long et al., 2015).  

Com o aumento na produção mundial de pimenta-do-reino, outros sistemas de cultivo vêm 

sendo utilizados para otimizar a produção e aumentar a sustentabilidade das lavouras. Dentre 

as práticas sustentáveis crescentes no Brasil, destaca-se o uso de tutores vivos, como a 

gliricídia, pois dispensa o uso de estacões de madeira, reduzindo os custos da implantação 

da lavoura, diminuindo os impactos ambientais e aumentando a longevidade dos plantios 

(Menezes et al., 2013). No entanto, o uso de tutor vivo acondiciona as plantas à condições 
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de sombreamento, sendo desconhecidos as respostas da pimenteira-do-reino perante o 

sombreamento.  

Além disso, como crescimento vegetativo pode ser altamente influenciado pala luz incidente, 

isso acaba influenciando no teor de óleo essencial, pois a produção destes metabólitos está 

diretamente relacionada com a presença de estruturas secretoras, como os idioblastos 

oleíferos e tricomas e, a densidade dessas estruturas está ligada a alocação de biomassa da 

planta (Jacinto et al., 2018).  

A cultivar Panniyur 1, no Brail registrada como ‘Bragantina’, é o principal genótipo da 

pimenteira-do-reino cultivado em todo o mundo e desde que foi introduzida no Brasil em 

1966, foi melhorada para ser cultivada a pleno sol, sendo esperado que apresente pouca 

plasticidade em função da radiação incidente. As espécies selvagens de Piper ocorrem 

naturalmente em matas úmidas, principalmente em locais sombreados particularmente na 

Mata Atlântica e Amazônia (Araújo, 2011), contudo, também são encontradas em restingas, 

áreas degradadas e até mesmo no cerrado, ambientes, indicando haver plasticidade fenotípica 

no gênero. As duas espécies selvagens de importância medicinal (Piper tuberculatum Jacq. 

e Piper arboreum), são encontradas em ambientes distintos na condição natural, podendo 

ser avaliadas como modelos de plasticidade. Principalmente P. tuberculatum que se mostra 

mais vigorosa do que P. arboreum, por ser encontrada em locais distintos, além de apresentar 

alto vigor germinativo, reprodutivo e vegetativo. 

Com o objetivo de avaliar os níveis de plasticidade e o teor de óleos essenciais de espécies 

selvagens e cultivadas em função da radiação solar incidente, foram utilizadas como 

modelos, duas espécies selvagens de importância medicinal, encontradas em ambientes 

distintos na condição natural (Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum) e a cultivar de 

pimenteira-do-reino mais conhecida em todo o mundo, ‘Bragantina’ (‘Panniyur 1’). 

 

2. Metodologia  

2.1 Material vegetal e condições de cultivo  

O experimento foi conduzido entre julho de 2018 e janeiro de 2019, na Fazenda 

Experimental de Linhares, do Instituto Capixaba de Pesquisa, Assistência Técnica e 

Extensão Rural (Incaper), localizada a 19º25'00,1” S e 40º04'35,3” W, no município de 

Linhares, região Norte do estado do Espírito Santo. Durante o período da condução do 
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experimento foram obtidos os dados climáticos da estação meteorológica automática do 

Incaper, sendo os valores médios de temperatura máxima, mínima e média, precipitação e 

umidade relativa, 30.17º, 20.36º, 23.84º, 2.63 mm, 76.26 % respectivamente.   

Foram utilizadas no experimento, duas espécies selvagens (Piper tuberculatum Jacq. e Piper 

arboreum Aubl.) e a Piper nigrum L cultivar Bragantina (‘Panniyur 1’). Foram utilizados 

propágulos de plantas matrizes do Banco Ativo de Germoplasma (BAG) do Incaper. As 

mudas das espécies nativas foram obtidas via seminal, utilizando o protocolo proposto por 

Dousseau et al. (2011). Após 30 dias, as plântulas foram plantadas em bandeja de isopor 

com 200 células, contendo substrato Bioplant®, e mantidas em sala de crescimento por mais 

60 dias. As mudas de Piper nigrum foram obtidas através da estaquia pelo método descrito 

por (George et al., 2017), utilizando tubete com capacidade para 280 cm³ que foram 

preenchidos com substrato Bioplant® e três gramas de osmocote 5-6 meses por tubete.  

Após a formação das mudas (90 dias da semeadura para espécies nativas e 60 dias após a 

estaquia para a pimenteira-do-reino), foi efetuado o transplantio para vasos de 5 litros, 

contendo substrato Bioplant® e 54 gramas de osmocote 5-6 meses por vaso. Foi adotado um 

padrão para a seleção das mudas, onde as nativas foram selecionadas com cinco pares de 

folha e a pimenteira do reino com comprimento médio de 30 cm de parte aérea. Essas foram 

mantidas para aclimatação por 30 dias em viveiro com 50% de radiação solar incidente. 

Após este período, as plantas foram transferidas para os três ambientes (100% de radiação 

solar incidente ou pleno sol, 50% e 20% de radiação, utilizando-se tela de sombreamento 

Sombrit® preta) e mantidas por 6 meses.  

O experimento foi instalado em delineamento inteiramente casualizado (DIC), em esquema 

fatorial (Ramalho et al., 2000) 3x3, sendo três espécies e três ambientes de luz, com a parcela 

constituída de uma única planta, totalizando dez plantas por ambiente, para cada espécie 

avaliada. As plantas foram irrigadas utilizando aspersores quatro vezes ao dia, 07:30, 11:30, 

14:45 e 17:00, por 15 minutos. 

2.2 Analises de crescimento e alocação de biomassa   

Ao final dos 6 meses de experimento as plantas foram avaliadas quanto ao comprimento do 

caule (CC) e comprimento da raiz (CR), determinados utilizando uma fita métrica e expresso 

em cm, diâmetro do caule (DC) em mm, medido com auxílio de um paquímetro digital, o 

número de folhas (NF) e número de raízes (NR) foram contados manualmente, área foliar 

(AF) foi determinada utilizando-se um medidor LI - COR 3100 e expresso em cm2, volume 
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de raiz (VR) feito a partir do deslocamento de água em proveta e expresso em cm3, massa 

seca das folhas (MSF), caule (MSC), raiz (MSR), parte aérea (MSPA) e total (MST) foram 

secas em estufa de circulação forçada de ar a 72°C, para atingirem peso constante, após isso 

o material seco foi pesado em balança analítica, sendo os valores expresso em g. 

A partir desses dados foram calculados: área foliar especifica (AFE), área foliar unitária 

(AFU), massa foliar especifica (MFE), razão de massa foliar (RMF), razão de massa caulinar 

(RMC), razão de massa radicular (RMR), comprimento especifico da raiz (CER), densidade 

do tecido radicular (DTR), intensidade de ramificações radiculares (IRR), razão raiz/parte 

aérea (RPA), razão área foliar (RFA), de acordo com Hunt (1982), ao passo que o índice de 

robustez (SQ), índice de qualidade de dickson (IQD) foram feitos de acordo com Dickson et 

al (1960).  

2.3 Teor de óleo essencial  

Para a determinação do teor de óleo essencial, a planta foi dividida em folhas, caule e raiz, 

todos secos em estufa de circulação forçada de ar a 40°C, até atingirem peso constante. As 

amostras foram pulverizadas utilizando moinho de facas tipo Willye, modelo STAR FT-50. 

Foram utilizadas três repetições por tratamento, cada uma composta de três plantas. A 

extração foi feita utilizando hidrodestilação com aparelho Clevenger, com tempo de 2 horas. 

Para cada repetição foram utilizadas amostras de 100g de folha e caule e 70g de raiz, as 

referidas amostras foram colocadas para a extração junto a 1 litro de água destilada. Após o 

período de hidrodestilação, foi seguida a metodologia proposta por Pacheco et al. (2016), 

para a coleta e determinação do teor de óleo essencial, expresso em g de óleo por g de MS.  

2.4 Analise de dados  

Os dados foram submetidos à análise de variância pelo programa estatístico Sisvar, versão 

5.6, e as médias foram agrupadas pelo teste Scott Knott a 5% de probabilidade. Os dados 

também foram submetidos à análise de componentes principais (PCA) usando o software 

GENES. Foi realizada análise de componentes principais (PCA) e para o cálculo de 

similaridade foi obtida uma matriz utilizando-se a distância euclidiana e o agrupamento 

realizado com base no método de UPGMA (unweighted pair-group method with arithmetic 

means).  
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3. Resultados 

 

3.1 Crescimento e alocação de biomassa   

Ocorreu interação significativa entre as espécies (P. tuberculatum, P. arboreum e P. nigrum) 

com os diferentes ambientes de radiação incidente (0%, 50% e 80%), (Tabela 1). Quando 

cultivadas com 0% de sombreamento, as massas secas de caule (MSC), raiz (MSR), parte 

aérea (MSPA), total (MST), razão de massa radicular (RMR), razão raiz/parte aérea (RPA) 

e o volume de raiz (VR) foram superiores em P. tuberculatum, seguida de P. arboreum e P. 

nigrum. A massa foliar especifica (MFE) e razão de massa foliar (RMF) foram maiores em 

P. nigrum e P. arboreum, que não se diferiram. O comprimento específico da raiz (CER) se 

mostrou superior em P. nigrum nos três ambientes e não foi observada diferença significativa 

entre P. arboreum e P. tuberculatum. Não foi observada diferença para área foliar (AF), 

contudo, a massa seca das folhas (MSF) foi maior para P. arboreum, seguida pelas demais 

espécies (Tabela 1).  

A MSC, MSR, MSPA, MST, AFE, MFE, CER, RPA, RMR e VR foram superiores em P. 

tuberculatum e não se diferiram em P. arboreum e P. nigrum quando cultivadas nos 

ambientes com menor radiação solar incidente (50% e 20%). Quando cultivadas com baixa 

radiação solar incidente (50% e 20%) P. tuberculatum apresentou a maior AF, ao contrário 

de P. nigrum, que mostrou valores reduzidos (Tabela 1).  

Quanto à massa seca das folhas P. tuberculatum e P. arboreum apresentaram os maiores 

valores quando cultivadas a 50% de radiação, contudo, quando as plantas foram mantidas 

com 20% de radiação P. tuberculatum apresentou os maiores valores, seguida pelas demais 

espécies (Tabela 1). O índice de qualidade de dicksom (IQD) foi superior em P. nigrum 

independente do seu ambiente de cultivo, porém, a mesma não se diferiu de P. arboreum 

quando mantidas a 20% de radiação solar incidente.  

Foi observada interação significativa entre os diferentes ambientes de radiação solar 

incidente (0%, 50% e 80%) com as espécies estudadas (P. tuberculatum, P. arboreum e P. 

nigrum) (Tabela 1). O cultivo de P. arboreum a pleno sol (100%) influenciou no incremento 

da MSF, MSC, MSR, MSPA e MST, também influenciou a AF, MFE, VR, RMR e RPA, 

seguida pelas plantas cultivadas a 50% e 20% de radiação incidente. Maiores valores de 

AFE, RMF, razão de área foliar (RAF), CER e IQD foram observados nas plantas mantidas 
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a 20% de radiação incidente e sofreram uma diminuição quando a luz incidente aumentava 

(50% e 100%). 

Diferentes ambientes de radiação solar incidente promoveram alterações em P. 

tuberculatum, onde o VR, MSR, RMR, MFE e RPA foram superiores nas plantas mantidas 

a pleno sol (100%), seguida pelas mantidas a 50% e 20%. Já a massa seca do caule, parte 

aérea e a massa seca total foram superiores nos ambientes com maior radiação solar incidente 

(100% e 50%), não se diferindo estatisticamente, apresentando menores valores quando 

cultivadas a 20% de radiação. A área foliar específica (AFE), RMF e RAF apresentaram 

maior incremento quando a espécie foi cultivada a 20% de radiação solar incidente, seguida 

pelas cultivadas a 50% e a 100%. A AF foi superior nos ambientes de 20% e 50% não 

havendo diferença significativa. A espécie não sofreu influência do ambiente na massa seca 

das folhas, CER e no IQD, esses não apresentaram diferenças significativas.  

A massa seca total e a MFE foram superiores em P. nigrum quando cultivada a pleno sol 

(100%) e a 50% de radiação incidente, não havendo diferença significativa. A AFE, CER e 

RAF foram superiores no ambiente de 20% de radiação solar, seguido pelas mantidas a 50% 

e 100%. P. nigrum mostrou ser menos plástica do que as demais espécies, pois, a mesma 

não apresentou diferença significativa para as seguintes variais: VR, AF, massa seca do 

caule, raiz, parte aérea, total, RMF, RMR, RPA e IQD.  

Para as variáveis que não apresentaram interação, o comprimento do caule (CC), diâmetro 

do caule (DC), número de folhas (NF), razão de massa caulinar (RMC), densidade do tecido 

radicular (DTR) apresentaram os maiores valores em P. tuberculatum (Tabela 2). O NR e o 

intensidade de ramificações radiculares (IRR) foram superiores em P. arboreum, seguida de 

P. tuberculatum e P. nigrum que não apresentaram diferenças significativas. P. tuberculatum 

e P. nigrum apresentaram o maior valor de comprimento da raiz (CR), não se diferindo. A 

área foliar unitária (AFU) foi superior em P. arboreum e P. nigrum, que também não 

apresentaram diferença significativa (Tabela 2). P. nigrum apresentou o maior índice de 

robustez (SQ), seguida por P. tuberculatum e P. arboreum, que não se diferiram.  

O CC foi superior no ambiente de 20% de radiação solar incidente e houve uma diminuição 

de acordo com o aumento da incidência de luz (50% e 100%), (Tabela 2). Os ambientes com 

incidência 100% e 50% de radiação solar provocaram um aumento considerável no DC, 

RMC e DTR. O CR e o IRR foram superiores em no ambiente de 100% de incidência 

luminosa. A AFU e o SQ foram superiores nos ambientes com menos incidência luminosa 
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(50% e 20%), não havendo diferença significativa entre eles (Tabela 2). Os ambientes não 

influenciaram o NF e o NR, não havendo diferenças significativas entre eles.  

3.2 Teor de óleo essencial   

Foi observada interação significativa para o teor de óleo essencial (Tabela 3). Não houve 

diferença significativa no teor de óleo entre as espécies e dos órgãos das plantas cultivadas 

a 100% de radiação incidente. O teor de óleo das folhas crescidas a 50% foi superior em P. 

tuberculatum e P. nigrum, não havendo diferença significativa entre elas (Tabela 3). Já para 

o caule o maior teor foi observado em P. arboreum, seguido pelas demais espécies que não 

apresentaram diferenças significativas. P. nigrum apresentou o maior teor de óleo nas raízes, 

as demais espécies não apresentaram diferenças significativas. Para as plantas que foram 

cultivas sob 20% de radiação solar incidente, o teor de óleo das folhas foi superior em P. 

tuberculatum, P. arboreum e P. nigrum não mostraram diferenças significativas. O teor de 

óleo do caule e das raízes não se diferiu entre as espécies.  

P. arboreum apresentou o maior teor de óleo essencial no caule quando cultivada com 50% 

de incidência de luz, folhas e raízes não se diferiram independentemente do ambiente de 

cultivo (Tabela 3). As folhas de P. tuberculatum apresentaram maior teor de óleo essencial 

quando cultivadas a 20% de radiação incidente, seguida pelas cultivadas a 50% e 100%. Não 

houve diferença significativa no teor de óleo do caule e raiz nos diferentes ambientes de 

cultivo. P. nigrum apresentou o maior teor de óleo nas folhas quando crescida sob 100% e 

50% de radiação solar incidente, seguida pelas crescidas sob 20%. O maior teor de óleo das 

raízes foi observado nas plantas crescidas sob 50% de radiação, seguida pelas crescidas sob 

100% e 20% de radiação solar. Não houve diferença significativa para o teor de óleo do 

caule nos diferentes ambientes de radiação solar incidente.  

3.3 Analise multivariada dos dados de crescimento (PCA) 

Para as variáveis analisadas, duas componentes principais (PC) explicaram 81,31% da 

variância dos dados, sendo 61,41% para a PC1 e 19,90% para a PC2 (Figura 1). A 

componente 1 (61,41%) foi responsável pela variação de MSR, MSC, MST, MSPA, DC, 

NF, AF, RMR, R:PA sendo DTR a variável com maior contribuição na variação da PC1.  

Inversamente proporcional a essas, a PC1 também influenciou AFU, RFA, RMF e IQD. A 

componente 2 (19,90%) foi responsável pela variação do IRR, NR e CR.   
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Por meio da análise de agrupamento UPGMA, com base em 25 características de 

crescimento, pode-se observar a formação de cinco grupos, tornando por base o ponto de 

corte o critério utilizado foi o de Mojema com K1 = 5 (Figura 2). Quanto aos grupos, foram 

eles: P. tuberculatum cultivada em 50% e 20%, P. tuberculatum cultivada a 100%, P. 

arboreum cultivada a 50% e 20%, P. arboreum cultivada a 100%. P. nigrum constituiu 

apenas um grupo, sendo ele formado pelos três ambientes de radiação solar incidente. Os 

caracteres que mais contribuíram para a formação dos grupos foram DTR e IRR.  

 

4. Discussão 

Grande parte das plantas consegue se adaptar a diferentes intensidades de radiação solar, 

sendo a plasticidade fenotípica ligada à luz de extrema importância para a sobrevivência, 

estabelecimento e crescimento das plantas em ambientes heterogêneos e dinâmicos (Lima et 

al., 2010). De modo geral, o corpo da planta é codificado com base na sua composição 

genética, porém, algumas espécies conseguem modificar sua arquitetura para se ajustar ao 

ambiente em que estão inseridas. Com base nisso, a luz tem efeito profundo no crescimento 

e desenvolvimento das plantas, podendo afetar sua produção e a resistência à doenças 

(Krahmer et al., 2018). 

O aumento da AF, AFE, AFU, RAF, RMF e CC nas plantas crescidas sob baixa intensidade 

de radiação incidente se dá devido a necessidade de maximizar e otimizar a captura de luz 

(Nakazono et al., 2001). O aumento na AF por unidade de massa, possibilita maior 

interceptação de fótons (Poorter & Ryser, 2015), consequentemente, resulta uma maior área 

de captura de luz por biomassa investida nas folhas, isto é aumento na AFE (Poorter et al., 

2012), assim foi observado em P. tuberculatum. Este mecanismo aprimora a captura de luz 

e diminui a resistência à dessecação (Freschet et al., 2018). Plantas que apresentam uma 

maior AFE são mais tolerantes a ambientes com menor incidência de luz (Liu et al. 2016). 

Por outro lado, a RMR é inversamente proporcional ao aumento da AFE (Poorter et al., 

2012) essa alteração também foi observada em P. tuberculatum.  

A RAF cai conforme a radiação solar incidente aumenta, pois quanto maior a radiação 

incidente, menor será a área necessária para produzir massa seca (Benincasa, 2003). Segundo 

Magalhães (1979), a RAF representa a área foliar útil para a fotossíntese e a área foliar 

necessária para produzir 1g de massa seca.  
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A incidência de luz natural sofre variações durante o dia, com isso o CC e arquitetura da 

planta são relevantes para a captura de luz, pois esses alteram a distribuição da área foliar 

além das ramificações do caule, essas estratégias contribuem para aumentar a área de captura 

de luz em ambientes com restrição luminosa (Freschet et al., 2018).  

Kwak et al., (2011), ambientes com maior incidência de radiação solar requer que a planta 

capture mais água e nutrientes para a conservação do processo fotossintético, com isso, 

aumentam a alocação de biomassa para as raízes, o CR e VR, e consequentemente, maiores 

razões de IRR, DTR, RMR e RPA. Além das plantas terem que capturar mais água, precisam 

investir em mecanismos para evitar a perda de água, reduzir a transpiração e aumentar a 

eficiência do uso da água, para isso aumentam as espessuras dos seus tecidos foliares e 

caulinares. Por isso o aumento da massa seca das folhas, caule, total, parte aérea, DC, RMC 

e MFE nas plantas cultivadas sob maior incidência solar (Poorter et al., 2011). Contudo, a 

menor CER observada nas plantas com menor intensidade de luz está associado a maior 

proporção de raízes finas, pois, as plantas menores dependem de menos raízes de transporte 

(Freschetet al.,2018). 

Contudo, as plantas crescidas com pouca luz incidente, normalmente fixam menos carbono, 

transpiram menos, com isso apresentam maior reserva de biomassa para a parte aérea (caule 

e folhas) (Poorter et al., 2011). Esse aumento aliado à redução da massa de raiz afetou 

diretamente o incremento do IQD e o SQ das plantas cultivadas com menor radiação solar 

incidente, principalmente em P. nigrum (Melo et al., 2018). 

O crescimento e a alocação de biomassa são controlados por meio do investimento em 

órgãos, buscando minimizar efeitos de um fator limitante (Poorter et al., 2011). A alocação 

de biomassa é uma medida de desempenho das plantas, por ser produto direto e final do 

crescimento. Portanto, a alteração na biomassa em diferentes condições de radiação solar 

incidente sugere se a espécie tem capacidade para tolerar o ambiente em que está (Liu et al. 

2016).   

Plantas que crescem em ambientes com menor incidência de luz, investem em biomassa da 

parte aérea e também possuem folhas finas para otimizar a captura de luz e para otimizar a 

difusão de CO2. Com isso há um aumento na eficiência do uso da água (A/E), pois a demanda 

respiratória da planta é menor (Ahemd et al., 2016). Entretanto plantas mantidas em 

ambiente com alta incidência solar investem menos no tamanho do limbo, aumentam a 
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espessura da folha e alocam mais biomassa nas raízes, isso para captar água e nutrientes para 

suprir as altas taxas de transpiração (Yuan et al.,2016).  

As espécies nativas apresentam crescimento e ecologia diferente nos seus diversos estádios 

de desenvolvimento, e espécies que passaram por melhoramento genético perdem suas 

características ancestrais, por isso, além das alterações causadas pelos diferentes ambientes 

de radiação solar incidente, deve se levar em consideração a carga genética de cada espécies, 

que muitas vezes fala mais alto que as características ambientais (Golle et al. 2009). Dessa 

forma, o conhecimento da ecologia das mesmas é de extrema importância para entender os 

comportamentos de crescimento (Biz, et al., 2012). 

A luz é um fator que influencia o teor de óleos essenciais, pois o desenvolvimento dos 

tricomas glandulares são processos dependentes de luz (Morais, 2009). A luz influencia de 

forma significativa a síntese e o teor de óleo essencial, tendo em vista que afeta diretamente 

a biossíntese de metabólitos secundários. Promovendo a síntese de compostos secundários 

que são antioxidantes, propiciando uma maior proteção em situações desfavoráveis 

(Nascimento et al., 2013).  

O maior teor de óleo nas folhas de P. tuberculatum cultivada em 20% de radiação solar 

incidente podem estar relacionados à estratégia adaptativa de sobrevivência a um ambiente 

com baixa radiação solar (Pacheco et al., 2016). Pois o óleo pode ajudar a aumentar a área 

de contato da folha com luz, agindo como um prisma e dissipando a luz para todo o mesofilo. 

Isso pode ser consequência do aumento da área foliar e da massa (Martins et al., 2009).  

O óleo essencial pode estar associado à defesa das plantas, seu aumento nas plantas 

sombreadas pode estar associado à diminuição da síntese de lignina em ambientes com pouca 

radiação solar incidente. Já as plantas crescidas sob alta intensidade de radiação solar, 

apresentam mais lignina na parede da célula, o que as confere proteção, sendo assim, um 

teor de óleo reduzido nesse ambiente (Guerra et al., 2015). Além disso, o aumento do teor 

de óleo nas plantas sombreadas pode estar associado à defesa contra patógenos, já que fungos 

crescem e se instalam com maior facilidade em locais com maior sombreamento, que 

consequentemente são mais úmidos. Isso pode explicar o aumento no teor de óleo nas raízes 

de P. nigrum cultivada em ambiente sombreado, podendo ser um mecanismo de defesa da 

espécie para evitar a contaminação pelo patógeno.  

A formação dos cinco grupos foi influenciada pelos ambientes de cultivo, tendo em vista 

que os grupos são constituídos sempre pela mesma espécie cultivada em diferentes 
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ambientes. As variáveis que mais influenciaram para a formação dos grupos foram DTR, 

IRR, CR, MST e MSR. Essas variáveis influenciaram no isolamento de P. tuberculatum e 

P. arboreum mantida a 100%, tendo em vista que o cultivo com maior incidência de radiação 

solar induz o crescimento e acúmulo de biomassa no sistema radicular. Contudo, a formação 

dos grupos compostos por P. tuberculatum 50% e 20% e o grupo P. arboreum 50% e 20% 

foi influenciado por AFU, RAF, RMF, onde tais parâmetros foliares foram influenciados 

pala baixa radiação solar incidente. O agrupamento de P. nigrum cultivada nos três 

ambientes reforça que a mesma apresenta pouca plasticidade quando comparada com as 

espécies nativas. Isso confirma que o processo de melhoramento genético retira da planta 

sua capacidade de se ajustar a diferentes condições (Long et al. 2015). 

 

5. Conclusão  

As espécies P. tuberculatum e P. arboreum exibem respostas de crescimento, alocação de 

biomassa e teor de óleo essencial que garantem sua plasticidade quando cultivadas em 

diferentes ambientes de radiação solar incidente. Sob alta radiação incidente, as espécies 

selvagens investem em sistema radicular e sob baixa radiação solar incidente, investiram em 

folhas.  

P. nigrum foi a espécie que menos apresentou alterações no crescimento e alocação de 

biomassa, mostrando ter pouca plasticidade. Contudo, apresentou o maior teor de óleo 

essencial nas raízes.  

P. tuberculatum foi a espécie que apresentou maior plasticidade quando cultivada nos 

diferentes ambientes de radiação solar. Essas alterações foram no aumento de biomassa, 

aumentando o sistema radicular nas plantas crescidas em 100% e investindo em parte aérea 

quando crescida nos ambientes com menor intensidade de radiação.   

Com base nos grupos formados no dendrograma, os resultados deste experimento 

comprovam a perda da plasticidade da espécie cultivada, sendo recomendado estudos de 

melhoramento para desenvolver genótipos mais tolerantes para o cultivo sombreado. Por 

fim, conclui-se que a P. tuberculatum pode ser utilizada como modelo de plasticidade. 
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Tabela 1. Caracterização dos parâmetros de crescimento de das plantas de P. arboreum, P. tuberculatum e P. nigrum, cultivadas durante seis meses 

em diferentes intensidades de radiação incidente. Volume de raiz (VR), área foliar (AF), massa seca da folha (MSF), massa seca do caule (MSC), 

massa seca da raiz (MSR), massa seca da parte aérea (MSPA), massa seca total (MST), área foliar especifica (AFE), massa foliar especifica (MFE), 

razão de massa foliar (RMF), razão de massa radicular (RMR), comprimento especifico da raiz (CER), razão raiz/parte aérea (RPA), razão de área 

foliar (RAF), índice de qualidade de dicksom (IQD). Médias seguidas de mesma letra minúscula comparam as espécies em cada ambiente e letras 

maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente entre as espécies, pelo teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. 

 

 

 

 

 

Ambientes 100% 50% 20% 

Espécies P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum 

VR 205,96 bA 364,16 aA 80,59 cA 122,38 bB 262,67 aB  71,63bA 71,63 bB 158,2 aC 65,66 bA 

AF 6815,68 aA 5919,16 aB 4338,37 aA 8691,69 bA 11580,20 aA 4420,92 cA 5948,55 aB 12817,09 aA 3203,27 cA 

MSF 52,46 aA 33,39 bA 31,55 bA 42,03 aA 45,76 aA 30,50 bA 23,89 bB 37,78 aA 17,74 bB 

MSC 41,09 bA 118,05 aA 19,07 cA 28,74 bB 123,72 aA 19,28 bA 12,79 bC 59,54 aB 12,86 bA 

MSR 30,28 bA 89,94 aA 6,41 cA 15,80 bB 61,79 aB 5,90 bA 5,88 bB 33,72 aC 4,03 bA 

MSPA 93,56 bA 151,44 aA 50,62 cA 70,77 bA 169,49 aA 49,79 bA 36,68 bB 97,33 aB 28,60 bA 

MST 123,84 bA 241,39 aA 57,04 cA 86,85 bA 231,29 aA 55,70 bA 42,56 bB 131,05 aB 32,60 bA 

AFE 129,34 bC 177,89 aC 139,83 bB 212,20 bB 256,69 aB 146,55 cB 254,28 bA 345,79 aA 179,23 cA 

MFE 0,0077 aA 0,0056 bA 0,0072 aA 0,0048 bB 0,0039 cB 0,0069 aA 0,0039 bC 0,0029 cC 0,0056 aB 

RMF 0,42 aC 0,13 bC 0,54 aA 0,50 aB 0,19bB 0,54 aA 0,57 aA 0,28 bA 0,54 aA 

RMR 0,24 bA 0,37 aA 0,12 cA 0,16 bB 0,27 aB 0,10 cA 0,13 bB 0,26 aB 0,12 bA 

CER 1,58 bB 0,73 bA 9,63 aB 5,73 bB 1,31 bA 15,85 aA 10,86 bA 2,33 cA 19,10 aA 

RPA 0,32 bA 0,61 aA 0,14 cA 0,19 bB 0,37 aB 0,11 bA 0,15 bB 0,36 aB 0,14 bA 

RAF 54,99 bC 24,25 cC 75,70 aB 108,55 aB 51,98 cB 80,43 bB 145,54 aA 98,64 bA 97,71 bA 

IQD 3,53 bB 1,96 bA 8,87 aA 5,92 bA 2,95 cA 9,47 aA 7,18 aA 2,93 bA 7,47 aA 
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Espécies CC DC CR NR NF AFU RMC DTR IRR SQ 

P. arboreum 62,73 c 7,87 b 47,10 b 13,00 a 111,96 b 68,68 a 0,32 b 0,11 b 0,27 a 8,17 b 

P. nigrum 96,65 b 8,04 b 66,81 a 8,33 b 65,00 c 63,04 a 0,33 b 0,08 c 0,13 b 12,42 a 

P. tuberculatum 109,43 a 13,18 a 70,91 a 10,26 b 223,53 a 46,54 b 0,48 a 0,23 a 0,15 b 8,65 b 

Ambientes                     

100% 78,23 c 10,71 a 67,55 a 11,63 a 140,26 a 45,84 b 0,38 a 0,16 a 0,23 a 7,78 b 

20% 100,66 a 8,45 b 63,78 b 9,46 a 116,7 a 68,39 a 0,35 b 0,11 b 0,15 b 10,82 a 

50% 89,92 b 9,94 a 53,50 b 10,50 a 143,53 a 64,02 a 0,41 a 0,14 a 0,17 b 10,63 a 

Tabela 2- Caracterização dos parâmetros de crescimento de das plantas de P. arboreum, P. tuberculatum e P. nigrum, cultivadas durante seis meses 

em diferentes intensidades de radiação incidente. Comprimento do caule (CC), diâmetro do caule (DC), comprimento da raiz (CR), número de 

raízes (NR), número de folhas (NF), área foliar unitária (AFU), razão de massa caulinar (RMC),  densidade do tecido radicular (DTR), índice de 

ramificações radiculares (IRR) e índice de robustez (SQ). Médias seguidas pela mesma letra na coluna não diferem entre si pelo teste de Scott-

Knott a 5% de probabilidade. 
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Teor de óleo essencial das folhas 

Espécies 
Ambientes 

100% 50% 20% 

P. arboreum 0.125364 aA 0.142008 bA 0.087165  bA 

P. tuberculatum 0.104233 aC 0.459973 aB 0.716311 aA 

P. nigrum 0.181914 aA 0.334989 aA 0.091213  bB 

Teor de óleo essencial dos caules 

Espécies 
Ambientes 

100% 50% 20% 

P. arboreum 0.176500 aB 0.655565 aA 0.006271 aB 

P. tuberculatum 0.005346 aA 0.007165 bA 0.034194 aA 

P. nigrum 0.004991 aA 0.019311 bA 0.007574 aA 

Teor de óleo essencial das raízes 

Espécies 
Ambientes 

100% 50% 20% 

P. arboreum 0.092607 aA 0.113515 bA 0.050658 aA 

P. tuberculatum 0.033012 aA 0.019216 bA 0.005497 aA 

P. nigrum  0.021569 aB 1.593097 aA 0.037362  aB 

Tabela 3. Teores de óleo essencial (g de óleo por g de MS) de folhas, caule e raiz de P. 

arboreum, P. tuberculatum e P. nigrum, cultivadas durante seis meses em diferentes 

intensidades de radiação incidente. Médias seguidas pela mesma letra minúscula comparam 

as espécies em cada ambiente e letras maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente 

entre as espécies, pelo teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. 
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Figura 1. Análise de componentes principais (PCA) de variáveis relacionadas ao crescimento de plantas de P. 

arboreum, P. tuberculatum e P. nigrum em função de diferentes ambientes de radiação solar incidente.  A 

análise em conjunto explica 81,31 da variação. A PC1 61,41% corresponde a massa seca radicular (MSR), 

massa seca caulinar (MSC), massa seca total (MST), massa seca da parte aérea (MSPA), diâmetro do caule 

(DC), número de folhas (NF), área foliar (AF), razão de massa radicular (RMR), razão raiz/parte aérea 

(RPA), área foliar unitária (AFU), razão de área foliar (RFA), razão de massa foliar (RMF), índice de 

qualidade de dicksom (IQD). A PC2 19,90% corresponde ao índice de ramificações radiculares (IRR), 

número de raízes (NR) e comprimento da raiz (CR).  

 



50 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Dendrograma representativo da dissimilaridade genética entre três espécies de 

Piper cultivadas em três ambientes de radiação solar incidente, obtidos pelo método 

UPGMA utilizando-se a distância generalizada de Mahalanobis D². No dendrograma para 

o ponto de corte foi utilizado o critério de Mojema com K1 = 5.
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CAPITULO 2 – Eficiência do aparato fotossintético de espécies do 

gênero Piper em função de níveis de radiação solar incidente  

  

 

Apresentado nas normas da revista:  Scientia Horticulturae. 
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Resumo 

Espécies do gênero Piper possuem importância econômica, sendo utilizadas nas 

indústrias alimentícia, farmacêutica e na agricultura. Como destaque neste gênero tem-se 

a pimenteira-do-reino (Piper nigrum L.), que produz o condimento mais consumido em 

todo o mundo. Dentre os fatores do ambiente que influenciam no desenvolvimento e na 

produção das plantas, destaca-se a radiação solar, por induzir respostas adaptativas 

altamente plásticas proporcionando ajuste no aparato fotossintético. Objetivou-se com 

este trabalho, avaliar as alterações no aparato fotossintético em três espécies de Piper 

submetidas a diferentes níveis de radiação solar através da análise da fluorescência 

transiente da clorofila “a” e da quantificação de pigmentos fotossintéticos. O experimento 

foi conduzido com duas espécies nativas (Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum 

Aubl.) e a pimenteira-do-reino. As mudas das espécies nativas foram obtidas via seminal 

e da pimenteira-do-reino, por estaquia, sendo transplantas para vasos de 5 litros e 

aclimadas por 30 dias em viveiro com 50% de radiação solar incidente. Após este período, 

as plantas foram expostas aos diferentes ambientes de luz (100% de radiação solar ou 

pleno sol, 50% e 20% de radiação, utilizando-se tela de sombreamento Sombrit® preta). 

Após seis meses, a eficiência fotossintética foi avaliada por meio da fluorescência da 

clorofila “a” utilizando-se o fluorômetro Handy PEA e da quantificação dos pigmentos 

fotossintéticos (Clorofila a, b e total e β−Caroteno, Licopeno, Zeaxantina, α−Caroteno, 

β−Criptoxantina e Carotenoides Totais). Os dados foram submetidos à análise de 

variância e as médias agrupadas pelo teste de Scott Knott (p < 0,05). Foi realizada análise 

de componentes principais (PCA) e para o cálculo de similaridade foi obtida uma matriz 

utilizando-se a distância euclidiana e o agrupamento realizado com base no método de 

UPGMA (unweighted pair-group method with arithmetic means). Também foi avaliada 

a correlação de Pearson. O cultivo das espécies com 100% de radiação solar incidente 

causou uma redução na quantidade de centros de redução abertos, causando assim, 
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aumento em Fo, sendo esse aumento mais evidente em P. nigrum. O complexo de 

evolução do oxigênio e a conectividade energética dos componentes do fotossistema II 

foram afetados quando P. arboreum e P. nigrum cresceram sob alta incidência de radiação 

solar. P. tuberculatum mostrou ter muita plasticidade em seu aparato fotossintético, tendo 

em vista que não apresentou muitos danos quando cultivada nos diferentes ambientes. 

20% de radiação solar incidente proporciona menos estresse às espécies quando 

comparado aos demais ambientes de cultivo, tendo em vista que os maiores valores de PI 

abs e PI total foram observados nas plantas crescidas nesse ambiente. De modo geral, o 

ambiente com 100% de radiação solar incidente promove danos no aparato fotossintético 

das espécies estudadas, porém, P.nigrum são mais sensíveis. Entre as espécies, P. 

tuberculatum apresenta maior plasticidade em função da radiação incidente e P.nigrum a 

menor.  

Palavras-chave: Plasticidade fotossintética, fluorescência da clorofila “a”, Piper 

nigrum L., Piper tuberculatum Jacq. Piper arboreum Aub. 

 

 

1. Introdução 

Espécies do gênero Piper possuem grande importância econômica, sendo utilizadas nas 

indústrias farmacêuticas, agricultura e alimentícia. Piper nigrum L., conhecida 

internacionalmente como black pepper (pimenta preta), é sem dúvida a espécie cultivada 

de maior importância econômica do gênero. É considerado o condimento mais popular 

do mundo, tendo alcançado o status de ‘King of Spices’ (rei das especiarias). É utilizada 

numa infinidade de aplicações, da indústria alimentícia à farmacêutica, devido à presença 

de uma enorme gama de metabólitos secundários contidos em toda a planta, 

principalmente em seus grãos. Takooree et al. (2019), cita diversas aplicações na 

medicina humana e veterinária, incluindo atividade antimicrobiana, antioxidante, 

anticâncer (mama, colo do útero e próstata), antidiabética, anti-inflamatória, analgésica, 

anticonvulsivantes e neuroprotetores.  

A espécie cultivada P. nigrum tem sua origem na Índia (Lemos et al., 2011) e foi 

introduzida no Brasil no século XVII, mas seu cultivo começou a ser difundido em 1933. 

Possui diversos genótipos cultivados em todo o mundo, mas, o cultivar Bragantina, 

hibrido, obtido na Índia, introduzido no Brasil na década de 80, tem a maior expansão de 

área cultivada. O Brasil ocupa lugar de destaque mundial quanto à produção dessa 

especiaria, com 79.371 toneladas colhidas em 2017 foi o terceiro no ranking mundial 

(FAO, 2019).  
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Diversas espécies nativas do gênero Piper possuem importância medicinal, como Piper 

tuberculatum Jacq. e Piper arboreum Aubl., cujas folhas são comercializadas como 

fitoterápicos (Silva et al., 2014). P. tuberculatum apresenta comprovada ação bactericida 

(Gonçalves et al., 2016), inseticida (Celestino et al., 2016), citotóxica, antitumoral, 

sedativa, analgésica e ansiolítica (Barros et al., 2018). P. arboreum apresenta atividades 

antileishmaniose, trypanocida e antifúngica (Silva et al., 2014), fungicida (Souza et al., 

2019), moluscida, citotóxica, inseticida, fungicida e antimicrobiana (Silva et al., 2014). 

Além da aplicação na medicina, ambas as espécies apresentam resistência à patógenos 

que acometem o sistema radicular da pimenteira do reino (Piper nigrum L.) (Albuquerque 

et al. 2001), sendo recomendadas como porta enxertos.  

Na maior parte dos plantios, P. nigrum é cultivada a pleno sol, onde apresenta maior 

produtividade (Rodrigues et al., 2017). No entanto, sistemas de cultivo como o uso de 

tutores vivos e consórcios (Menezes et al., 2013), proporcionam um certo grau de 

sombreamento, que deve ser manejado, para não reduzir a produtividade. Por outro lado, 

as espécies nativas do gênero Piper são encontradas em diversos ambientes, desde áreas 

antropizadas ao interior de matas. Sarnaglia Junior et al., (2014) relata a presença de P. 

tuberculatum e P. arboreum em áreas degradadas, clareiras, em sub-bosque e 

preferencialmente em florestas com muita umidade.  

A luz é utilizada como fonte de energia pelas plantas e está diretamente ligada a 

fotossíntese, estimulando ou causando limitações e até mesmo danos fotossintéticos 

(Melo et al., 2017). Alterações no ambiente luminoso podem induzir as plantas a 

desenvolverem estratégias adaptativas altamente plásticas, quer seja para tolerar ou evitar 

o sombreamento (Santos et al., 2014). Isso faz com que a luz seja capaz de influenciar a 

distribuição geográficas das plantas, atuando fortemente sobre sua sobrevivência em 

determinado ambiente (Kim et al., 2011).   

Conhecer o ambiente luminoso que a planta está crescendo é de extrema importância para 

entender o comportamento fisiológico dela, pois a adaptação da planta ao ambiente está 

diretamente ligada ao ajuste do aparato fotossintético ao local em que ela está, de maneira 

que a luz disponível no ambiente seja usada de forma eficiente (Pereira et al., 2018). A 

cinética da fluorescência da clorofila “a” é extremamente sensível à condições ambientais 

estressantes e tem sido utilizada para investigar os fatores de estresse aos quais as plantas 

são submetidas como as alterações provocadas pelos diferentes ambientes de cultivo, com 

alta e baixa luminosidade (Kalaji et al., 2014). Portanto, a fluorescência da clorofila “a” 
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pode ser utilizada como mecanismo eficiente para avaliar a eficiência fotossintética em 

plantas, principalmente as que estão sobre estresse (Souza et al., 2019; Henriques et al., 

2009).  

Os métodos utilizados para avaliar a fluorescência da clorofila “a” fornecem informações 

rápidas, além disso, é um método não destrutivo, preservando a planta além de reduzir 

gastos com reagentes e tempo de avalições (Stirbet; Govindjee, 2011). A análise por meio 

do transiente OJIP é uma ferramenta da mudança na cinética da fluorescência da clorofila 

“a”, que provê informações precisas sobre a estrutura e função do aparato fotossintético, 

sobretudo, do fotossistema II (Gonçalves et al., 2010).  

Os pigmentos fotossintéticos são estruturas instáveis e que se degradam com facilidade 

alterando a qualidade e percepção luminosa das plantas. As plantas podem passar por 

condições de estresse e modificar o teor de pigmentos fotossintéticos, sendo isso um 

indicador de estresse. Estresse causados por luz podem aumentar as clorofilas quando 

sombreadas, a fim de otimizar o processo de fotossíntese ou aumentar os carotenoides no 

pleno sol para que ocorra a proteção das clorofilas (Ilić and Fallik, 2017).  

A ampla distribuição das espécies nativas do gênero Piper poderia ser um indicativo da 

existência de plasticidade em função da radiação. Contudo, P. nigrum cv. Bragantina que 

sofreu processo de melhoramento para ser cultivada a pleno sol poderia ter dificuldade 

para se estabelecer em outros tipos de ambientes, pois o processo de melhoramento 

poderia ter reduzido a plasticidade (Long et al. 2015). Assim, visando compreender a 

plasticidade das espécies do gênero Piper em função da radiação, objetivou-se com este 

estudo, avaliar as alterações no aparato fotossintético de três espécies de Piper submetidas 

a diferentes níveis de radiação solar incidente através da análise da fluorescência 

transiente da clorofila “a” e quantificação dos pigmentos fotossintéticos. 

 

2. Metodologia  

2.1 Material vegetal e condições de cultivo  

O experimento foi conduzido de julho de 2018 a janeiro de 2019, na Fazenda 

Experimental de Linhares, do Instituto Capixaba de Pesquisa, Assistência Técnica e 

Extensão Rural (Incaper), localizada a 19º25'00,1” S e 40º04'35,3” W, no município de 

Linhares, região Norte do estado do Espírito Santo. Durante o período da condução do 
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experimento foram obtidos os dados climáticos da estação meteorológica automática do 

INCAPER, sendo os valores médios de temperatura máxima, mínima e média, 

precipitação e umidade relativa, 30 ºC, 20 ºC, 24 ºC, 2.63 mm, 76 % respectivamente. 

Foram obtidas mudas de duas espécies nativas (Piper tuberculatum Jacq. e Piper 

arboreum Aubl.) e da pimenteira-do-reino, utilizando propágulos de plantas matrizes do 

Banco Ativo de Germoplasma (BAG) do Incaper. As mudas das espécies nativas foram 

obtidas via seminal, utilizando o protocolo proposto por Dousseau et al. (2011). Após 30 

dias, as plântulas foram plantadas em bandeja de isopor com 200 células, contendo 

substrato Bioplant® e mantidas em sala de crescimento por mais 60 dias. As mudas de 

Piper nigrum foram obtidas através da estaquia pelo método descrito por (George et al., 

2017).  

Após a formação das mudas (90 dias da semeadura para espécies nativas e 60 dias após a 

estaquia para a pimenteira-do-reino), foi efetuado o transplantio para vasos de 5 litros, 

contendo substrato Bioplant® e 54 gramas de osmocote 5-6 meses por vaso. Foi adotado 

um padrão para a seleção das mudas, onde as nativas foram selecionadas com cinco pares 

de folha e a pimenteira do reino com comprimento médio de 30 cm de parte aérea. Essas 

foram mantidas para aclimatação por 30 dias em viveiro com 50% de radiação solar 

incidente. Após este período, as plantas foram transferidas para os três ambientes (100% 

de radiação solar incidente ou pleno sol, 50% e 20% de radiação, utilizando-se tela de 

sombreamento Sombrit® preta), sendo o experimento instalado em delineamento 

inteiramente casualizado (DIC), em esquema fatorial (Ramalho et al., 2000) 3x3, sendo 

três espécies e três ambientes de luz, com a parcela constituída de uma única planta, 

totalizando dez plantas por ambiente, para cada espécie avaliada. As plantas foram 

irrigadas utilizando aspersores quatro vezes ao dia, 07:30, 11:30, 14:45 e 17:00, por 15 

minutos.  

2.2 Análise da fluorescência da clorofila “a”  

As plantas foram avaliadas quanto a eficiência fotossintética após seis meses da 

transferência para cada ambiente luminoso. Foram efetuadas medidas da fluorescência da 

clorofila “a” e do teor de pigmentos fotossintéticos, em sete plantas de cada ambiente, 

para cada espécie. As avaliações foram efetuadas na mesma folha, em duas folhas por 

planta, inseridas no quarto nó, na altura do terço médio.  
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A fluorescência da clorofila “a” foi avaliada utilizando-se o fluorômetro Handy-PEA 

(Hansatech, UK), de acordo com as recomendações de Strasser et al. (2004). As folhas 

foram adaptadas ao escuro utilizando-se clips foliares por 30 minutos, período para 

oxidação completa do fotossistema. Após, foi emitido um flash de luz saturante de 3000 

mol m-2 s-1 de fótons com duração de 1 segundo. A partir da fluorescência transiente 

OJIP foram calculados os parâmetros estabelecidos pelo Teste JIP. A banda L e a banda 

K foram calculadas seguindo as seguintes formulas L band: V0K100 = (F100µs – F0) / 

(F300 – F0) e L band: V0K100 = (F100µs – F0) / (F300 – F0), ambas propostas por 

(Desotgiu et al., 2013). A interpretação e as normalizações dos parâmetros medidos e 

calculados a partir deste teste foram de acordo com Strasser e Strasser (1995).   

2.3 Pigmentos fotossintéticos   

Os pigmentos fotossintéticos foram extraídos utilizando-se as metodologias propostas por 

Arnon (1949) para as clorofilas e Rodriguez-Amaya e Kimura (2004) para os 

carotenoides. As folhas foram coletadas e imediatamente levadas para o Laboratório de 

Fisiologia vegetal e Pós-Colheita do Incaper. Para a extração das clorofilas e carotenoides 

foram utilizados 2 e 3 discos de 2mm respectivamente, os discos foram pesados e o peso 

utilizado nas formulas propostas por Arnon (1949) e Rodriguez-Amaya e Kimura (2004). 

O teor dos pigmentos foi expresso em µg/ml. As leituras foram feitas em 

espectrofotômetro (Beckman, modelo 640B).  

2.4 Análise de dados    

Os dados foram submetidos à análise de variância pelo programa estatístico Sisvar versão 

5.6, e as médias foram agrupadas pelo teste Scott Knott a 5% de probabilidade. Os dados 

também foram submetidos à análise de componentes principais (PCA) usando o software 

GENES. Foi realizada análise de componentes principais (PCA) e para o cálculo de 

similaridade foi obtida uma matriz utilizando-se a distância euclidiana e o agrupamento 

realizado com base no método de UPGMA (unweighted pair-group method with 

arithmetic means). Também foi avaliada a correlação de Pearson. Os gráficos foram 

gerados utilizando o software origin pro 8.  

3. Resultados  

3.1 Fluorescência da clorofila “a” 
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Quando submetidas a diferentes níveis de radiação solar incidente, Piper tuberculatum, 

Piper nigrum e Piper arboreum mantiveram-se fotossinteticamente ativas, tendo em vista 

que as três espécies apresentaram as curvas OJIP com aumento polifásico característico 

(Figura 1 A, B, C). O cultivo a 100% de radiação incidente resultou em maiores valores 

de Fo para as três espécies avaliadas (Figura 1 A, B, C). Contudo, P. nigrum apresentou 

maiores valores de F0 do que as demais espécies. Todas as espécies, quando cultivadas 

nos ambientes de 50% e 20% de radiação incidente, apresentaram supressão dos pontos I 

e P comparativamente àquelas cultivadas a 100%.  

Todas as espécies apresentaram um incremento no ponto J (2 ms) quando cultivadas a 

100% de incidência de luz (Figura 1 D, E, F). Maior incremento do ponto J foi observado 

em P. nigrum (Figura 1 F).  

Não houve diferença significativa para os valores das bandas K e L em P. tuberculatum 

nos diferentes níveis de luminosidade (Figura 1 G). P. arboreum e P. nigrum 

apresentaram maiores valores da banda K em 100% e 50% de radiação incidente, não 

havendo diferença significativa entre esses ambientes (Figura 1 H e I). A banda L de 

ambas as espécies foi superior quando as plantas foram cultivadas a 100% de incidência 

de luz, sem diferenças significativas para as plantas mantidas a 50% e 20% (Figura 1 H e 

I).  

Quando cultivadas com 100% de radiação, P. tuberculatum, P. arboreum e P. nigrum 

apresentaram um aumento na fase O-I (Voi), (Figura 3 A, B, C). As curvas O-I das plantas 

mantidas a 50% foram superiores às das mantidas a 20%.  

As curvas referentes à fluorescência relativa variável entre os pontos I-P (Vip) foram 

suprimidas nas plantas cultivadas a 50% e 20% em P. tuberculatum e P. arboreum em 

relação às mantidas a 100% de radiação solar (Figura 3 D e E). Estas espécies 

apresentaram curvas I-P com uma maior amplitude nas plantas mantidas a 100% de luz 

incidente. P. nigrum (Figura 3 F) apresentou curvas Vip negativas nas plantas mantidas a 

100% e 50% de luz enquanto as plantas mantidas a 20% apresentaram curvas Vip com 

amplitude positiva. 

Quanto aos parâmetros estabelecidos pelo teste JIP, as plantas de P. tuberculatum 

apresentaram maior fluorescência inicial (Fo) quando cultivadas a 100% de luz. As plantas 

mantidas a 50% e 20% não diferiram estatisticamente entre si (Figura 2 A). Os valores da 

fluorescência máxima (Fm) não diferiram significativamente entre os tratamentos para a 
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espécie. P. arboreum expressou valores elevados de Fo para as plantas mantidas a 100% 

e 50% de radiação incidente. Contudo, os valores de Fm foram maiores nas plantas 

mantidas a 50% e 20%, (Figura 2 B). As plantas de P. nigrum também mostraram valores 

elevados de Fo quando cultivadas com 100% de luz, seguida pelas cultivas a 50% e 20% 

que não se diferenciaram. Quanto a Fm, foram observados maiores valores para as plantas 

mantidas a 50% e 20% (Figura 2 C). 

P. tuberculatum e P. arboreum apresentaram o mesmo comportamento para o rendimento 

quântico fotoquímico máximo (φPo), com maior desempenho observado nas plantas 

mantidas a 20% de radiação solar, seguidas pelas mantidas a 50% e 100% 

respectivamente (Figura 5 A, B). Por outro lado, em P. nigrum, os maiores valores de φPo 

foram observados nas plantas mantidas a 50% e 20%, que não diferiram estatisticamente 

entre si, onde o menor rendimento quântico foi registrado para as plantas mantidas a 100% 

de radiação solar, assim como para as outras espécies (Figura 5 C). O rendimento quântico 

da transferência de elétrons a partir da QA- para a cadeia de transporte de elétrons além 

QA- (φEo) e o rendimento quântico fotoquímico para dissipação de calor (φDo) 

apresentaram o mesmo comportamento para as três espécies, com maiores valores de φEo 

e φDo foram observados nas plantas cultivadas a 20% de radiação solar (Figura 4 A, B, 

C). 

Tanto o fluxo de energia para o transporte de elétrons por centro de reação (ET0/RC), 

quanto o fluxo de energia dissipada por centro de reação (DI0/RC) foram superiores nas 

três espécies quando cultivadas a 20% de radiação solar, seguidas pelas cultivadas a 50% 

e 100% (Figura 4 A, B, C). O Fluxo de absorção de energia por centro de reação 

(ABS/RC) se comportou da mesma maneira em P. tuberculatum e P. nigrum (Figura 5 

A, C), onde ambas apresentaram maiores valores nas plantas mantidas a 50% e 20% não 

se diferendo. P. arboreum (Figura 5 B) apresentou valores elevados somente nas plantas 

mantidas a 20%, já as plantas de 100% e 50% apresentaram valores reduzidos e não se 

mostraram diferentes estatisticamente. Quanto ao fluxo de energia capturada por centro 

de reação (TR0/RC), P. tuberculatum (Figura 5 A) exibiu uma elevação nas plantas 

mantidas a 100% de radiação solar. P. arboreum e P. nigrum (Figura 5 B, C) apresentaram 

elevações nos valores de TR0/RC nas plantas mantidas a 100%, não houve diferença 

estatística para as cultivadas a 50% e 20%.  

Para P. tuberculatum, a quantidade de centros de reação do FSII ativos por seção 

transversal (RC/CS0) foi reduzida nas plantas mantidas a 100% e 50% de radiação solar 
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incidente (Figura 4 A), apresentando o maior número de centros de reação ativos nas 

plantas mantidas a 20%. P. arboreum apresentou menor RC/CS0 nas plantas mantidas a 

100%, sem diferenças significativas entre as plantas mantidas a 50% e 20% (Figura 4 B). 

Foi observado uma redução nos valores de RC/CS0 nas plantas de P. nigrum mantidas a 

100% e 20% (Figura 4 C).  

A fração média de centros de reação abertos no período de tempo de 0 a TFmax (tempo 

de produção da fluorescência máxima, Sm/TFmax) aumentou nas plantas de P. 

tuberculatum (Figura 5 A) mantidas a 100% e 50% de radiação solar. Em P. arboreum e 

P. nigrum, aumentos em Sm/TFmax foram observados nas plantas mantidas a 100%, sem 

diferença estatística entre 50% e 20% (Figura 5 B, C).   

P. tuberculatum, P. arboreum e P. nigrum apresentaram um aumento do índice de 

performance fotossintético relativo à absorção (PIabs) (Figura 6 A, B, C) e no índice de 

performance fotossintético total (PItotal) (Figura 6 D, E, F) nas plantas cultivadas a 20% 

de radiação solar incidente.  

3.2 Pigmentos fotossintéticos  

Não foram observadas diferenças significativas na concentração de clorofila “a” em P. 

tuberculatum, P. arboreum e P.nigrum quando cultivadas nos diferentes ambientes de 

radiação solar (Tabela 1). P. tuberculatum apresentou a maior concentração de clorofila 

“b” e de clorofila total quando mantidas a 50% e 20% de radiação solar incidente, seguido 

pelas plantas mantidas a 100%. P. arboreum e P. nigrum não apresentaram diferenças 

estatísticas na concentração de clorofila “b” nos três ambientes.  

Para P. tuberculatum, maiores concentrações de pigmentos carotenoides totais, 

β−Caroteno, Licopeno, Zeaxantina, α−Caroteno e β−Criptoxantina foram observados nas 

plantas mantidas a 20% de radiação solar, seguidos pelas plantas mantidas a 50% e 100%, 

as quais não diferiram entre si.  

P. arboreum apresentou a maior concentração de β−Caroteno quando cultivada com 

pouca radiação solar incidente (20% e 50%). Quanto aos carotenoides totais, Licopeno, 

Zeaxantina, α−Caroteno e β−Criptoxantina as maiores concentrações foram observadas 

nas plantas mantidas a 20% de radiação solar incidente.  

Foi observado um decréscimo nas concentrações de todos os pigmentos carotenoides 

avaliados de P. nigrum do ambiente sombreado a 20% até o sem sombreamento. Foi 



61 
 

observada uma correlação de 1% entre φEo, φDo, ETo/RC e DIo/RC com B-Caroteno, 

Licopeno, Zeaxantina, a-Caroteno, B-Criptoxantina e Carotenoides Totais, sendo essa 

correlação considerada muito forte (dados não mostrados). 

Para as variáveis analisadas, duas componentes principais (PCA) explicaram 78,81% da 

variância dos dados, sendo 58,86% para PC1 e 19,95% para PC2 (Figura 7). Por meio do 

PC1 versus PC2, foi possível observar que a componente 1 foi responsável pela variação 

de PHI(Po), PHI(Eo), PHI(Do), ETo/RC, DIo/RC, β−Caroteno, Licopeno, Zeaxantina, 

α−Caroteno, β−Criptoxantina, Carotenoides Totais, formando um grupo dos parâmetros 

que mais sofreram influência da componente 1 (Figura 7). O parâmetro que sofreu mais 

variação da PC1 foi DIo/RC. A componente 2 foi responsável pela variação dos seguintes 

parâmetros: ABS/RC, Sm/T(fmax), Fo e TRo/RC, onde foi observado uma correlação 

inversa entre ABS/RC e Sm/T(fmax) (-0,8532) e (0,7887), respectivamente (Figura 7). 

Esse agrupamento observado na Pc 1 corrobora com os resultados já observados no 

trabalho, onde ETo/RC e DIo/RC aumentaram nas plantas sombreadas (Figura 4- A, B, 

C), influenciando, assim, o aumento da concentração de todos os carotenoides analisados 

(tabela 1).  

Para os tratamentos de luz houve formação de quatro grupos formados pelos tratamentos 

que apresentaram comportamento similar. Observou-se que P. nigrum cultivada a 50% 

de radiação solar apresentou uma resposta semelhante a P. tuberculatum e P. arboreum 

mantidas a 20%. P. tuberculatum e P. arboreum formaram um grupo com as plantas 

mantidas a 100% e 50% de radiação solar, a formação desse grupo sofreu influência de 

G= ABS/RC e K= RC/CS. P. nigrum, quando cultivada com 100% e 20% de radiação 

solar, formou dois grupos completamente distintos e isolados.  

 

4. Discussão 

Espécies com plasticidade fotossintética quando cultivadas sob alta irradiância tendem a 

apresentar estratégias de fotoproteção, como aumentos nas concentrações de carotenoides 

e dissipação de energia não fotoquímica. Por outro lado, quando a radiação incidente se 

torna limitante, plantas tolerantes à sombra fazem ajustes no uso e captura de luz, como 

aumento da eficiência do uso da luz, aumento da área foliar e concentração de clorofila 

(Lopes et al., 2019).  
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O aumento de F0 nas plantas cultivadas com 100% de radiação incidente indica que parte 

dos centros de reação (RC) foram fechados pela alta luz. Assim, o fluxo de elétrons entre 

QA para QB diminui, reduzindo a eficiência de captura de energia do PSII (Paunov et al., 

2018). O fluxo diminui, pois, uma vez que o PSII absorve a luz e não faz o transporte dos 

elétrons, ele não é capaz de aceitar outro até que tenha oxidado o primeiro para um 

subsequente transportador de elétrons (QB), (Salvatori et al. 2014). O aumento em F0 pode 

ter refletido o decréscimo em ABS/RC (Figura 5 A, B, C). Por outro lado, DI0/RC (Figura 

4 A, B, C) se mostrou diferente, apresentando um comportamento inverso ao de Fo, 

aumentando nas plantas mantidas nos ambientes mais sombreados e diminuindo quando 

as plantas foram expostas a maior intensidade de luz.  

O aumento de Fm observado nas plantas mantidas nos ambientes sombreados indica que 

a restrição de luz não afetou o pool de plastoquinona na cadeia transportadora de elétrons, 

(Janusauskaite and Feiziene 2012). Por outro lado, a redução em Fm nos tratamentos com 

alta exposição luminosa indica que as plantas sofreram estresse, diminuindo a eficiência 

de transferência de energia, além da redução do pool de plastoquinona (Paunov et al., 

2018).  

O aumento do ponto J indica que as espécies estudadas quando cultivadas a 100% de luz 

desencadeiam um efeito acumulativo de QA no estado reduzido (QA-) comprometendo a 

transferência de elétrons para QB (Chen et al., 2014). Assim, esse incremento observado 

nas plantas cultivadas sob alta irradiância solar indica que a alta exposição a luz 

compromete a probabilidade de um elétron se mover em direção ao FSI a partir da QA- 

(Strasser et al., 2000). VOP é influenciado pelas reações redox dos aceptores iniciais, em 

especial QA (Kruger et al., 2014). 

A banda K se mostra sensível a temperaturas elevadas (Desotgiu et al. 2013). Contudo, 

nosso experimento mostra também uma sensibilidade a alta irradiância. Todas as espécies 

apresentaram baixos valores das bandas K e L quando cultivadas a 20% de radiação 

incidente em comparação as plantas expostas a 100% e 50%. Os valores elevados da 

banda k observados em P arboreum e P. nigrum demonstram uma deficiência do 

complexo de evolução do oxigênio (CEO) e coincide com a limitação do lado doador no 

FSII (Gonçalves et al., 2010). Isso ocorre, pois a transferência de elétrons do CEO para o 

lado doador (Yz) é mais lenta do que a transferência de elétrons de P680 para a QA (Tomek 

et al., 2001). De acordo com Strasser & Stirbet (1998), quanto mais positiva a banda L, 

menor é a conectividade energética dos componentes do FSII, conferindo ao fotossitema 
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menos estabilidade e prejuízos no uso de energia de excitação (Perboni et al., 2015). Além 

disso, valores elevados na banda L indicam uma desestabilidade nas unidades do PSII, e, 

como consequência, menos energia é trocada entre as unidades independentes do PSII 

(Zhang et al., 2015). Ainda, a redução em RC/CS0 compromete o transporte de elétrons. 

Tal diminuição está relacionada ao acúmulo de QA reduzida (Bukhov et al. 1990). Um 

fator que pode ter ocasionado o decréscimo em RC/CS0 nas plantas mantidas a 100% de 

luz seria o aumento considerável em TR0/RC nas plantas mantidas nesse mesmo ambiente 

(Lee et al. 2016). 

A supressão em Voi das plantas mantidas em ambiente com mais luz sobre a mantida em 

ambiente com menos luz na fase O-I (Voi) reflete um bloqueio no transporte de elétron do 

PSII para a plastoquinona (PQ) (Yusuf et al., 2010; Adamski et al., 2011). 

As faixas mais negativas na fase I-P indicam uma taxa de redução mais lenta do pool de 

aceptores finais do FSI (Redillas et al., 2011). Por outro lado, as amplitudes positivas 

determinam uma rápida redução do pool de aceptores finais do FSI (Yusuf et al., 2010). 

Os valores de φPo refletem a eficiência fotoquímica do PSII (Chekanov et al. 2018). A 

redução dos valores desse parâmetro indica que as plantas mantidas sob 100% de radiação 

solar sofreram fotoinibição, causando a diminuição da eficiência da transferência de 

elétrons (Jiang et al., 2008). A redução em φEo, como observado nas plantas de 50% e 

100% de radiação solar é resultado de uma transmissão inadequada dos elétrons (Mathur 

et al., 2013). Contudo, o aumento em ET0/RC assim como φEo, segundo Redillas et al. 

(2011) indicam que uma fração dos centros de reação ativa foi inativada, sua a queda 

indica uma que a cadeia de transporte de eletrons foi comprometida. Entretanto, o 

aumento em φDo e DI0/RC indica que houve uma redução de centros de reação ativos, 

que não encaminham os elétrons para a plastoquinona, mas sim os dissipam na forma de 

calor (φDo) evitando assim a fotoinibição (Kalaji et al., 2017). Esse aumento também está 

ligado a proteção contra danos foto-oxidativo (Kalaji et al.,2014). O incremento em φDo 

e DI0/RC está associado a quantidade de centros de reação do FSII ativos (RC/CS0) ter 

sido superior nas plantas cultivadas a 20% de radiação (Figura 4 A, B, C). Devido ao 

crescimento sob baixa intensidade luminosa, essas plantas necessitam aproveitar toda a 

luz disponível para que possam realizar suas atividades fotossintéticas e, com isso, os 

centros de reação ficam abertos e mais luz é captada para o FSII, assim, aumentando a 

dissipação. A redução de Sm/TFmax nas plantas mantidas a 20% também sofreu 

influência do incremento de RC/CS0, pois a atenuação indica um aumento no tempo para 
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a planta atingir sua fluorescência máxima, assim como observado nas plantas mantidas a 

20% de luz, esse aumento se dá devido aos centros de reação do FSII estarem fechados, 

assim a diminuição desse parâmetro pode indicar que os centros de reação fechados são 

uma estratégia fisiológica de fotoproteção para evitar a fotoinibição (Osório et al., 2010). 

Além disso, foi observado uma correlação muito forte (-0,850595 (P ≤ 0.01)) entre 

DI0/RC e RC/CS0. 

A atenuação em ABS/RC nas plantas de P. tuberculatum e P. arboreum cultivadas sob 

alta radiação incidente indica um mecanismo de defesa ao estresse, que ocasiona alteração 

no tamanho do sistema antena do FSII, isso causa a inativação de uma fração dos centros 

de reação. A inativação dos centros de reação (centros de redução ou dissipação de calor) 

podem ser uma indicação de suscetibilidade à fotoinibição (Kalaji et al.,2018). Isso tem 

relação direta com RC/CS0. P. tuberculatum e P. arboreum mostraram ter plasticidade 

em seu fotossitema, reduzindo a absorção de energia, evitando danos oxidativos. De 

acordo com Rathod et al. (2011), o aumento em TR0/RC indica que toda a QA foi reduzida, 

mas não foi capaz de oxidar de volta devido ao estresse causado pela alta exposição à luz, 

isto é, a reoxidação de QA - é inibida de modo que há um acúmulo e não pode transferir 

elétrons com eficiência para QB.  

A redução de PIabs sugere uma diminuição no desempenho fotossintético geral associado 

à redução da capacidade de transporte de elétrons (Kalaji et al. 2018). Entretanto, a 

redução em PItotal, indica um baixo desempenho fotossintético geral associado à redução 

da capacidade de transportar de elétrons (Kalaji et al. 2014). Onde foi observado uma 

redução em todas espécies quando cultivadas com 100% e 50% de radiação solar 

incidente. Contudo, as plantas cultivadas com 20% não tiveram o desempenho 

fotossintético afetado.  

O aumento nas clorofilas “b” e totais nas plantas mantidas nos ambientes com maior nível 

de sombreamento se dá, pois, a concentração elevada dessas clorofilas permite à planta 

absorver a pouca luminosidade incidente na folha e aproveitar essa luminosidade para a 

fotossíntese, pois de acordo com Martinazzo et al. (2007), o teor de clorofila “b” tende a 

aumentar nas plantas submetidas a ambiente sombreado, pois esta é degradada mais 

lentamente que as clorofilas “a”. Maiores concentrações de clorofila “b” em plantas 

sombreadas representa um mecanismo de adaptação ao sombreamento, pois possibilita a 

captação de energia em outros comprimentos de onde essa energia é transferida para as 

clorofilas “a”, que é responsável por reações fotoquímicas da fotossíntese (Scalon et al., 
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houve diferença significativa para a espessura da epiderme adaxial entre as três espécies 

quando cultivadas a 50% e 20% de radiação (Tabela 1).  

Quando crescida a 20% de radiação P. arboreum exibiu o maior comprimento do xilema, 

espessura da nervura central e número de feixes. A espessura do parênquima paliçádico, 

limbo, comprimento do floema, a espessura horizontal e vertical dos feixes foi superior 

em P. nigrum, seguida respectivamente por P. arboreum e P. tuberculatum. A espessura 

do parênquima esponjoso e o número de vasos xilemáticos foi superior em P. arboreum 

e P. nigrum, não havendo diferença significativa entre elas (Tabela 1).   

O caule das três espécies estudadas apresentou diferenças ao serem cultivadas sob 

diferentes ambientes de radiação solar incidente (Tabela 2). Quando cultivada a 100% de 

radiação solar incidente P. arboreum exibiu uma maior espessura da epiderme, do 

colênquima, comprimento xilema, espessura vertical do feixe vascular e número de vasos 

xilemáticos seguida pelas demais espécies. P. nigrum exibiu maior comprimento do 

floema, espessura horizontal do feixe vascular, dímetro dos vasos xilemáticos, 

comprimento e largura do elemento de vaso, onde o ultimo não se diferiu de P. 

tuberculatum (Tabela 2).   

A espessura da epiderme, do colênquima e o número de vasos foi superior nas plantas de 

P. arboreum mantidas a 50% de radiação, seguida pelas demais espécies. O comprimento 

do xilema apresentou o mesmo comportamento para P. arboreum e P. tuberculatum, não 

havendo diferença significativa entre as espécies. O comprimento do floema, largura dos 

elementos de vaso, espessura horizontal do feixe vascular e o diâmetro dos vasos 

xilemáticos foi superior em P. nigrum (Tabela 2).  

Para as plantas mantidas a 20% de radiação a espessura da epiderme, comprimento do 

floema, largura dos elementos de vaso e o número de vasos xilemáticos não houve 

diferenças significativas entre as três espécies. P. tuberculatum apresentou o maior 

comprimento do xilema, espessura vertical do feixe vascular e diâmetro dos vasos 

xilemáticos, seguidos pelas outras duas espécies que não apresentaram diferenças 

significativas. A espessura do colênquima e o comprimento dos elementos de vaso foi 

superior em P. arboreum (Tabela 2). 

As estruturas radiculares também apresentaram alterações entre as espécies nos três 

ambientes de radiação solar (Tabela 3), onde quando cultivada a 100% de radiação, o 

comprimento do xilema, a espessura do córtex, do cilindro vascular da periderme e a área 
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2003). A menor concentração nas plantas mantidas a 100% de radiação solar indica 

geração de espécies reativas de oxigênio, devido ao aumento na atividade de enzimas 

antioxidantes (Ye et al.,2017). 

As maiores concentrações dos carotenoides nas plantas mantidas a 20% de luz é reflexo 

do aumento em RC/CSO e DI0/RC (Figura 4 A, B, C) com o maior número de centros de 

reações abertos a maior área iluminada no fotossistema (Paunov et al. 2018), e os 

carotenoides protegem as clorofilas do excesso de luz, agindo como uma espécie de filtro 

(Ilić and Fallik, 2017). Os carotenoides podem absorver a energia que seria capaz de 

formar espécies reativas de oxigênio, principalmente a Zeaxantina, também podem 

eliminar os que se formaram (Ilić and Fallik, 2017). Tendo em vista que as três espécies 

sofreram danos no aparato fotossintético quando cultivadas a 100% de radiação solar e 

que as menores concentrações de carotenoides também foram encontrados nessas plantas, 

tal pode ter ocorrido devido à falta desses pigmentos nessas plantas, agindo como 

fotoprotetores, diferente do observado nas plantas mantidas a 20%, que mantiveram o 

transporte de elétrons funcionando sem danos e apresentaram as maiores concentrações 

de carotenoides.  

 

5. Conclusão  

As espécies estudadas sofreram danos em seu aparato fotossintético ao serem mantidas a 

100% de radiação solar incidente, o que não ocorreu quando as plantas foram mantidas 

nos ambientes com maior nível de sombreamento. P. tuberculatum não sofreu alteração 

no seu complexo de evolução do oxigênio e na conectividade dos componentes do FSII. 

A alta exposição luminosa afetou o desempenho fotossintético das plantas de P. nigrum, 

havendo redução da capacidade de transporte de elétrons. 

A maior concentração de clorofila “b” foi observada em P. tuberculatum cultivada nos 

ambientes com maior sombreamento, indicando que a espécie apresenta estratégias para 

tolerar o sombreamento. Os carotenoides foram superiores em todas as espécies mantidas 

a 20% e as baixas concentrações nas plantas mantidas a 100%, indicando uma degradação 

desses pigmentos fotoprotetores.  

A análise de PCA mostrou que as variáveis que sofreram maior variação foram PHI(P0), 

PHI(E0), PHI(D0), ET0/RC, DI0/RC, β−Caroteno, Licopeno, Zeaxantina, α−Caroteno, 
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β−Criptoxantina, Carotenoides Totais, ABS/RC e Sm/T(fmax), onde houve destaque para 

DI0/RC. 
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Figura 1-  Efeitos de diferentes níveis de sombreamento (0%, 50% e 80%) sobre: (A, B e C) a curva 

polifásica de emissão da fluorescência da clorofila “a” em Piper tuberculatum, Piper arboreum e Piper 

nigreum; (D,E e F) fluorescência relativa entre os pontos 0,02 e 300 ms ou Vop = (Ft – FO) / (FM – FO) e 

(G,H,I) Variação da banda K estabelecida a partir da normalização K band: V0J300 = (F300µs – F0)/(FJ – F0) e 

Variação da banda L estabelecidas a partir da normalização L band: V0K100 = (F100µs – F0)/(F300 – F0).  
Deferentes letras na figura 1G, H, I se refere às diferenças significativas encontradas entre os tratamentos 

de acordo com o teste de Scott-Knott a 5% de significância. 
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Figura 2- Fluorescência inicial (Fo) e fluorescência máxima (Fm) em plantas de Piper tuberculatum (A), 

Piper arboreum (B) e Piper nigrum (C) cultivadas sobre diferentes níveis de sombreamento (0%, 50% e 

80%). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 3- Efeitos de diferentes níveis de sombreamento (0%, 50% e 80%) sobre: (A, B e C) Normalização 

entre a fase O e I (30 ms) como VOI = (Ft-FO) / (FI-FO), (D,E e F) normalização entre FI e FP onde VIP = 

(Ft – FI) / (FM – FI) no intervalo de 30 a 300 ms, em plantas de Piper tuberculatum, Piper arboreum e 

Piper nigreum respectivamente.  
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Figura 4- Parâmetros fotoquímicos derivados da análise do teste JIP em plantas de Piper tuberculatum (A), 

Piper arboreum (B) e Piper nigrum (C) cultivadas sobre diferentes níveis de sombreamento (0%, 50% e 

80%). Rendimento quântico da transferência de elétrons a partir da QA- para a cadeia de transporte de 

elétrons além QA- (φEo), rendimento quântico fotoquímico para dissipação de calor (φDo), fluxo de 

transporte de energia por centro de reação (ET0/RC), fluxo de energia dissipada por centro de reação 

(DI0/RC) e quantidade de centros de reação do FSII ativos por seções cruzadas (RC/CS0). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 5- Parâmetros fotoquímicos derivados da análise do teste JIP em plantas de Piper tuberculatum (A), 

Piper arboreum (B) e Piper nigrum (C) cultivadas sobre diferentes níveis de sombreamento (0%, 50% e 

80%). Rendimento quântico fotoquímico máximo (φPo), fração média de centros de reação abertos no 

período de 0 a TFmax (tempo de produção da fluorescência máxima) (Sm/TFmax), Fluxo de absorção de 

energia por centro de reação (ABS/RC) e fluxo de energia capturada por centro de reação (TR0/RC). 
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Figura 6- Índice de desempenho para conservação de energia desde éxcitons capturados até a redução dos 

aceptores de elétrons do intersistema (PI abs) e índice de desempenho para conservação de energia de 

uméxciton capturado para redução dos aceptores finais do FSI (PI total), em plantas de Piper tuberculatum 

(A, D), Piper arboreum (B,E) e Piper nigrum (C,F) cultivadas sobre diferentes níveis de sombreamento 

(0%, 50% e 80%). 
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Figura 7- O gráfico para os dois componentes principais (explica em conjunto 75,81% da 

variação) de todos os tratamentos. As linhas verdes indicam a variação que as variáveis 

tiveram em cada componente, onde A=Fo, B=Fm, C=PHI(Po), D=PHI(Eo), E=PHI(Do), 

F=Sm/T(fmax), G=ABS/RC, H=TRo/RC, I=ETo/RC, J=DIo/RC, K=RC/CSo, 

L=PI(abs), M=PI total, N=Cl a, O=Cl b, P=Cl total, Q=β−Caroteno, R=Licopeno, 

S=Zeaxantina, T=α−Caroteno, U=β−Criptoxantina, V=Carotenoides Total. Os círculos 

indicam que as respostas das espécies cultivadas nos diferentes ambientes de 

sombreamento foram semelhantes. 
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Tabela 1- Efeito de diferentes níveis de sombreamento (0%, 50% e 80%) sobre o conteúdo de pigmentos fotossintéticos de plantas de 

Piper tuberculatum, Piper arboreum e Piper nigrum. Diferentes letras referem-se às diferenças significativas encontradas entre os 

tratamentos de acordo com teste de Scott-nott test a 5% de significância. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  Piper tuberculatum Piper arboreum  Piper nigrum 

  0% 50% 80% 0% 50% 80% 0% 50% 80% 

Cl a µg/ml 2,44 a 2,06 a 2,02 a 4,69 a 6,71 a 5,51 a 9,6 a 11,7 a 10,29 a 

Cl b µg/ml 2,4 b 3,29 a 3,2 a 6,5 a 7,94 a 6,09 a 10,54 a 12,91 a 8,86 a 

Cl total µg/ml 4,84 b 5,35 a 5,22 a 11,2 a 14,66 a 11,6 a 20,14 a 24,61 a 19,15 a 

β−Caroteno µg/ml 29,33 b 35,4 b 52,21 a 20,98 b 33,82 a 42,88 a 35,51 c 52,83 b 66,65 a 

 Licopeno µg/ml 22,02 b 26,92 b 39,31 a 12,17 c 25,15 b 34,5 a 26,84 c 40,24 b 50,79 a 

Zeaxantina µg/ml 32,65 b 39,88 b 58,7 a 17,13 c 37,98 b 48,57 a 39,96 c 59,66 b 75,32 a 

α−Caroteno µg/ml 28,61 b 35,99 b 52,01 a 15,35 c 33,68 b 44,54 a 35,54 c 53,79 b 68,14 a 

β−Criptoxantina µg/ml 32,13 b 39,25 b 57,76 a 16,86 c 37,38 b 47,8 a 39,33 c 58,71 b 74,12 a 

Catotenoides totais µg/ml 144,74 b 177,44 b 259,99 a 82,49 c 168,01 b 218,29 a 177,18 c 265,23 b 335,02 a 
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CAPITULO 3 – Papel das alterações anatômicas no desempenho 

fisiológico em espécies de Piper cultivadas sob diferentes intensidades 

de radiação solar incidente  
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Resumo 

As plantas utilizam a luz como uma fonte de energia, a qual pode estimular ou limitar o 

processo fotossintético. A limitação causada no processo fotossintético é influenciada 

pelas alterações ocorridas nas estruturas anatômicas, que consequentemente influenciam 

o funcionamento fisiológico da planta. Uma espécie com capacidade de modificar suas 

estruturas anatômicas e seu aparato fotossintético sob diferentes condições ambientais é 

considerada plástica. O gênero Piper possui grande importância econômica, tendo em 

vista que engloba a pimenteira-do-reino, que produz o condimento mais consumido em 

todo o mundo, além das espécies nativas, que produzem metabolitos secundários 

utilizados na indústria farmacêutica e na agricultura. Com o exposto, o objetivo do 

trabalho foi avaliar a influência dos diferentes ambientes de radiação solar incidente sobre 

a anatomia e ecofisiologia em diferentes espécies de Piper, buscando-se entender as 

alterações fisiológicas causadas pelas modificações estruturais. As mudas das espécies 

nativas foram obtidas via seminal e da pimenteira-do-reino, por estaquia, sendo 

transplantas para vasos de 5 litros e aclimadas por 30 dias em viveiro com 50% de 

radiação solar incidente. Após este período, as plantas foram expostas aos diferentes 

ambientes de luz (100%, 50% e 20% de radiação). Após seis meses foram avaliadas as 

trocas gasosas pontuais com 1200 μmol fótons m-2 s -1 e as curvas de resposta à luz, além 

da anatomia foliar, caulinar e radicular. Os dados dos parâmetros anatômicos foram 

submetidos à análise de variância e as médias agrupadas pelo teste de Scott Knott (p < 
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0,05). Foi realizada análise de componentes principais (PCA) com todas as variáveis 

analisadas para cada espécie. P. arboreum, apresentou a maior eficiência instantânea do 

uso da água (A/E), taxa fotossintética bruta máxima em irradiância de saturação (Amax), 

espessura horizontal do feixe vascular das folhas e largura do elemento do vaso do caule 

quando as plantas foram cultivadas com 20% de radiação solar. P. tuberculatum 

apresentou maior A/E, Amax, LSP, LCP, espessura do colênquima, número de vasos 

xilemáticos nas folhas quando cultivada com 100% de radiação solar. Os ambientes de 

20% e 50% influenciaram o rendimento quântico (i), comprimento do xilema, gs. P. 

nigrum apresentou incremento em φ(Io) Amax, no ambiente de 20% de radiação solar 

incidente. Contudo, gs, E, RD, espessura da epiderme do caule, o comprimento do xilema 

radicular e o potencial hídrico foliar (Ѱw), apresentaram melhor desempenho quando as 

plantas foram mantidas a 100% de radiação. O ambiente de 100% de radiação contribuiu 

na densidade estomática e nas espessuras do parênquima paliçádico e limbo de todas as 

espécies. Assim, como se espera a eficiência no uso da água (A/E) foi maior nas plantas 

de P. arboreum mantidas a 20%. Porém, P. tuberculatum apresentou maiores valores nas 

plantas mantidas a 100%, além disso, aumentou sua fotossíntese máxima (Amax) e o 

número de vasos xilemáticos, o incremento dessas variáveis indicam que a espécie 

apresenta forte plasticidade. P. nigrum apresentou uma contribuição nas espessuras das 

epidermes de folha, caule e raiz no ambiente de 100% de radiação, esse incremento 

auxiliou a planta a reduzir seu potencial hídrico foliar (Ѱw). Os resultados deste 

experimento comprovam a perda da plasticidade em P. nigrum. Assim, se recomenda 

estudos de melhoramento para desenvolver genótipos mais tolerantes à ambientes com 

pouca radiação solar incidente. 

Palavras-chave: Fotossíntese, eficiência do uso da água, xilema, Piper nigrum L., Piper 

tuberculatum Jacq. Piper arboreum Aub. 

 

1. Introdução  

O crescimento e o desenvolvimento das plantas são regulados pelas características 

genéticas, ambientais e hormonais. Dentre os fatores ambientais de origem abiótica, a 

radiação solar se destaca por influenciar diversos processos no biociclo da planta. As 

plantas utilizam a luz como uma fonte de energia, a qual pode estimular ou limitar o 

processo fotossintético, como um sinal com informações espaciais e temporais 

importantes sobre o seu ambiente circundante (Waters; Langdale, 2009).  

A limitação causada no processo fotossintético é influenciada pelas alterações ocorridas 

nas estruturas anatômicas, principalmente a espessura do parênquima paliçádico, 

densidade estomática, além das alterações no sistema vascular, particularmente no xilema 

e na densidade e espessura dos vasos, que controlam o fluxo de CO2 e a água que entra 

na planta (Vieira et al., 2012).   

Uma espécie com capacidade de modificar suas estruturas anatômicas e seu aparato 

fotossintético sob diferentes condições ambientais é considerada plástica (Perera- Castro 
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et al., 2017). A plasticidade fenotípica tem forte influência sob a distribuição das plantas, 

pois elas conseguem se ajustar à disponibilidade de recursos e a variação especial do 

ambiente em que estão. 

Plantas cultivadas sob alta radiação solar incidente investem no seu sistema radicular, 

principalmente nas estruturas xilemáticas, a fim de aumentar a capacidade de captura de 

água, tendo em vista que plantas cultivadas em ambientes com maior incidência luminosa 

sofrem mais com o déficit hídrico, folhas aumentam o parênquima paliçádico e a 

densidade estomática (Morais et al. 2003). Contudo, as crescidas sob menor radiação solar 

incidente, investem em parte aérea, aumentando a área foliar, aumentam também o 

comprimento do caule. Devido à baixa radiação solar, diminuem a espessura do 

parênquima paliçádico, a fim de facilitar a difusão de CO2 no mesofilo e também há uma 

redução na densidade estomática, diminuindo a transpiração e aumentando a eficiência 

no uso da água (Yuan et al.,2016). Segundo Ahemd et al., (2016), plantas cultivadas com 

pouca radiação solar incidente além de apresentarem uma maior produção, as plantas tem 

um efeito positivo na homogeneidade da produção, também há uma redução na 

quantidade de água necessária para a irrigação. 

As alterações estruturais e o ajuste do aparato fotossintético são modificados em função 

da radiação solar incidente, influenciando diretamente o estabelecimento da planta em 

determinado ecossistema. Em nível de indivíduo a heterogeneidade dos ambientes das 

matas, como a Mata Atlântica tem forte influência sobre a eficiência do uso da radiação 

solar incidente, o que influencia a morfologia interna e a capacidade de fotossíntese das 

plantas. Esses fatores são cruciais para a distribuição especial das espécies (Vieira et al., 

2012).  

Espécies do gênero Piper são aromáticas, produzindo elevados teores metabolitos 

secundários, principalmente os óleos essenciais, que são utilizados para a produção de 

fármacos pela indústria farmacêutica (Cysne et al., 2005). Além do uso nas industrias, 

espécies do gênero vêm sendo mundialmente usadas na medicina popular, devido a suas 

propriedades biológicas (Araujo et al., 2019).  

Os metabolitos secundários de Piper tuberculatum Jacq. e Piper arboreum Aub. exibem 

teores elevados de fenilpropanóide dilapiol (Facundo et al. 2008), conferindo 

principalmente ao óleo essencial um efeito inseticida (Celestino et al., 2016). Também 
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possui ação fungicida e antibacteriana (Souza et al., 2019) e antioxidantes (Silva et al. 

2014). 

Além das espécies nativas gênero, o Piper também engloba a pimenteira-do-reino (Piper 

nigrum L.), que é o condimento mais consumido no mundo. O Brasil é o terceiro maior 

produtor do condimento, ficando atrás apenas do Vietnã e da Indonésia e superando a 

produção da Indiana em 2017 (FAO, 2019). Além da sua importância para a agricultura, 

a pimenta do reino também vem sendo utilizada na produção de fármacos, sendo 

utilizadas contra agentes patogênicos como bactérias, vírus e fungos (Ahmad et al., 2012). 

Os metabolitos secundários apresentam compostos antioxidantes naturais que tem 

potencial para a prevenção de inflamações e ao câncer (Ahmad et al., 2012). 

Os pipericultores vem sofrendo com a presença da fusariose nas lavouras de pimenteira-

do-reino, muitas vezes perdendo lavouras inteiras. Essa doença é causada por um fungo 

que acomete o sistema radicular das plantas. Entretanto as espécies nativas apresentam 

resistência e/ou imunidade. Tendo isso em vista, as espécies nativas vêm sendo utilizadas 

como porta enxerto para diferentes genótipos de Piper nigrum, principalmente a cultivar 

bragantina (Albuquerque et al., 2001).  

Os produtores de pimenta do reino vêm utilizando outros sistemas de cultivo, a fim de 

aumentar a produção e reduzir gastos. Um deles é o uso de tutores vivos como a gliricídia, 

pois dispensa o uso de estacões de madeira, além da gliricídia alguns produtores utilizam 

arvores frutíferas e até mesmo o plantio em consórcio com outras culturas (Menezes et 

al., 2013). Entretanto, o uso de tutor vivo ou consorcio acondiciona as plantas a condições 

de pouca radiação solar incidente, sendo desconhecidos as respostas da pimenteira-do-

reino perante o sombreamento.  

Esses fatores são agravantes, tendo em vista que Piper tuberculatum e Piper arboreum 

ocorrem naturalmente nas matas, preferencialmente em locais úmidos e com pouca 

radiação solar incidente (Araújo, 2011). Entretanto Piper nigrum passou por um processo 

de melhoramento genético para ser cultivada a pleno sol (Menezes et al., 2013). Com o 

exposto, o objetivo do trabalho foi avaliar a influência dos diferentes ambientes de 

radiação solar incidente sobre a anatomia e ecofisiologia em diferentes espécies de Piper, 

buscando-se entender as alterações fisiológicas causadas pelas modificações estruturais.   

https://www.google.com/search?sxsrf=ACYBGNRpLd-9gJ3RjZ2raPdN7Fdzo3XaWA:1577990309125&q=pipericultores&spell=1&sa=X&ved=2ahUKEwjuidb-x-XmAhW0CrkGHT1aDXUQkeECKAB6BAgMECo
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2. Metodologia  

2.1 Material vegetal e condições de cultivo  

O experimento foi conduzido entre julho de 2018 e janeiro de 2019, na Fazenda 

Experimental de Linhares, do Instituto Capixaba de Pesquisa, Assistência Técnica e 

Extensão Rural (Incaper), localizada a 19º25'00,1” S e 40º04'35,3” W, no município de 

Linhares, região Norte do estado do Espírito Santo. Durante o período da condução do 

experimento foram obtidos os dados climáticos da estação meteorológica automática do 

INCAPER, sendo os valores médios de temperatura máxima, mínima e média, 

precipitação e umidade relativa, 30.17º, 20.36º, 23.84º, 2.63 mm, 76.26 % 

respectivamente.   

Foram utilizadas no experimento duas espécies selvagens (Piper tuberculatum Jacq. e 

Piper arboreum Aubl.) e a Piper nigrum L cultivar Bragantina (‘Panniyur 1’), foram 

utilizados propágulos de plantas matrizes do Banco Ativo de Germoplasma (BAG) do 

Incaper. As mudas das espécies nativas foram obtidas via seminal, utilizando o protocolo 

proposto por Dousseau et al. (2011). Após 30 dias, as plântulas foram plantadas em 

bandeja de isopor com 200 células, contendo substrato Bioplant®, e mantidas em sala de 

crescimento por mais 60 dias. As mudas de Piper nigrum foram obtidas através da 

estaquia pelo método descrito por (George et al., 2017).  

Após a formação das mudas (90 dias da semeadura para espécies nativas e 60 dias após a 

estaquia para a pimenteira-do-reino), foi efetuado o transplantio para vasos de 5 litros, 

contendo substrato Bioplant® e 54 gramas de osmocote 5-6 meses por vaso. Foi adotado 

um padrão para a seleção das mudas, onda as nativas foram selecionadas com cinco pares 

de folha e a pimenteira-do-reino com comprimento médio de 30 cm de parte aérea. Essas 

foram mantidas para aclimatação por 30 dias em viveiro com 50% de radiação solar 

incidente. Após este período, as plantas foram transferidas para os três ambientes (100% 

de radiação solar incidente ou pleno sol, 50% e 20% de radiação, utilizando-se tela de 

sombreamento Sombrit® preta) e mantidas por seis meses. Sendo o experimento instalado 

em delineamento inteiramente casualizado (DIC), em esquema fatorial (Ramalho et al., 

2000) 3x3, sendo três espécies e três ambientes de luz, com a parcela constituída de uma 

única planta, totalizando sete plantas por ambiente, para cada espécie avaliada. As plantas 

foram irrigadas utilizando aspersores quatro vezes ao dia, 07:30, 11:30, 14:45 e 17:00, 

por 15 minutos. 
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2.2 Trocas gasosas foliares   

Ao final do experimento foram realizadas as avaliações de trocas gasosas entre 08:00 e 

11:00 da manhã, sendo efetuada em folhas maduras e completamente expandidas (2ª ou 

3ª folha) a partir do ápice do ramo plagiotrópico de cada indivíduo. As avaliações foram 

realizadas utilizando analisador de gás infravermelho-IRGA 6400 LI-COR (LI-COR Inc., 

Lincoln, NE, EUA). Um controlador de injeção de CO2 foi utilizado para manter uma 

concentração constante de CO2 de 400ppm na câmara do IRGA, o qual tem uma área de 

análise de 6 cm² e é equipado com uma fonte de luz vermelho-azul (6400-02B) emitida 

por meio de light emitting diodes (LED’s). 

As taxas de fotossíntese líquida (A), de transpiração (E) por unidade de área foliar, a 

condutância estomática ao vapor de água (gs) e a razão entre a concentração interna e 

atmosférica de CO2 (Ci/Ca) foi estimada a partir dos valores da variação de CO2 e da 

umidade no interior da câmara, determinados pelo analisador de gases por infravermelho 

do aparelho, em RFA ≥ 1200 μmol fótons m-2 s -1 . 

2.2.1 Curvas de resposta a luz   

Para a obtenção das curvas de resposta à luz foram utilizadas as seguintes intensidades de 

RFA (0, 5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40, 45, 50, 55, 60, 65, 70, 80, 90, 100, 200, 500, 800, 

1200, 1500). As curvas foram normalizadas ajustando os dados em uma hipérbole 

retangular modificada, proposta por Lobo et al. (2013). O modelo foi ajustado aos dados, 

usando a análise de regressão não linear a partir da ferramenta Microsoft Solver do Excel 

(Microsoft Corporation, Redmond, WA, EUA), assim, calculando então, o ponto de 

compensação luminoso (PCL, µmol fótons m-2 s -1 ), ponto de saturação luminoso (PSL, 

µmol fótons m-2 s -1 ), rendimento quântico incidente (i, µmol fótons m-2 s -1 ), 

fotossíntese máxima (Amax, µmol fótons m-2 s -1) (valor máximo da taxa fotossintética 

líquida) e a respiração no escuro (RD, µmol fótons m-2 s -1).  

2.3 Potencial hídrico foliar (Ψw)    

O potencial hídrico foliar (Ψw) foi medido com uma bomba de pressão do tipo Scholander 

(modelo 1000, PMS Instruments, Albany, NY, EUA). Foram utilizadas as mesmas folhas 

das análises de trocas gasosas.  

2.4 Análises anatômicas   
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Para as avaliações anatômicas o material botânico foi coletado ao final do sexto mês do 

experimento, foram coletadas folhas completamente expandidas do terceiro ramo, os 

fragmentos de entrenós do caule foram coletados entre o 5° e 7º nó do maior ramo, os 

fragmentos de raízes foram coletados 5 cm acima da coifa. Ambos materiais foram 

fixados por 48 horas em FAA 70%, após esse tempo armazenados em álcool 70%.  

Foram realizadas secções transversais no caule, na raiz e na nervura central das folhas, 

ambos os cortes foram clarificados com hipoclorito de sódio e corados com safrablue. 

Além disso, foram realizadas secções paradermicas nas folhas, utilizando a técnica de 

impressão epidérmica, com uso de adesivo instantâneo universal (Super-Bonder®) 

conforme descrito em Segatto et al. 2004. Também foi realizada a técnica de maceração 

no caule para se obter as medidas biométricas dos elementos de vaso do xilema, segundo 

Franklin (1945). Após a realização dos cortes foram montadas lâminas histológicas 

semipermanentes com gelatina glicerinada (Kaiser 1880). 

Todas as secções foram analisadas em microscópio de campo claro (Euromex). As 

imagens foram capturadas com microcâmera (CMEX 5) e as medidas biométricas dos 

tecidos foram realizadas com o software ImageFocus 4. De onde se obteve as seguintes 

variáveis para folha, em vista frontal: Densidade estomática mm² (De), Diâmetro polar 

(Dp), Diâmetro equatorial (Deq), Relação entre diâmetro polar e o diâmetro equatorial 

(Dp/De) e em vista longitudinal foram mensurados as espessuras da Epiderme da 

superfície adaxial (EpAd), parênquima paliçádico (Pp), parênquima esponjoso (Pe), 

Epiderme da superfície abaxial (EpAb), Xilema primário (Xp), Limbo foliar (Lf), 

Nervura central (Nc), Floema (F), espessura dos vasos xilemáticos (Vx), número de feixes 

vasculares (NFx), Espessura horizontal do feixe vascular (EhFx), Espessura vertical do 

feixe vascular (EvFx), Número de vasos xilemáticos (NVx). 

Para caule foram avaliados as seguintes variáveis: espessura da Epiderme (Ep), Bainha 

perimedular (Bp), xilema (Xi), Floema (Fp), 

colênquima (Co), Cortex (Ctx),  

Espessura horizontal do feixe vascular (EhFx), Espessura vertical do feixe vascular 

(EvFx), Vaso xilemático (Vxi), Placa de perfuração (Plp), Largura do elemento de vaso 

(Lev), Comprimento do elemento de vaso (Cev), Número de vasos xilemáticos (Nº Vx). 
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Para as raízes foram, espessura do Xilema (Xi), Floema (F), Vaso xilemático (Vx), Córtex 

(Ctx), Área do cilindro vascular (Acv), Espessura do cilindro vascular (Ecv), Periderme 

(Pr) e Número de vasos xilemáticos (NVx). 

2.5 Análise de dados    

Os dados de anatomia foram submetidos à análise de variância pelo programa estatístico 

Sisvar versão 5.6, e as médias foram agrupadas pelo teste Scott Knott a 5% de 

probabilidade. Os dados anatômicos e ecofisiologicos também foram submetidos à 

análise de componentes principais (PCA) usando o software GENES. Foi realizada 

análise de componentes principais (PCA) e para o cálculo de similaridade foi obtida uma 

matriz utilizando-se a distância euclidiana e o agrupamento realizado com base no método 

de UPGMA (unweighted pair-group method with arithmetic means).  

 

3. Resultados 

Foi observada interação significativa para todos os parâmetros anatômicos de folha, caule 

e raiz estudados entre as espécies (P. tuberculatum, P. arboreum e P. nigrum) com os 

diferentes ambientes de radiação incidente (0%, 50% e 80%) (Tabela 1,2 e 3). 

3.1 Anatomia  

As estruturas anatômicas foliares apresentaram diferenças ao serem cultivadas sob 

diferentes níveis de radiação solar incidente (Tabela 1). Quando cultivada a 100% de 

radiação solar incidente a espessura da epiderme adaxial, nervura central e o número de 

feixes da nervura foram superiores em P. arboreum, seguida por P. nigrum e P. 

tuberculatum. O comprimento do xilema, floema a espessura horizontal e vertical dos 

feixes vasculares e o número de vasos xilemáticos foi superior em P. nigrum, seguido 

pelas demais espécies. As espessuras do parênquima paliçádico, esponjoso e do limbo 

foram aumentaram em P. arboreum e P. nigrum, não havendo diferença significativa. P. 

tuberculatum apresentou a maior densidade estomática independente do seu ambiente de 

cultivo (Tabela 1).  

Com cultivo a 50% de radiação P. nigrum apresentou a maior espessura do parênquima 

paliçádico, comprimento do xilema, floema, espessura horizontal e vertical dos feixes e 

espessura da nervura central. As espessuras do parênquima esponjoso e do limbo foram 

superiores em P. arboreum e P. nigrum, não apresentando diferença significativa. Não 
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do cilindro vascular foi aumentado em P. tuberculatum. P. nigrum apresentou um maior 

comprimento do floema, número de vasos e diâmetro dos vasos xilemáticos (Tabela 3).  

O cultivo de P. arboreum a 50% de radiação ocasionou o aumento na espessura da 

periderme e da área do cilindro vascular, seguida por P. tuberculatum e P. nigrum 

respectivamente. O comprimento do floema foi superior em P. nigrum, assim como o 

comprimento do xilema e a espessura dos vasos xilemáticos onde os dois últimos foram 

estatisticamente iguais a P. tuberculatum (Tabela 3).   

P. arboreum crescida com 20% de radiação solar mostrou maiores valores de espessura 

e área do cilindro vascular e espessura da periderme, seguida de P. tuberculatum e P. 

nigrum. O comprimento do xilema e a espessura do córtex foi superior em P. 

tuberculatum. P. nigrum apresentou maior comprimento do floema e maior número de 

vasos xilemáticos (Tabela 3).  

Foi observada interação significativa entre os diferentes ambientes de radiação solar 

incidente (0%, 50% e 80%) com as espécies estudadas (P. tuberculatum, P. arboreum e 

P. nigrum) para todos os parâmetros anatômicos de folha, caule e raiz (Tabela 1,2 e 3). 

Quanto a anatomia foliar, o cultivo de P. arboreum com 100% de radiação solar incidente 

influenciou no aumento da densidade estomática, na espessura da epiderme adaxial, no 

comprimento do xilema e no número de vasos xilemáticos, seguida pelas plantas mantidas 

a 50% e 20%. Contudo, a espessura do parênquima esponjoso, número de feixes, 

espessura vertical do feixe vascular e a espessura da nervura central foram superiores nas 

folhas mantidas a 20% de radiação. A espessura do limbo e o comprimento do floema 

não apresentaram diferença estatística entre os ambientes (Tabela 1).  

P. tuberculatum apresentou a maior densidade estomática e maior espessura do 

parênquima esponjoso nas plantas mantida a 100% de radiação. Foi observado um 

aumento no número de feixes vasculares, comprimento do xilema, espessura vertical do 

feixe vascular e a espessura da nervura central nas plantas cultivadas no ambiente de 20% 

(Tabela 1). Não foram observadas diferenças significativas para as espessuras da 

epiderme adaxial, do parênquima paliçádico e do limbo, comprimento do floema e 

número de vasos xilemáticos.  

Não foi observada diferença significativa para espessura da epiderme adaxial de P. 

nigrum nos diferentes ambientes. Todavia, a densidade estomática, o comprimento do 
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xilema e floema, o número de vasos xilemáticos e as espessuras horizontais e verticais 

dos feixes vasculares foram superiores nas plantas mantidas a 100% de radiação, seguida 

pelas mantidas a 50% e 20% respectivamente. As espessuras do parênquima paliçádico, 

esponjoso, limbo e da nervura central foram superiores nas folhas mantidas a 20% de 

radiação solar (Tabela 1).  

A espessura da epiderme caulinar, do colênquima, o comprimento do xilema e o número 

de vasos de P. arboreum foram superiores em 100% de radiação, seguido pelos demais 

ambientes. O comprimento do floema, a largura e comprimento dos elementos de vaso e 

o diâmetro dos vasos não diferiram nos ambientes de cultivo (Tabela 2).  

P. tuberculatum exibiu um aumento na espessura da epiderme, do colênquima, na largura 

e comprimento dos elementos de vaso e espessura horizontal dos feixes vasculares 

quando cultivada em ambiente com 100% de radiação solar incidente, seguida pelas 

mantidas a 50% e 20%. Os ambientes com menor incidência de radiação (20% e 50%) 

influenciaram no aumento do comprimento do xilema e floema, e no diâmetro dos vasos 

xilemáticos. O número de vasos xilemáticos não apresentou diferença significativa entre 

os ambientes (Tabela 2).    

Com o aumento da incidência de radiação solar incidente P. nigrum apresentou uma 

maior espessura da epiderme caulinar, comprimento do floema, largura e comprimento 

dos elementos de vaso, espessura horizontal e vertical dos feixes vasculares e número de 

vasos. O comprimento do xilema não mostrou variação dentro dos ambientes (Tabela 2).   

Quanto a anatomia radicular, ao ser cultivada com maior incidência de radiação solar 

(100% 50%) P. arboreum apresentou maior comprimento do xilema e floema, além da 

espessura do córtex. A pouca radiação incidente influenciou na espessura e na área do 

cilindro vascular, onde houve diminuição de acordo com o aumento da incidência de luz 

50% e 100% respectivamente. O número de vasos e a espessura dos vasos xilemáticos 

não apresentaram diferenças significativas (Tabela 3). 

P. tuberculatum quando cultivada com 100% de radiação solar incidente exibiu um 

incremento no comprimento do xilema e floema, no número de vasos, na espessura do 

córtex, do cilindro vascular e periderme, além de aumentar a área do cilindro vascular 

(Tabela 3). 
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P. nigrum quando cultivada com maior incidência de luz (100% e 50%) apresentou um 

maior comprimento do xilema e floema, número de vasos xilemáticos, espessura dos 

vasos, córtex e periderme. A espessura e a área do cilindro vascular não apresentaram 

diferenças significativas (Tabela 3).   

3.2 Análise das componentes principais (PCA) dos dados ecofisiológicos e 

anatômicos  

Para as variáveis analisadas duas componentes principais (PC) explicaram 100% da 

variância dos dados em P. arboreum, sendo 59,86% para a PC1 e 40,14% para a PC2 

(Figura 1). A componente 1 (59,86%) foi responsável pela variação de eficiência 

instantânea do uso da água (A/E), Taxa fotossintética bruta máxima em irradiância de 

saturação (Amax), espessura horizontal do feixe vascular das folhas e largura do elemento 

do vaso do caule esses sofreram influência quando as plantas foram cultivadas com 20% 

de radiação solar, contudo a espessura do colênquima, ponto de saturação luminoso 

(LSP), espessura vertical do feixe vascular e comprimento do xilema caulinar e radicular 

foram influenciados pelo cultivo nos ambientes com maior incidência de luz (100% e 

50%). A componente 2 (40,14%) foi responsável pela variação de Taxa transpiratória 

foliar (E), Condutância estomática (gs) influenciados pelo cultivo a 50% e Taxa 

respiratória na ausência de luz (RD), número de vasos xilemáticos na folha pelo cultivo 

a 100%.  

As duas componentes principais (PC) de P. tuberculatum explicam 100% da variância 

dos dados, sendo 73,73% para a PC1 e 26,27% para a PC2 (Figura 2). A componente 1 

(73,73%) contribuiu para a variação de A/E, Amax, LSP, espessura do colênquima, 

número de vasos xilemáticos nas folhas esses foram influenciados pelo ambiente de 100% 

de radiação solar. Contudo, os ambientes de menor incidência solar (20% e 50%) 

influenciaram o rendimento quântico (i), comprimento do xilema e floema caulinar e a 

espessura vertical dos feixes vasculares da folha. A componente 2 (26,27) contribuiu para 

a variação de gs e o número de vasos xilemáticos da raiz foram aumentados com o cultivo 

a 20% de radiação solar incidente. Os ambientes de 50% e 100% contribuíram para o 

aumento do LCP e da espessura do córtex radicular.  

As componentes principais (PC) de P. nigrum explicam 100% da variância dos dados, 

sendo 62,14% para a PC1 e 37,86% para a PC2 (Figura 3). A componente 1 (62,14%) 

explica a variação de φ(Io) Amax, que sofreram incremento no ambiente de 20% de 
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radiação solar incidente e RD, espessura da epiderme do caule e o comprimento do xilema 

radicular que apresentaram melhor desempenho quando as plantas foram mantidas a 

100% de radiação. A componente 2 (37,86%) contribuiu para gs, E, Razão entre a 

concentração intercelular e ambiente de CO2 (Ci/Ca) e o diâmetro do vaso xilemático do 

caule das plantas cultivadas a 50% de luz incidente. Entretanto, o potencial hídrico foliar 

(Ѱw), SPAD e a espessura da epiderme da superfície adaxial foram influenciados pelo 

ambiente de 100% de radiação solar incidente.  

4. Discussão 

Os efeitos da intensidade de radiação solar incidente na anatomia e fisiologia das plantas 

de Piper são de extrema importância, visto que são plantas originalmente de ambientes 

sombreados, particularmente na Mata Atlântica e Amazônia (Araújo, 2011), e Piper 

nigrum sofreu melhoramento para ser cultivada a pleno sol.  

A luz está diretamente ligada à fotossíntese e sua intensidade pode alterar o metabolismo 

e crescimento das plantas, havendo consequentemente mudanças estruturais (Lenhard et 

al., 2013).   

Muitas espécies conseguem se adaptar a diferentes ambientes de radiação solar incidente, 

sendo a plasticidade fenotípica ligada à luz responsável por isso, além de extrema 

importância para a sobrevivência e estabelecimento das plantas em ambientes com 

variação de luz e dinâmicos, (Lima et al 2010).  

A priori, o corpo das plantas tem suas estruturas formadas com base na sua composição 

genética e, consequentemente, o funcionamento fisiológico também, pois o mesmo está 

diretamente ligado ao organograma das estruturas anatômicas. Entretanto, a luz tem um 

grande efeito sob o crescimento das plantas, de modo que a anatomia e fisiologia podem 

se ajustar em diferentes níveis de radiação solar incidente, a fim de melhorar o 

desempenho ou somente manter a planta viva (Krahmer et al., 2018). 

Os valores da densidade estomática, a espessura do parênquima paliçádico e a espessura 

do limbo foram superiores em todas as espécies quando cultivadas a 100% de radiação 

solar incidente (tabela 1). Isso ocorre, pois, a redução na intensidade de radiação solar 

provoca a redução no número de estômatos, além do parênquima e limbo (Morais et al. 

2003). A densidade estomática está ligada ao incremento da conversão de energia 
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luminosa em energia química, que se dá com maior intensidade de radiação solar (Malone 

et al., 1993).  

A maior espessura do parênquima paliçádico nas plantas expostas a alta radiação solar 

incidente é um mecanismo para evitar a fotoinibição (Dardengo et al., 2017). Isso permite 

que a luz seja transmitida mais diretamente, evitando o excesso de luz que incide na 

porção superior da planta.   

A maior densidade estomática possibilita à planta um aumento na sua condutância 

estomática (gs), estando a estrutura diretamente ligada à função, aumentando assim, a 

absorção de CO2 (Evans, 1999). Simultaneamente ao aumento da (gs) ocorre o aumento 

da transpiração (E), pois com o maior influxo de CO2 ocorre um maior efluxo de vapor 

de água, elevando os valores de E. Esse comportamento foi observado nas três espécies 

quando cultivadas com maior intensidade de radiação solar. 

P. arboreum apresentou um aumento no A/E nos ambientes de 20% de radiação solar 

incidente, isso se dá, pois a demanda respiratória é menor, justamente pela densidade 

estomática ser reduzida, tendo menos local para perda de água por unidade de folha, 

perdendo menos água e aumentando sua eficiência do uso da água. Isso ocorreu devido 

ao aumento da fotossíntese induzida pelo sombreamento, em vez do aumento da 

transpiração (Ahemd et al., 2016; Montanaro et al. 2009). Além disso, ambientes 

sombreados são geralmente mais úmidos, com isso o fluxo de água pelas células 

xilemáticas é maior, sendo assim a planta investe no calibre das células xilemáticas.  

Todavia, P. tuberculatum quando cultivada com 100% de radiação solar incidente 

apresentou uma contribuição significativa de A/E. Indicando que a espécie apresenta 

plasticidade, pois mesmo em condição onde a demanda transpiratória é alta, a espécie 

consegue suprir a demanda de água. Isso pode ser justificado pelo aumento no número de 

vasos e do tecido xilemático, onde a planta supri a demanda de água causada pelo 

ambiente com alta intensidade de radiação.  

A Amax apresentou uma maior contribuição para o ambiente de 100% de radiação solar 

incidente em P. tuberculatum, contudo P. arboreum e P. nigrum apresentaram maior 

contribuição no ambiente de 20% de radiação. O incremento de Amax nas plantas mantidas 

com 100% de radiação mostra que a espécie consegue se ajustar para tolerar elevados 

valores de radiação fotossinteticamente ativa (RFA). Indicando que a espécie demandou 
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de muita radiação solar para alcançar sua Amax. O maior ganho fotossintético está 

diretamente ligado ao aumento da Amax (Marenco et al. 2014).  

Plantas aclimatadas com pouca radiação solar incidente perdem sua eficiência 

fotossintética quando submetidas a altos níveis de RFA. Além do ambiente com menor 

radiação solar incidente exigir um aperfeiçoamento na captura de luz (Zhang et al., 2003). 

Como observado nas componentes principais, a RD sofreu maior variação para todas as 

espécies quando cultivadas a 100% de radiação solar incidente, indicando que o balanço 

de carbono não foi alterado. O desbalanço ocorre quando em ambiente de pleno sol, RD 

e diminuído (Aleric e Kirkman.,2005). Entretanto, o ponto de compensação luminosa 

(LCP) em P. arboreum e P. nigrum foram reduzidos no ambiente com maior 

sombreamento, isso se dá devido ao baixo valor de RD nesse ambiente. Contudo, P. 

tuberculatum manteve seu LCP no ambiente de 100% de radiação.  

P. arboreum e P. tuberculatum sofreram contribuição do LSP no ambiente de 100% de 

radiação solar incidente apresentando pontos de 1200 e 1500 respectivamente. Plantas 

cultivadas com maiores níveis de radiação solar apresentam aptidão para lidar com a alta 

incidência de luz, onde além de um maior LSP, apresentam também maiores taxas de gs 

e A.   

As maiores espessuras das epidermes da folha, caule e raiz foram nas plantas de P. nigrum 

quanto cultivada a 100% de radiação solar, isso é uma estratégia adaptativa para evitar 

perda de água intensa, devido a planta está em um ambiente com alta exposição luminosa 

e alta demanda transpiratória. Com isso, foi observado um menor Ѱw (Batista et al., 

2010). Isso se deve ao processo de melhoramento que o genótipo passou.  

O i indica quanto CO2 foi assimilado por cada fóton absorvido, os maiores valores 

observados em P. tuberculatum e P. nigrum quando cultivadas com 20% de radiação solar 

incidente. Esse aumento se dá, pois, plantas mantidas com baixa radiação solar incidente 

tem uma limitação na quantidade de energia recebida, sendo assim, mesmo com a pouca 

energia, as espécies conseguem assimilar mais carbono, por isso o aumento no φ(Io).    

 

5. Conclusão  

O ambiente de 100% de radiação contribuiu para o aumento na densidade estomática e 

nas espessuras do parênquima paliçádico e limbo de todas as espécies. Assim como se 
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espera, a eficiência no uso da água (A/E) foi maior nas plantas de P. arboreum mantidas 

a 20%. 

Contudo, P. tuberculatum apresentou maiores valores nas plantas mantidas a 100%, além 

disso aumentou sua fotossíntese máxima (Amax) e o número de vasos xilemáticos. O 

incremento dessas variáveis indica que a espécie apresenta forte plasticidade.  

P. nigrum apresentou uma contribuição nas espessuras das epidermes de folha, caule e 

raiz no ambiente de 100% de radiação, esse incremento auxiliou a planta a reduzir seu 

potencial hídrico foliar (Ѱw). Isso ocorreu, pois, o genótipo passou por melhoramento 

genético para ser cultivado a pleno sol. Os resultados deste experimento comprovam a 

perda da plasticidade em P. nigrum, assim se recomenda estudos de melhoramento para 

desenvolver genótipos mais tolerantes a ambientes com pouca radiação solar incidente. 
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Tabela 1.  Variáveis anatômicas foliares de Piper arboreum, Piper tuberculatum e Piper nigrum submetidos a diferentes níveis de radiação solar 

incidente. Sd: Stomatic density, AdEp: Adaxial surface epidermis, Ppt: Palisade parenchyma  thickness,  Spt: Spongy parenchyma thickness,  Lbt: 

Leaf blade thickness, Nvb: Number of vascular bundles,  Lxy: length Xylem, LPh: length Phloem,  Wve: Horizontal thickness of the vascular 

bundle, Lve: Vertical thickness of vascular bundle, Nxyv: Number of xylem vessels,   Cvt: Central vein thickness. Médias seguidas de mesma letra 

minúscula comparam as espécies em cada ambiente e letras maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente entre as espécies, pelo teste de 

Scott-Knott a 5% de probabilidade. 

 

 

 

 

 

 

Ambiente 100% 50% 20% 

Especie P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum 

Sd 171,452 bA 241,773 aA 107,742 cA 104,840 bB 224,515 aB 81,290 cB 84,354 bC 161,129 aC  82,258 bB 

AdEp 0,014 aA 0,010 bA 0,010 bA 0,011 aB 0,0113 aA 0,012 aA 0,011 aB 0,011 aA 0,012 aA 

Ppt 0,042 aB 0,028 bA 0,046 aB 0,056 bA 0,022 cA 0,070 aA 0,043 bB 0,024 cA 0,072 aA 

Spt 0,063 aC 0,036 bA 0,054 aC 0,070 aB 0,019 bB 0,068 aB 0,082 aA 0,026 bB 0,091 aA 

Lbt 0,246 aA 0,160 bA 0,237 aB 0,237 aA 0,131 bA 0,258 aB 0,251 bA 0,128 cA 0,308 aA 

Nvb 7,84 aB 3,333 bC 1 cB 5,533 aC 4,6 bB 4,533 bA 8,533 aA 5,733 bA 1,533 cB 

Lxy 0,089 bA 0,058 cB 0,123 aA 0,068 bB 0,078 bA 0,110 aB 0,080 aB 0,073 bA 0,076 bC 

Lph 0,058 bA 0,048 bA 0,090 aA 0,054 bA 0,050 bA 0,072 aB 0,064 bA 0,051 cA 0,084 aB 

Wve 0,108 bA 0,106 bA 0,296 aA 0,108 bA 0,108 bA 0,182 aB 0,119 bA 0,095 cA 0,197 aB 

Lve 0,153 bB 0,125 cB 0,252 aA 0,142 bB 0,140 bA 0,189 aB 0,162 bA 0,139 cA 0,201 aB 

Nxyv 34 bA 24 cA 48 aA 20 aB 20 aA 24 aB 26 aB 19 bA 28 aB 

Cvt 0,599 aB 0,414 cC 0,506 bB 0,618 bB 0,551 cB 0,784 aA 0,799 aA 0,612 bA 0,650 bA 
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Tabela 2. Variáveis anatômicas caulinares de Piper arboreum, Piper tuberculatum e Piper nigrum submetidos a diferentes níveis de radiação solar 

incidente. Ep: Epidermis, Co: collenchyma, LXy: length Xylem, LPh: length Phloem, Wve: Width of vase element,  Lve: Length of vase element,  

Htv: Horizontal thickness of the vascular bundle,  Vtv: Vertical thickness of vascular bundle,  Nxyv: Number of xylem vessels,  Xyd: xylem vessel 

diameter. Médias seguidas de mesma letra minúscula comparam as espécies em cada ambiente e letras maiúsculas comparam a resposta de cada 

ambiente entre as espécies, pelo teste de Scott-Knott a 5% de probabilidade. 

 

 

 

 

 

 

Ambiente 100% 50% 20% 

Especie P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum 

Ep 0,033 aA 0,019 bA 0,018 bA 0,016 aB 0,012 bB 0,012 bB 0,011 aC 0,011 aB 0,01 aB 

Co 0,056 aA 0,05 bA 0,025 cB 0,056 aA 0,038 bB 0,036 bA 0,043 aB 0,034 bB 0,038 bA 

LXy  0,220 aA 0,126 bB 0,117 bA 0,206 aA 0,236 aA 0,147 bA 0,153 bB 0,266 aA 0,146 bA 

LPh   0,0566 bA 0,036 cB 0,086 aA 0,052 bA 0,052 bA 0,089 aA 0,05 aA 0,051 aA 0,059 aB 

Wve 0,029 bA 0,046 aA 0,043 aA 0,030 bA 0,033 bB 0,038 aA 0,035 aA 0,033 aB 0,030 aB 

Lve 0,172 bA 0,184 bA 0,208 aA 0,159 aA 0,157 aB 0,164 aB 0,186 aA 0,135 bC 0,120 bC 

Htv 0,097 bA 0,097 cA 0,186 aA 0,110 bA 0,081 bB 0,178 aA 0,075 bA 0,079 bB 0,115 aB 

Vtv 0,344 aA 0,218 cC 0,303 bA 0,328 aA 0,291 aB 0,327 aA 0,259 bB 0,353 aA 0,244 bB 

Nxyv 20,466 aA 12,733 bA 15,066 bA 15,533 aB 11 bA 11,533 bB 10,333 aC 11,666 aA 12,01 aB 

Xyd   0,021 bA 0,019 bB 0,028 aB 0,023 cA 0,028 bA 0,038 aA 0,020 bA 0,027 aA 0,023 bC 
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Tabela 3. Variáveis anatômicas radiculares de Piper arboreum, Piper tuberculatum e Piper nigrum submetidos a diferentes níveis de radiação 

solar incidente. Lxy: Length Xylem, Lph: Length Phloem, Nxyv : Number of xylem vessels, Xyd: Xylem vessel diameter, Ct: Cortex thickness, 

Vct: Vascular cylinder thickness, Pt: Periderm thickness, Vca: Vascular cylinder area. Médias seguidas de mesma letra minúscula comparam as 

espécies em cada ambiente e letras maiúsculas comparam a resposta de cada ambiente entre as espécies, pelo teste de Scott-Knott a 5% de probabili

Ambiente 100% 50% 20% 

Especie P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum P. arboreum P. tuberculatum P. nigrum 

Lxy 0,356 cA 0,682 aA 0,551 bA 0,335 bA 0,451 aB 0,442 aB 0,288 cB 0,497 aB 0,345 bC 

Lph 0,082 bA 0,081 bA 0,139 aA 0,073 bA 0,064 bB 0,113 aB 0,062 bB 0,063 bB 0,090 aC 

Nxyv 14,733 bA 16 bA 23,533 aA 16,533 aA 13 bB 20,133 aB 14,2 bA 12 bB 20,066 aB 

Xyd 0,025 bA 0,029 bA 0,044 aA 0,020 bA 0,033 aA 0,030 aB 0,021 bA 0,030 aA 0,034 aB 

Ct 0,305 cA 0,441 aA 0,339 bA 0,254 cB 0,416 aB 0,283 bB 0,221 cC 0,368 aC 0,285 bB 

Vct 0,588 bC 0,748 aA 0,351 cA 0,730 aB 0,702 aB 0,367 bA 0,857 aA 0,525 bC 0,398 cA 

Pt 0,028 bB 0,041 aA 0,031 bA 0,037 aA 0,031 bB 0,025 bA 0,027 aB 0,021 bC 0,018 bB 

Vca 0,265 bC 0,386 aA 0,119 cA 0,486 aB 0,388 bA 0,120 cA 0,675 aA 0,196 bB 0,146 cA 



100 
 

 

Figura 1.  Análise de componentes principais (PCA) de variáveis anatômicas e 

ecofisiologicas de P. arboreum, em função de diferentes ambientes de radiação solar 

incidente. Onde a PC1 explica 59,86% e a PC2 40,14% da variação. Amax: 

photosynthetic capacity, φ: quantum yield,  RD: dark respiration, LCP: Light 

compensation point,  LSP: Light saturation point, A1200: Photosynthesis, gs1200: 

stomatal conductance, E1200:  transpiration, Ci/Ca1200: The ratio of intercellular to 

ambient CO2, A/E1200:  water use efficiency, A/PAR1200 light use efficiency, 

Ѱw: leaf water potential. Sd: Stomatic density, AdEpL : Adaxial surface epidermis 

leaf, PptL: Palisade parenchyma  thickness leaf,  SptL: Spongy parenchyma thickness 

leaf,  Lbt: Leaf blade thickness leaf, NvbL: Number of vascular bundles leaf,  LxyL: 

length Xylem leaf, LPhL: length Phloem leaf,  WveL: Horizontal thickness of the vascular 

bundle leaf, LveL: Vertical thickness of vascular bundle leaf, NxyvL, Number of xylem 

vessels leaf,   CvtL: Central vein thickness leaf. EpS: Epidermis stem, CoS: collenchyma 

stem,  LXyS: length Xylem stem,  LPhS: length Phloem stem,  WveS: Width of vase 

element stem,  LveS: Length of vase element stem,  HtvS: Horizontal thickness of the 

vascular bundle stem,  VtvS: Vertical thickness of vascular bundle stem,  NxyvS: Number 

of xylem vessels stem,  XydS: xylem vessel diameter stem. LxyR: Length Xylem root, 

LphR: Length Phloem root, NxyvR : Number of xylem vessels root, XydR: Xylem 

vessel diameter root, CtR: Cortex thickness root, VctR: Vascular cylinder thickness root, 

PtR: Periderm thickness root, VcaR: Vascular cylinder area root.  
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Figura 2.  Análise de componentes principais (PCA) de variáveis anatômicas e 

ecofisiologicas de P. tuberculatum em função de diferentes ambientes de radiação solar 

incidente.  Onde a PC 1 explica 73,73% e a PC 2 26,27 da variação.   Amax: photosynthetic 

capacity, φ: quantum yield,  RD: dark respiration, LCP: Light compensation point,  LSP: 

Light saturation point, A1200: Photosynthesis, gs1200: stomatal conductance, E1200:  

transpiration, Ci/Ca1200: The ratio of intercellular to ambient CO2, A/E1200:  water use 

efficiency, A/PAR1200 light use efficiency, Ѱw: leaf water potential. Sd: Stomatic density, 

AdEpL: Adaxial surface epidermis leaf, PptL: Palisade parenchyma  thickness leaf,  SptL: 

Spongy parenchyma thickness leaf,  Lbt: Leaf blade thickness leaf, NvbL: Number of 

vascular bundles leaf,  LxyL: length Xylem leaf, LPhL: length Phloem leaf,  WveL: 

Horizontal thickness of the vascular bundle leaf, LveL: Vertical thickness of vascular bundle 

leaf, NxyvL, Number of xylem vessels leaf,   CvtL: Central vein thickness leaf. EpS: 

Epidermis stem, CoS: collenchyma stem,  LXyS: length Xylem stem,  LPhS: length Phloem 

stem,  WveS: Width of vase element stem,  LveS: Length of vase element stem,  HtvS: 

Horizontal thickness of the vascular bundle stem,  VtvS: Vertical thickness of vascular 

bundle stem,  NxyvS: Number of xylem vessels stem,  XydS: xylem vessel diameter stem. 

LxyR: Length Xylem root, LphR: Length Phloem root, NxyvR : Number of xylem 

vessels root, XydR: Xylem vessel diameter root, CtR: Cortex thickness root, VctR: Vascular 

cylinder thickness root, PtR: Periderm thickness root, VcaR: Vascular cylinder area root. 
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Figura 3.  Análise de componentes principais (PCA) de variáveis anatômicas e 

ecofisiologicas de P. nigrum em função de diferentes ambientes de radiação solar incidente. 

Onde a PC 1 explica 62,14% e a PC 2 37,86% da variação.  Amax: photosynthetic capacity, 

φ: quantum yield,  RD: dark respiration, LCP: Light compensation point,  LSP: Light 

saturation point, A1200: Photosynthesis, gs1200: stomatal conductance, E1200:  

transpiration, Ci/Ca1200: The ratio of intercellular to ambient CO2, A/E1200:  water use 

efficiency, A/PAR1200 light use efficiency, Ѱw: leaf water potential. Sd: Stomatic 

density, AdEpL : Adaxial surface epidermis leaf, PptL: Palisade parenchyma  

thickness leaf,  SptL: Spongy parenchyma thickness leaf,  Lbt: Leaf blade thickness leaf, 

NvbL: Number of vascular bundles leaf,  LxyL: length Xylem leaf, LPhL: length Phloem 

leaf,  WveL: Horizontal thickness of the vascular bundle leaf, LveL: Vertical thickness of 

vascular bundle leaf, NxyvL, Number of xylem vessels leaf,   CvtL: Central vein thickness 

leaf. EpS: Epidermis stem, CoS: collenchyma stem,  LXyS: length Xylem stem,  LPhS: 

length Phloem stem,  WveS: Width of vase element stem,  LveS: Length of vase element 

stem,  HtvS: Horizontal thickness of the vascular bundle stem,  VtvS: Vertical thickness of 

vascular bundle stem,  NxyvS: Number of xylem vessels stem,  XydS: xylem vessel diameter 

stem. LxyR: Length Xylem root, LphR: Length Phloem root, NxyvR : Number of 

xylem vessels root, XydR: Xylem vessel diameter root, CtR: Cortex thickness root, VctR: 

Vascular cylinder thickness root, PtR: Periderm thickness root, VcaR: Vascular cylinder area 

root. 

 

 


