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RESUMO 

 

Lippia alba (Mill.) N.E. Brown (Verbenaceae) é uma das espécies medicinais mais 

amplamente utilizadas no Brasil. Nas últimas décadas, grande número de trabalhos vem 

investigando e comprovando os efeitos farmacológicos dos componentes encontradas no 

óleo essencial dessa planta. Estudos relacionados à genômica demonstram a ocorrência 

de poliploidia natural na espécie, condição que pode interferir na composição e produção 

dessas substâncias. Em contrapartida, fatores ambientais, como a irradiância e 

disponibilidade hídrica, também são importantes modeladores da biossíntese dessas 

moléculas, podendo interagir com o fator genético. Diante do exposto, investigou-se os 

efeitos de níveis contrastantes de irradiância, a 100% (pleno sol) e 30%( à sombra), 

durante as épocas seca e chuvosa de cultivo, sobre as trocas gasosas e seus posteriores 

efeitos sobre o crescimento e a produção de óleo essencial em acessos de L. alba que 

possuíam três níveis de ploidia distintos (Di-; Tetra- e Hexaploide). Para a maioria dos 

parâmetros de trocas gasosas, as plantas cultivadas à sombra apresentaram valores 

menores quando comparados às plantas cultivadas a pleno sol, independentemente da 

época de cultivo. Em ambos os níveis de irradiância, o acesso tetraploide apresentou os 

menores valores para a fotossíntese liquida, bruta, fotorrespiração, condutância 

estomática e taxa de transporte de elétrons para carboxilação e oxigenação. Acessos 

cultivados à sombra apresentaram respostas tipicamente associadas a essa condição de 

luminosidade, com maior área foliar especifica e unitária, alocação preferencial de 

biomassa em parte aérea e maior conteúdo de clorofilas, bem como valores menores em 

biomassa de raiz, massa total e taxa assimilatória liquida. Em comparação aos cultivados 

a pleno sol, todos os acessos cultivados à sombra apresentaram conteúdo de óleo essencial 

, em média, 40% menor. Quando cultivados a pleno sol o acesso diploide apresentou o 

maior conteúdo de óleo essencial, que foi em média 150% maior, que o observados para 

os acessos tetra- e hexaploide. À sombra, o conteúdo de óleo essencial do acesso diploide 

foi 120% maior que os demais. Entretanto, nessa condição, este acesso apresentou a 

menor biomassa total. Os resultados encontrados permitem concluir que o acesso 

diploide, independentemente da irradiância em que foi cultivado, apresento o maior 

rendimento da produção de óleo essencial, sugerindo maior atividade das vias do 

metabolismo secundário, reduzindo o acúmulo de biomassa sob baixa irradiância. 

 



 

 

 

Palavras-chave: biomassa, fluorescência, pigmentos, planta medicinal, poliploidia, 

sombreamento, trocas gasosas. 



 

 

ABSTRACT 

Lippia alba (Mill.) N.E. Brown (Verbenaceae) is one of the most widely used 

medicinal species in Brazil. In the last decades, a great number of works have been 

investigating and proving the pharmacological effects of the components found in 

the essential oil of this plant. Studies related to genomics demonstrate the 

occurrence of natural polyploidy in the species, a condition that may interfere in the 

composition and production of these substances. In contrast, environmental factors, 

such as irradiance and water availability, are also important modellers of the 

biosynthesis of these molecules, and may interact with the genetic factor. 

Considering the above, the effects of contrasting levels of irradiance, at 100% (full 

sun) and 30% (in the shade), during the dry and rainy seasons of cultivation, on the 

gas exchanges and their subsequent effects on growth were investigated and the 

production of essential oil in L. alba accesses that had three distinct levels of ploidy 

(Di-, Tetra- and Hexaploid). For most gaseous exchange parameters, shade-grown 

plants presented lower values when compared to plants grown in full sun, regardless 

of the growing season. In both levels of irradiance, tetraploid access presented the 

lowest values for liquid photosynthesis, crude, photorespiration, stomatal 

conductance and electron transport rate for carboxylation and oxygenation. Shade 

- grown accesses presented responses typically associated to this luminosity 

condition, with a greater specific and unitary leaf area, preferential allocation of 

biomass in aerial part and higher content of chlorophylls, as well as lower values in 

root biomass, total mass and net assimilation rate. Compared to those grown in the 

full sun, all accesses cultivated in the shade had an essential oil content, on average, 

40% lower. When cultivated in full sun the diploid access had the highest essential 

oil content, which was on average 150% higher than that observed for the tetra- and 

hexaploid accessions. In the shade, the essential oil content of the diploid access 

was 120% greater than others accessions. However, in this condition, this access 

presented the lowest total biomass. The results show that diploid access, 

irrespective of the irradiance in which it was cultivated, presents the highest yield 

of essential oil production, suggesting higher activity of the secondary metabolism 

pathways, reducing the accumulation of biomass under low irradiance. 

 

 



 

 

Keywords: biomass, fluorescence, pigments, medicinal plant, polyploidy, shading, 

gas exchange. 
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1 INTRODUÇÃO 

Lippia alba (Mill.) N.E. Br. ex Britton & P. Wilson é uma espécie perene de hábito 

arbustivo que pertence à família Verbenaceae, sendo uma dentre as mais de 200 espécies 

que compõem o gênero (Salimena, 2002; Atkins, 2004). Apresenta ampla distribuição 

no território brasileiro onde é encontrada sob solos arenosos, até margens de corpos 

hídricos. No continente americano, os limites geográficos de ocorrências de indivíduos 

da espécie variam de regiões com clima tropical até temperado (Stefanini et al., 2002), 

como as áreas úmidas ao norte da Argentina, até as áreas secas ao sul dos EUA (Ciccio 

e Ocampo, 2006). Essa notável capacidade adaptativa dos indivíduos, aos mais diversos 

ambientes é, em parte, consequência do alto grau de plasticidade fenotípica1 que a 

espécie possui (Palacio-López e Nelson, 2008; Gianoli e Palacio-López, 2009). 

L. alba é conhecidas popularmente como erva cidreira, falsa melissa, chá de 

tabuleiro, erva cidreira do campo, salva-do-Brasil, salva-limão ou erva cidreira brava. 

Esses nomes, foram atribuídos à espécie devido a semelhança em aparência com Melissa 

officinalisi L., e também por seu uso medicinal bastante comum  feito pela população 

(Pierre, 2004). Fato, que contribuiu para que a espécies fosse incluída no formulário de 

fitoterápicos da farmacopeia Brasileira (Anvisa, 2011).  

Principalmente ministrada sob a forma de chá, a infusão das folhas da espécie são 

empregadas para o tratar uma infinidade de distúrbios, tais como: ansiedade, insônia, 

febre, gripe, hipertensão, distúrbio gastrointestinais, cólicas menstruais, bronquite, 

dentre outras doenças (Hennebelle et al., 2008). Esse amplo empego na medicina 

popular levou a realização de estudos que vieram a confirmar as propriedades 

medicinais presente em L. alba, destacando-se a atividade antibacteriana e antifúngica 

(Antoun et al., 2001; Oliveira et al., 2006; Sena Filho et al., 2006), antiviral (Abad et 

al., 1997; Ruffa et al., 2004; Andrighetti-Fröhner et al., 2005), sedativa (Do Vale et al., 

2002), analgésica e anti-inflamatória (Viana et al., 1998; Dos Santos Aguiar, 2006).  

Tais propriedades farmacológicas, em sua maioria, são provenientes dos monos e 

sesquiterpenos presentes no óleo essencial extraído da espécie (De Abreu Matos et al., 

1996; Pino et al., 1996; Terblanché e Kornelius, 1996). Dentre os quais, os mais 

comumente encontrados são: o 1,8-cineol, a carvona, o limoneno, o β-mirceno, o 

                                                 
1Capacidade que um dado genótipo possui de originar fenótipos distintos em resposta a fatores 

ambientais a que a planta é exposta. Caracterize-se como um importante mecanismo para a adaptação em 

plantas (cf.Gianoli e Palacio-López (2009)).  
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cariofileno, a cânfora, o germacreno, o citral (geranial+neural) e o linalol (Julião et al., 

2003; Hennebelle et al., 2006; Silva et al., 2006), com destacada importância para essas 

dois últimos componentes. O linalol é um dos composto de origem vegetal mais 

amplamente utilizada pela indústria, estando presente em mais de 70% produtos 

cosméticos comercializados (Camargo e De Vasconcelos, 2015).  Além disso, o óleo 

essencial da espécie permite a separação da forma dextrogira do linalol (d-linalol) que 

é mais demandada pela indústria devido a suas propriedades aromática (Siani et al., 

2002). O que viabiliza L. alba como uma fonte economicamente viável para a obtenção 

de linalol, originalmente extraído da espécie arbórea ameaçada de extinção Aniba 

roseadora (pau-rosa) (Varty, 1998; Cncflora, 2012). O citral, por sua vez, é também 

tradicionalmente empregado na produção de essências e perfumes. Entretanto, estudos 

realizados nas duas últimas décadas demonstram uma possível atividade antitumoral, 

inicialmente constatada em células in vitro (Mesa-Arango et al., 2009; Sobral et al., 

2014).  

Além da produção de compostos de interesse, L. alba possui crescimentos 

vigoroso (Castro et al., 2002). Sob condições de favoráveis, a espécie pode produzir até 

2000 kg/ha de massa seca (MS), com conteúdo de óleo que pode variar de 0,82 a 2,2% 

(p/p)(Siani et al., 2002; Teles et al., 2012), além de possuir ciclo curto de crescimento, 

fácil propagação e rusticidade. Todas essas características associadas conferem à 

espécie um promissor potencial para a exploração agrícola, seja como fonte de óleo e/ou 

para a fabricação fitoterápicos, à exemplo do que foi feito como a espécie Lippia 

graveolens. Esta espécie do mesmo genero é atualmente cultivada comercialmente na 

Costa Rica e México para uso medicinal, alimentício ou como fonte de extração de óleo 

essencial (Dellacassa, 2010).  

Entretanto, os perfis químicos de espécies medicinais podem presentar variações, 

tanto em volume, quanto em composição, decorrentes de fatores ambientais e/ou 

genéticos (Figueiredo et al., 2008; Yamamoto et al., 2008).  Um dos primeiros estudos 

a investigar o perfil químico em L. alba foi realizado por Tavares et al. (2005). Estes 

autores descreveram três diferentes quimiotipos para a espécie, citral, carvona e linalol, 

e concluíram, que tal variação do perfil químico poderia estar relacionada à genótipos 

distintos. Hipótese que, mais tarde, foi confirmada com a constatação de poliploidia 

natural na espécie (Pierre et al., 2011; Reis et al., 2014). Recentemente, Viccini et al. 

(2014) investigaram a variação do perfil químico em L. alba decorrente dos traços 

genéticos, cultivando os indivíduos sob mesma condição ambiental. Estes autores 
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observaram marcadamente três grandes grupos de acessos: plantas diploides (n = 30), 

tetraploides (n = 60) e triploides (n = 45). Estas plantas, apresentaram o citral e o linalol 

como componente majoritário do óleo, o que evidencia uma forte correlação entre o 

perfil químico e o genótipo de cada acesso, entretanto, o grau de influência dos fatores 

ambientais é ainda controverso. Sob condições distintas de cultivo um mesmo genótipo 

pode apresentar diferenças tanto qualitativas, quanto quantitativas, em seu perfil de óleo 

essencial (Teles et al., 2012). Condição esta, que pode estar relacionada a mecanismos 

de regulação genéticos e epigenéticos, sob as vias de produção de metabolitos 

secundários ainda não completamente elucidadas (Batista et al., 2016).  

Dentre os fatores ambientais, a luminosidade é um fator chave, pois influência 

diretamente um grande número de rotas metabólicas em plantas superiores (Chen et al., 

2004). A algumas décadas se sabe que a luz é diretamente responsável pela ativação 

enzimática da fotossíntese e além de modular estágios do crescimento e 

desenvolvimento das plantas como florescimento e germinação. Entretanto, plantas 

exposta a condições lumínicos distintas podem apresentar diferenças na produção de 

metabólitos secundários (Akula e Ravishankar, 2011; Alvarenga et al., 2015). Em geral, 

o aumento da irradiância é acompanhado do incremento na síntese de metabólitos 

secundários, como foi observado para Ocimum basilicum L. in vivo (Chang et al., 2008), 

e para Zingiber officinale Rosc. (Anasori e Asghari, 2009) e Achillea millefolium L. 

(Alvarenga et al., 2015) in vitro.  Em estudo recente, Batista et al. (2016) ao cultivar 

diferentes acesso de L. alba in vitro sob espectros de luminosos distintos, constatou 

diferenças entre os componentes majoritário do óleo essencial da espécie. Esses achados 

presentes na literatura, podem tanto estar relacionados como o efeito da sinalização 

exercida pela luz e/ou pela alteração na capacidade de assimilação de CO2. Pois, a 

atividade do metabolismo secundário guarda estreita relações com metabolismo 

primário, logo, as sínteses dos componentes do óleo essencial são diretamente 

proporcionais a capacidade fotossintética da planta (Chang et al., 2008).  

Entretanto, sob condições de campo, onde há interações mais complexas entre as 

características genéticas e demais fatores, além da irradiância, a relação entre 

metabolismo primário e secundário pode não estar tão diretamente relacionadas. 

Durante o seu processo de desenvolvimento, as plantas tiveram que lidar com a relação 

custo/benefício associada ao crescimento, sobrevivência e reprodução, o que deu a 

origem a um possível “trade-off” (Matyssek et al., 2014), no qual ela deve equilibrar 

dinamicamente a perda e a aquisição de recursos provenientes do ambiente (i.e. carbono, 
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água e nutrientes) mediante sua capacidade individual (Matyssek et al., 2005). O 

dinamismo apresentado durante o desenvolvimento vegetal é explicável pela ‘teoria do 

crescimento e diferenciação’, proposta por Loomis (1953), revista e ampliada por Herms 

e Mattson (1992) e Matyssek (2001). Essa teoria propõe que, à medida que os recursos 

ambientais permitam, o aumento da produtividade primária bruta aproxima do seu nível 

máximo, em paralelo, o crescimento vegetal e os recursos de defesa respondem de 

maneira inversa entre si, sob a forma de um trade-off (Matyssek et al., 2005). No 

entanto, a capacidade de exibir ou não esse trade–off é tida como uma característica 

genotípica (Haugen et al., 2008), logo, variando até mesmo, entre indivíduos de uma 

mesma espécie.  

Tal teoria, contudo, pode não ser aplicável em cenários de forte restrição de 

recursos, como em níveis de sombreamento intenso. Nesse caso, pela redução total do 

pool de fotoassimilados (esqueleto de carbono), haverá restrição generalizada na 

capacidade de crescimento e defesa (Glynn et al., 2007). Sob estas condições, as plantas 

realocam boa parte do carbono assimilado em crescimento diferencial de seus órgãos a 

fim de compensar a limitação de recursos imposta pelo ambiente. Em outros termos, 

plantas submetidas à limitação de recursos acima do solo, como luz e CO2, irão alocar 

sua biomassa em parte aérea (ramos e folhas). Em contraste, plantas submetidas à baixa 

disponibilidade de água e nutrientes no solo, irão alocar boa parte do carbono assimilado 

em biomassa de raiz. Esse comportamento é traduzido pela “teoria do crescimento 

funcional” proposta por Brouwer (1962), e mais recentemente pela "teoria da partição 

ótima"(Gedroc et al., 1996) ou "hipótese do crescimento equilibrado" (Shipley e 

Meziane, 2002). 

Plantas aclimatadas à baixa irradiância apresentam menor taxa assimilatória 

liquida e menor eficiência de carboxilação (Valladares e Niinemets, 2008). Isso faz com 

que a assimilação de carbono e nutrientes apresente maior custo energético. Além disso, 

sob À sombra há uma baixa disponibilidade de ATP, NADPH e de intermediários do 

ciclo de Calvin para as rotas metabólicas secundárias. Em contraste plantas aclimatadas 

à alta irradiância apresentam maior eficiência de assimilação de carbono. Todavia, 

níveis elevados de irradiância podem causar um excedente na formação de poder redutor 

(NADPH), acima da demandada para a fase bioquímica da fotossíntese. Isso faz com 

que a transferência de elétrons entre os fotossistemas II e I seja parcialmente paralisada, 

culminando na geração de espécies reativas de oxigênio (EROs) (Asada, 2006), que 

podem destruir o aparato fotossintético.  
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Sob estas duas condições de luminosidade, irradiância elevada e sombreamento, 

a síntese de terpenos está fortemente associada à capacidade fotossintética da planta. 

Segundo Sangwan et al. (2001), o conteúdo disponível de gliceraldeido-3-fosfato e 

piruvato intraplastidial está ligado à biossíntese de terpenos. Esses autores observaram 

que em Mentha piperita, o aumento do conteúdo monterpenos foi proporcional aos 

aumentos da atividade da RUBISCO e da glicolato-oxidase. Essas proposições indicam 

que a produção e a utilização dos fotoassimilados exercem algum controle sobre a 

produção de óleo essencial (Clark e Menary, 1980).   

Em plantas mantidas sob condições de estresses (e.g.: seca e alta irradiância), a 

biossíntese de óleo essencial pode ter uma função de dissipação do excesso de poder 

redutor. Nessa condição, as plantas empregam mecanismos de dissipação não-

fotoquímicos e bioquímicos para dissipar o excedente de energia absorvido e minimizar 

a fotoxidação. Entretanto, o acúmulo de NADPH + H+ pode levar ao aumento da síntese 

de terpenos, sugerindo que a síntese de metabólitos secundários auxiliaria no controle 

da produção de radicais livres (Selmar e Kleinwächter, 2013; Kleinwächter et al., 2015; 

Kleinwächter e Selmar, 2015).  

Diante do exposto, no presente estudo, se investigou durante as épocas seca e 

chuvosa, os efeitos de níveis contrastantes de irradiância (100 e 30%) sobre os 

parâmetros de trocas gasosas, e seus posteriores efeitos sobre o crescimento e a produção 

de óleo essencial em três acessos (diploide; tetraploide e hexaploide) de L. alba. 
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2 MATERIAL E MÉTODOS  

2.1 Material Vegetal 

 

Os experimentos foram conduzidos nas dependências da Estação Experimental de 

Cultivo e Manutenção de Plantas do Departamento de Botânica–UFJF (21° 41’31” S; 

43° 26’ 15’’ O; 678 m altitude), em Juiz de Fora, Minas Gerais. Foram utilizados clones 

da espécie Lippia alba estabelecidos no Banco de Germoplasma do Laboratório de 

Genética e Biotecnologia-UFJF. Empregou-se neste estudos três acessos da espécie com 

níveis de ploidia distintos: diploide (BGEN-88) (2n=30), tetraploide (BGEN-47) (2n 

=45) e hexaploide (BGEN-42) (2n=90). Esses acessos, foram cultivados sob dois níveis 

de irradiância, 100 e 30 %, resultando em um fatorial 2 x 3, com seis repetições por 

tratamento e em delineamento inteiramente casualizado (DIC). 

O material vegetal utilizado foi obtido por enraizamento de estacas semi-lenhosas 

de 25 cm de comprimento, que apresentavam três gemas axilares e diâmetro uniforme. 

O material vegetal foi tratado em solução de ácido indol-3-butírico (AIB) na 

concentração de 0,29 mmol L-1, utilizando-se o método da imersão lenta durante 24h 

(Hartmann e Kester, 1983). Após o enraizamento, as estacas foram transferidas para 

vasos de 9 L (31 x 23 x 19 cm) contendo substrato composto de terra:areia:bovino 

curtido (3:2:1, v/v/v), alocadas nos ambientes de cultivo supracitados. Durante todo o 

período de condução dos experimentos o substrato foi mantido à capacidade de campo.  

 

2.2 Trocas gasosa e fluorescência da clorofila a 

 

 Os parâmetros de trocas gasosas e de fluorescência da clorofila foram 

determinados em intervalos aproximados de dois meses, de março de 2016 a março de 

2017, perfazendo portanto as quatro estações do ano. As medidas de trocas gasosa foram 

realizadas nas seguinte datas (Outono - 01/06 a 13/06/2016; Inverno - 02/08 a 

12/08/2016; Primavera – 02/11 a 07/11/2016; Verão - 09/03 a 14/03/2017). Contudo, 

para a avaliação foram consideradas apenas duas estações, seca (outono e inverno) e 

chuvosa (primavera e verão). As mediadas de trocas gasosas foram realizadas entre 8:00 
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- 11:00 h utilizando-se um analisador de gases a infravermelho LI-6400-XT (Li-Cor 

Bioscience, Lincoln, Nebraska, USA), sob fluxo luminoso fotossintético (FLF) de 1000 

µmol de fótons m-2 s-1, com 10 % de luz azul e concentração de CO2 ambiente em torno 

da folha (Ca). Para as referidas medidas, foi utilizada uma folha por planta 

completamente expandida em boas condições fitossanitárias, pertencente ao 4º ou 5º nó, 

contado a partir do ápice do maior ramo. Foram mensuradas a taxa de assimilação 

líquida de carbono (A), a condutância estomática (gs), a transpiração (E), a concentração 

interna de carbono (Ci), a razão entre concentrações interna e externa de CO2 (Ci/Ca). A 

eficiência do uso da água foi calculada pela razão A/E (eficiência instantânea) e pela 

A/gs (eficiência intrínseca), conforme Da Matta et al. (2002).  

A fluorescência da clorofila a, foi mensurada utilizando-se o fluorômetro 

integrado à câmara do analisador de gás infravermelho Li-Cor 6400-XT (Li-Cor 

Bioscience, Lincoln, Nebraska, USA). Nas folhas adaptadas à luz, a fluorescência em 

estado estacionário (Fs), foi medida após o registro dos parâmetros de trocas gasosas. 

Aplicou-se um pulso de luz actínica saturante (8.000 µmol de fótons m-2 s-1) para se 

estimar a fluorescência máxima sob a luz (Fm'). Para a obtenção da fluorescência inicial 

em folhas adaptadas à luz (Fo’), a luz actínica foi desligada e a iluminação vermelha 

distante foi aplicada (2 µmol de fótons m-2s-1). A fluorescência e a respiração 

mitocondrial no escuro (RD), foram mensuradas durante a noite de 22:00 às 4:00 h. A 

fluorescência inicial (Fo) foi determinada empregando-se um fluxo luminoso modulado 

de baixa intensidade (0,05 µmol de fótons m-2s-1) de vermelho distante, 

subsequentemente, a fluorescência máxima (Fm) foi medida aplicando-se um pulso de 

luz actínica saturante (8000 µmol de fótons m-2s-1) durante 1 s.  

Com base nos parâmetros aferidos, calculou-se, segundo Schreiber et al. (1995), 

a eficiência fotoquímica máxima do FSII, conforme a equação: (Fv / Fm) = ((Fm - Fo) 

/ Fm). A eficiência na captura de energia pelos centros de reação abertos dos FSII foi 

avaliada empregando-se a fórmula (Fv′/Fm′) = (Fm′ – Fo′)/Fm′), conforme Logan et al. 

(2007). O coeficiente de extinção fotoquímico (qP) e o coeficiente de extinção não-

fotoquímico (NPQ) foram calculados através das seguintes equações: qP = (Fm’-

Fs)/(Fm’-Fo’) e NPQ = (Fm/Fm’) – 1. O excesso de energia absorvido pelo sistema de 

antenas do FSII, que não foi utilizada fotoquimicamente e nem dissipada termicamente 

(PE), foi calculado conforme Demmig-Adams et al. (1996), pela equação PE = Fv′/Fm′ 

×(1 – qP).  



 

24 

 

O rendimento quântico do FSII (ΦFSII) foi obtido segundo a equação: ΦFSII = 

((Fm' - Fs) / Fm ') (Genty et al., 1989), a partir da qual foi calculada a taxa aparente de 

transporte de elétrons (JT) = ΦFSII * FLF * β * α; onde β é um fator que contribui para 

a particionamento da energia entre FSII e FSI, assumido como 0,5. Isso indica que a 

energia de excitação é distribuída igualmente entre os dois fotossistemas, e α é a 

absortância dos tecidos foliares, assumido como 0,87 (Genty et al., 1989; Maxwell e 

Johnson, 2000). 

Através da RD obtida, estimou-se a respiração mitocondrial na presença de luz 

(RL), conforme Lloyd et al. (1995), sendo calculada segundo a equação:   

 

RL= (0,5 – 0,05 ln (FLF)) RD 

 

A partir dos valores observados para JT neste experimento, considerou-se que 

tais valores corresponderam exclusivamente ao fluxo de elétrons empregados no ciclo 

de oxigenação e carboxilação da Rubisco. Portanto, considerou-se que a demanda de 

elétrons necessárias para tais eventos possam ser representadas matematicamente por: 

 

JT = JC + JO  

 

A partir JT, calculou-se a taxa de transporte de elétrons associada a carboxilação 

(JC), taxa de transporte de elétrons associada com oxigenação (JO) e a taxa de 

fotorrespiração da Rubisco (RP), segundo as equações deduzidas por Valentini et al. 

(1995). 

 

 

JC = 1/3 [JT + 8 (A + RD)] 

JO = 2/3 [JT + 4 (A + RD)] 

RP = 1/12 [JT – 4(A + RD)] 

 

 

 

Com os valores obtidos para a RP, A e gs, calculou-se a taxa fotossintética bruta 

real (Agross) e a razão JT /Agross  (Da Matta et al., 2015). 
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2.3 Curva de luz (A/I) 

 

As curvas (A/I) foram realizadas durante a manhã (de 8:00 às 11:00h), entre os 

dias 10/01 a 18/01/2017. Para tal variou-se a FLF de 0 a 2500 mol de fótons m-2 s-1, 

mantendo-se Ca à 400 mol de CO2 mol-1 de ar, a temperatura de folha a 25º C, com a 

umidade relativa do ar entre 50 - 60%, déficit de pressão de vapor entre 1 – 2 kPa. Foram 

mensuradas quatro plantas de cada tratamento tomadas aleatoriamente, totalizando 24 

unidades amostrais. Os dados obtidos com as curvas foram ajustados utilizando-se  o 

programa desenvolvido por Lobo et al. (2013) em Microsoft Excel®. Através do qual 

foi determinado a fotossíntese bruta máxima (Pgmax), a fotossíntese líquida quando o 

FLF é máximo (PN(Imax)), o ponto de compensação luminoso (Icomp); o ponto de saturação 

luminoso máximo (Imax), o rendimento quântico aparente no ponto de compensação 

luminoso (ϕIcomp), e o rendimento quântico aparente no ponto de compensação luminoso 

até a luminosidade de 200 µmol fótons m-2 s-1 (ϕ(Icomp_I200)).  

 

2.4 Quantificação de clorofilas e carotenoides 

 

Os conteúdos de clorofilas (Chl a; Chl b) e de carotenoides (Car) foram 

determinados em acetona 80% segundo Lichtenthaler (1987). Para esta análise, coletou-

se os tecidos vegetais provenientes da mesma folha em que se mediu as trocas gasosas 

e a fluorescência durante o verão. Estas, foram coletadas no dia 15/03/2017 entre 9:00 

e 10:00 h e acondicionadas em caixa térmica contendo gelo. Logo em seguida as amostra 

foram conduzidas ao laboratório, pesadas e armazenadas a -16º C.  O tecido vegetal 

previamente pesado foi então macerado com N2 líquido com o auxílio de 

almofariz e pistilo. Para se evitar possível efeito adverso decorrente do 

armazenamento, a extração dos pigmento e a leitura em espectrofotômetro foram 

feitas em lotes de seis unidades amostras, cada qual, sendo uma repetição de cada 

tratamento. Toda a análise foi terminada 12h depois do horário de coleta, o que 

visa garantir a confiabilidade dos dados obtidos. O conteúdo encontrado para os 

pigmentos foram representados como base na massa fresca.   
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2.5 Quantificação do óleo essencial 

 

Foram coletadas a massa foliar de três plantas de L. alba, totalizando 18 unidades 

amostrais durante o verão (17/03/2017), entre 8:00 e 10:00h. As amostras foram então 

levadas ao laboratório e em seguida estocadas à -16º C por um período máximo de 72h.  

Para a hidrodestilação do óleo, as amostras ainda congeladas foram colocadas em um 

balão de 12 L contendo 6 L de água deionizada, sob manta aquecedora acoplada a um 

aparelho tipo Clevenger. O processo de hidrodestilação foi mantido initerruptamente 

por 3h. Após este período, volume de óleo obtido foi quantificado e estocado em frascos 

de vidro cobertos com papel alumínio sob refrigeração à -16º C (Anvisa, 2010). Após 

extração, as folhas utilizadas foram acondicionadas em sacos de papel e secas à 75º C 

em estufa circulação até alcançarem massas constantes, sendo posteriormente pesadas. 

Com base na massa seca de folhas e no volume de óleo obtido, calculou-se o conteúdo 

de óleo essencial (COE).  

 

2.6 Análise de crescimento e de conteúdo relativo de água 

 

A análise de crescimento foi realizada ao final do período experimental e para tal 

foi 3 de folhas (Nº FL); a área foliar total (AFT); a área foliar unitária (AFU); e a massa 

seca de folha, (MSF), caule (MSC), raiz (MSR) e total (MST). Com base nesses valores, 

calculou-se a taxa de crescimento relativo (TCR) conforme a equação: TCR= (lnX2 – 

lnx1)/(t2 – t1)(Hunt et al., 2002), a taxa assimilatória liquida instantânea (TAL) (Vernon 

e Allison, 1963), a área foliar específica (AFE) e a fração de massa foliar (FrMF). Além 

desses parâmetros, calculou-se também o conteúdo relativo de água (RWC) (Barrs e 

Weatherley, 1962). 

 

 

2.7 Análise estatística 

 

Os parâmetros de trocas gasosas e de fluorescência foram analisados como 

medidas repetidas no tempo, em esquema de parcela subdividida (“split plot in time”) 

empregando-se modelo misto. Para tal, agrupou-se os valores observada para as medidas 

realizadas durante o outono e o inverno, representando assim a estação seca, e para a 
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primavera e o verão, representando a estação chuvosa. Foram considerados efeitos fixos, 

o acesso, os níveis de irradiância e a sua interação, separadamente em cada estação (seca 

e chuvosa). Considerou-se como efeitos aleatórios a repetição aninhada ao acesso e o 

erro usado pelo procedimento MIXED. As médias foram comparadas utilizando-se a 

diferença mínima significativa de Fischer (PDIFF) para P<0,05, empregando-se o 

programa SAS (v.9.0). 

Os parâmetros mensurados ao final do período experimental (março/2017), como 

análise de crescimento, curva de resposta a irradiância (A/I), conteúdos de pigmentos e 

o conteúdo de óleo essencial, foram submetidos à análise de variância (ANOVA). 

Também se considerou como fatores da variação, o acesso, o nível irradiância e sua 

interação. As diferenças entre as médias foram comparadas pelo teste de Tukey (1953) 

(acesso ou interação) e pelo teste T (irradiância) a 5% de significância (P<0,05) 
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3 RESULTADO 

3.1 Condições ambientais durante o período experimental 

 

A região na qual foi conduzida o estudo é classificada como CWA mesotérmico 

segundo Köppen (Kottek et al., 2006), com verões chuvoso e inverno seco. Diante disso 

e como supracitado, optou-se por dividir as avaliações de trocas gasosas em apenas 

época seca e chuvosa, pois acredita-se que a variação da média a anual de temperatura 

não é suficiente para promover redução no crescimentos de plantas C3. Essas redução, 

em geral, ocorre pela diminuição da precipitação e umidade relativa do ar, sendo 

suplantada pela irrigação a que as planta forma submetidas (Figura 1). 

Em relação à distribuição das chuvas, essa se concentrou no final da primavera e 

verão, sendo o valor máximo diário registrado durante o experimento de 37 mm. 

Durante o período experimental, a temperatura média diária manteve-se sempre acima 

de 10° C e abaixo de 25º C, faixa que é considerada propicia ao crescimento vegetal 

(Figura 1).  
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 A temperatura do ar (Temp. Ar) e a temperatura das folhas (Temp. Folha) obtidas 

durante as medições de trocas gasosas com LI-6400 XT, demonstraram que a faixa de 

temperatura nos ambientes mantiveram-se ente 22 e 26° C, intervalo esse, considerado 

ótimo para a atividade da Rubisco de acordo com a literatura existente (Figura 2).  

 

Figura 2 – Valor da temperatura do ar (Temp. Ar) e da temperatura foliar medida em plantas de Lippia 

alba (Temp. Folha) registradas durante as medidas de trocas gasosas, durante a época seca (A) chuvosa 

(B). Legenda: acesso diploide cultivado a pleno sol (DI100%), acesso tetraploide cultivado a pleno sol 

(TE100%), acesso hexaploide cultivado a pleno sol (HE100%), acesso diploide cultivado à sombra 

(DI30%), acesso tetraploide cultivado à sombra (TE30%), acesso hexaploide cultivado à sombra (HE30%) 

  

B 

A 
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3.2 Trocas gasosas e fluorescência da clorofila a 

 

Os níveis de irradiância afetaram significativamente a maioria das variáveis 

estudadas. Somente E e Fv’/Fm’, durante a estação seca, não apresentaram diferença 

significativa em resposta ao nível de irradiância (Tabela 1).  

Quanto aos efeitos relacionados aos diferentes acessos de L. alba, as variáveis E, 

NPQ e JT /Agross, não apresentaram diferenças significativas em ambas as estações 

(Tabela 1).  

O efeito de interação (irradiância x acesso) foi constatado nas variáveis Ci, Ci /Ca, 

RD, RL, A/E, A/gs, Fv/Fm, Fv’/Fm’, qP e PE. Contudo, RD, RL e Fv’/Fm’ apresentaram 

interação significativa somente durante a estação seca, enquanto A/E e Fv/Fm, somente 

durante a estação chuvosa. As demais variáveis apresentaram interação em ambas às 

estações (Tabela 2). 

Em geral, o nível de irradiância mais baixo provocou redução na maioria dos 

parâmetros fotossintéticos em comparação aos cultivados a pleno sol. Em acessos 

cultivados à sombra, independentemente do nível de ploidia, foram observados valores 

45 e 43% menores em A, 72 e 62 % em RP, 22 e 30% em gs, 28 e 58 % em NPQ, 59 e 

53 % em ΦFSII, 60 e 55% em JT, 53 e 49% em JC, 55 e 52 % em JO, 53 e 50 % em Agross, 

15 e 11% em JT /Agross, durante a estação seca e chuvosa, respectivamente. As variáveis 

E e Fv’/Fm’ somente apresentaram diferenças durante a estação chuvosa. Os acessos 

cultivados à sombra apresentaram valores 25% menores para E e 4% menores para 

Fv’/Fm’, em comparação aos acessos cultivadas a pleno sol (Tabela 1). 

Quanto ao efeito isolado do acesso, plantas diploides e hexaploides apresentaram 

os maiores valores para as variáveis A durante as estação seca, e para JC¸JO e Agross, em 

ambas as estações. Os valores observados para o acesso hexaploide foram em média 

24% maiores para A, 21% para JC, 19% para JO e 2 % para Agross, em comparação aos 

acessos tetraploide. Já entre os acessos di- e tetraploide, diploides apresentaram valores 

8% maiores para A e 9% maiores para JC, JO e Agross, durante a estação seca. Durante a 

estação chuvosa, os acessos di- e hexaploide apresentaram os maiores valores para RP, 

que foram cerca de 29% maior em comparação ao acesso tetraploide (Tabela 1). 

Os parâmetros Ci e Ci/Ca apresentaram comportamento semelhante nas duas 

estações. O efeito do acesso em cada nível de irradiância apontou que durante a estação 

seca, os acessos diploides e hexaploides cultivados a pleno sol demonstrou maiores 

valores de Ci e Ci/Ca, que foram 13% maiores, em comparação ao acesso tetraploide 
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também cultivados a pleno sol. Todavia, durante a estação seca, não foram constatadas 

diferenças para essas variáveis entre os acessos cultivados à sombra. Durante a estação 

chuvosa, os acessos tetra- hexaploides mantidos a pleno sol apresentaram os valores 

mais elevados para Ci e Ci/Ca, estes foram 12% maiores que o valor observado para o 

acesso diploide. Entre os acessos cultivados à sombra, o acesso tetraploide, apresentou 

o maior valor de Ci e Ci/Ca, sendo 14% maior em comparação aos acessos di- e 

hexaploide (Tabela 2). 

O efeito de interação entre os níveis de irradiância e um determinado acesso, 

demonstraram que o acesso tetraploide cultivado à sombra, apresentou o maior valor 

para Ci e Ci/Ca em relação ao seu respectivo par cultivado a pleno sol em ambas as 

estações. Durante a estação seca, esses valores foram aproximadamente 24 e 19% 

maiores e, durante a estação chuvosa, cerca de 20 e 17% maiores, para Ci e Ci/Ca, 

respectivamente (Tabela 2). 
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Tabela 1 – Valores médios dos parâmetros de fotossíntese e fluorescência a em plantas de Lippia alba em resposta ao 

nível irradiância e ao acesso, em cada estação seca e chuvosa. Abreviaturas: fotossíntese líquida (A), fotorrespiração da 

Rubisco (RP) (μmol CO2 m–2 s–1); condutância estomática (gs), transpiração (E) (mmol H2O m–2 s–1); eficiência 

instantânea de uso da água (A/E) (µmol CO2 mmol-1H2O); eficiência fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm); coeficiente 

de extinção não-fotoquímico (NPQ); rendimento quântico do FSII (ΦFSII); taxa de transporte de elétrons aparente (JT), 

taxa de transporte de elétrons utilizados para carboxilação(JC), taxa de transporte de elétrons utilizados para 

oxigenação(JO) (μmol e- m–2 s–1); taxa de fotossíntese bruta real (A + RL + RP) (Agross) (μmol CO2 m–2 s–1); razão entre a 

taxa de transporte de elétrons e a taxa de fotossíntese bruta real (JT /Agross) (μmol e- μmol CO2
-1) 

 

 

 Médias assinaladas com asteriscos apresentaram diferenças significativas entre os dois níveis de irradiância. Médias 

seguidas pelas mesmas letras minúscula a não presentam diferenças significativas entre os acessos. Estações marcadas 

com † apresentaram interação significativa e foram demonstradas na tabela 2. As médias foram comparadas pela diferença 

mínima significativa de Fischer (PDIFF) (P < 0,05). 
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Durante a estação seca, somente o acesso hexaploide cultivado a pleno sol 

apresentou interação significativa para as variáveis RD e RL. As plantas hexaploides 

cultivadas a pleno sol apresentaram RD 60 e 86% maior, em comparação aos acessos di- 

e tetraploide mantidos sob mesmo nível de irradiância. Já para a variável RL, o acesso 

hexaploide apresentou valores 58 e 90% maiores, respectivamente, também em 

comparação a esses dois acessos (Tabela 2). Ao se observar ao efeito da irradiância 

sobre um mesmo acesso, novamente, apenas plantas hexaploides apresentaram 

diferenças quando cultivadas à sombra. Estes indivíduos, apresentaram valores 47% 

menores para RD e RL em comparação às plantas hexaploides cultivadas a pleno sol. 

(Tabela 2). 

Durante a estação chuvosa, tanto A/E quanto A/gs apresentaram padrão 

semelhante nos acessos cultivados a pleno sol, com valores mais baixos em resposta ao 

aumento da ploidia. Valores mais elevados foram observados nos acessos di- e 

tetraploide mantidos a pleno sol. Nesses acessos, os valores observados para A/E e A/gs 

foram ~39% maiores em comparação ao acesso hexaploide. Quando cultivados à 

sombra, de forma inversa, o acesso tetraploide apresentou os menores valores para A/E 

e A/gs. Estes valores foram 38% menores, em comparação aos acessos di- e hexaploide, 

também cultivados à sombra (Tabela 2). 

Quanto aos efeitos dos níveis de irradiância sobre um determinado acesso, durante 

a estação chuvosa, foram observados diferenças para os acessos di- e tetraploide. As 

plantas diploides cultivadas à sombra, exibiram valores de A/E e A/gs, 27 e 23% 

menores, em comparação ao seu respectivo acessos cultivados pleno sol. Em plantas 

tetraploides cultivadas à sombra, esses valores foram ainda mais baixos, cerca de 49 e 

46% menores para A/E e A/gs, respectivamente, em comparação a plantas do mesmo 

acesso cultivadas pleno sol. Durante a estação seca, foram observadas diferenças para 

os acessos tetra- e hexaploide. Estes, quando cultivados à sombra, apresentaram valores 

26 e 33% menores para A/gs em comparação as plantas de mesmo acessos cultivadas a 

pleno sol. 

Para a relação Fv/Fm, houve interação apenas para a estação chuvosa, entre os 

acessos cultivados à sombra. Nesse ambiente, o acesso diploide apresento valor, em 

média 3% mais elevados para Fv/Fm em comparação aos acessos tetra- e hexaploide 

(Tabela 2). 

Foi observada interação significativa para a relação Fv’/Fm’ somente na estação 

seca. Acessos di- e hexaploide cultivados a pleno sol apresentaram valores 4% maiores 
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para essa variável em comparação ao acesso tetraploide cultivado sob mesmo 

irradiância. Quando cultivados a sombra, o acesso tetraploide apresentou Fv’/Fm’ 16% 

mais elevado que o acesso diploide e 5% maior que o hexaploide. 

Quando os efeitos dos níveis de irradiância foram avaliados em relação a cada 

acessos, observaram-se diferenças significativas entre as plantas di- e tetraploides para 

Fv’/Fm’. Plantas diploides cultivadas à sombra apresentaram valores 6% menores, em 

comparação as plantas de mesmo acesso cultivadas a pleno sol. Em contrapartida, para 

plantas tetraploides mantidas à sombra, foi observado valores 14% maiores para 

Fv’/Fm’, em comparação as plantas cultivadas a pleno sol (Tabela 2).  

Para as variáveis qP e PE, somente foram observadas diferenças significativa entre 

os acessos cultivados à sombra. Os acessos di- e hexaploide apresentaram valores de qP 

em média, 73 e 65% maiores durante as estações seca e chuvosa, respectivamente, em 

comparação ao acesso tetraploide. Entretanto, para a variável PE, os valores foram 

observados para o acesso tetraploide mantido à sombra, foram 26 e 18% maiores durante 

as estações seca e chuvosa, nesta ordem, em comparação ao acesso di- e hexaploide 

(Tabela 2). 

Em resposta aos efeitos dos níveis de irradiância sobre um determinado acesso, 

observou-se que, independentemente das estações avaliadas, plantas cultivadas à 

sombra apresentaram os menores valores para qP e, em contraste, os maiores valores 

para PE. Os acessos di- e hexaploide mantidos à sombra, apresentaram valores para qP 

54 e 46% menores, em comparação aos seus pares cultivados a pleno sol durante a 

estação seca e chuvosa. Plantas tetraploides, quando mantidas à sombra, apresentaram 

valores 73 e 67% menores para essa mesma variável, em comparação as plantas 

cultivadas a pleno sol, durante as estações seca e chuvosa, respectivamente. Para a 

variável PE, em ambas as estações, observou-se que os acessos di- e hexaploide 

cultivados à sombra apresentaram valores 62% maiores em comparação aos seus 

respectivos acessos cultivados a pleno sol. Plantas do acesso tetraploide cultivadas à 

sombra exibiram valores para PE, em média, 97% maiores, em comparação as plantas 

tetraploides cultivadas sob sol pleno.  
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Tabela 2 – Valores médios dos parâmetros de fotossíntese em plantas de Lippia alba que apresentaram interação significativa 

(P <0,05) entre os níveis de irradiância e os diferentes acesso em cada estação, Abreviaturas: concentração interna de CO2 (Ci) 

(μmol CO2 mol–1 ar); razão entre a concentração interna de carbono e a do ambiente (Ci/Ca); taxa de respiração no escuro (RD), 

taxa de respiração na luz (RL) (μmol CO2 m–2 s–1); eficiência instantânea de uso da água (A/E), eficiência intrínseca de uso da 

água (A/gs) (µmol CO2 mmol-1H2O); eficiência fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm); eficiência na captura de energia pelos 

centros de reação abertos dos FSII (Fv’/Fm’); coeficiente de extinção fotoquímico (qP); excesso de energia absorvido pelo 

sistema de antenas do FSII não utilizado fotoquimicamente e nem dissipado termicamente (PE) 

  
 

 

 

 

  

Estações marcadas com asteriscos apresentaram interação significativa (irradiância x acesso). Médias seguidas pelas mesmas 

letras minúsculas na mesma linha não diferem significativamente entre si, sob um mesmo nível de irradiância. Médias seguidas 

pelas mesmas letras maiúsculas, entre os respectivos acessos cultivados a 100 e 30 % de irradiância, não diferem entra si. As 

médias foram comparadas pela diferença mínima significativa de Fischer (PDIFF) (P < 0,05). 
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3.3 Análise de crescimento e conteúdo relativo de água 

 

Os parâmetros de crescimento estudados foram afetados significativamente pelos 

níveis de irradiância (Tabela 3) e pela interação irradiância x acessos (Tabela 4). 

Em todos os acessos cultivados à sombra, notou-se claramente valores mais 

elevados para ÂIF (148%), AFT (267%), FrMF (152%) e TCR (74%) em relação aos 

seus respectivos pares cultivados a pleno sol (Tabela 3). 

 

Tabela 3 – Caracterização geral dos parâmetros de crescimento dos acessos de Lippia alba que apenas sofreram 

efeito dos níveis de irradiância. Abreviaturas: ângulo de inserção foliar (ÂIF); área foliar específica (AFE); área foliar 

total (AFT); fração de massa foliar (FrMF); taxa de crescimento relativo (TCR). Todos os valores representam a 

média (n = 21) ± erro padrão da média. 

 

Parâmetros 100% Irradiância 30% Irradiância Erro Padrão 

ÂIF (°) 33,40 82,67* ± 0,47 

AFT (m²) 0,09 0,33* ± 0,01 

FrMF (kg/kg) 0,044 0,111* ± 0,004 

TCR (g kg-1 dia-1) 1,81 3,16* ± 0,16 

 

 

 

Ao se comparar os acesso em cada nível de irradiância, constatou-se maior valor 

para ALT nos acessos diploides mantidos a pleno sol. Esta variável foi em média, 80 e 

123% maior, quando comparada aos acesso tetraploide e hexaploide. Quando cultivados 

à sombra, o acesso diploide apresentou ALT 16 e 30%, respectivamente, em 

comparação aos acessos tetra- e hexaploide. Para o efeito dos níveis de irradiância sobre 

determinado acesso, apenas plantas tetra- e hexaploides apresentaram diferenças para 

ALT. Em média, indivíduos destes dois acessos cultivados à sombra apresentaram, 

respectivamente, valores 16 e 23% maiores em comparação às plantas cultivadas a pleno 

sol (Tabela 4). 

Para a variável NºFL as diferenças observadas forma mais evidentes entre os 

acesso cultivados à pleno sol.  Neste ambiente, o acesso diploide demonstrou valores 55 

e 81% maiores em comparação aos acessos tetra- e hexaploide, também cultivadas a 

Asterisco representa diferença significativa para as variáveis que só sofreram efeito do nível de irradiância, 

comparadas pelo teste T (P < 0,05). 
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pleno sol. Ao se comparar o efeito dos diferentes níveis de irradiância sob um dado 

acesso, foram constatadas diferenças apenas para as plantas diploides cultivadas à 

sombra, que apresentaram valores 46% menores para a variável NºFL em comparação 

as plantas diploides cultivadas a pleno sol (Tabela 4).  

O acesso diploide apresentou o menor valor para AFU, independentemente do 

ambiente de cultivo (Figura 3). Plantas diploides cultivadas a pleno sol apresentaram 

AFU 57 e 50% menores, respectivamente, em relação às plantas tetra- e hexaploides. 

Para as plantas diploides cultivadas à sombra foi observado valores 42 e 27% menores 

para essa mesma variável, em comparação as plantas dos outros dois acesso também 

mantidas à sombra. Diferenças em resposta aos níveis de irradiância foram observadas 

em todos os acessos. Em geral plantas cultivados à sombra apresentaram valores para 

AFU aproximadamente cinco vezes maiores, em média, do que planta dos seus 

respectivos acessos cultivados a pleno sol (Tabela 4).  

 

 

 

Para a variável AFE em ambiente de sombra, somente o acesso hexaploide 

demonstrou diferenças em comparação aos demais, com valores 16 e 24% menores em 

comparação aos acessos di- e tetraploide, respectivamente. Para o efeito dos níveis de 

irradiância sobre um determinado acesso, foram constatados valores mais elevados para 

Figura 3 – Folha de plantas de Lippia alba. Legenda: acesso diploide cultivado a pleno sol (DI100%), 

acesso tetraploide cultivado a pleno sol (TE100%), acesso hexaploide cultivado a pleno sol (HE100%), 

acesso diploide cultivado à sombra (DI30%), acesso tetraploide cultivado à sombra (TE30%), acesso 

hexaploide cultivado à sombra (HE30%). 
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a AFE em plantas de todos os acessos cultivadas à sombra. Plantas di-, tetra- e 

hexaploides cultivadas neste ambiente apresentaram, respectivamente, AFE valores de 

400, 375 e 335% maiores, em comparação aos seus pares cultivados a pleno sol (Tabela 

4).
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Tabela 4 – Caracterização geral da análise de crescimento dos acessos diploide (DI), tetraploide (TE) e hexaploide (HE) de Lippia alba, cultivados sob dois níveis de irradiância. Abreviaturas: 

altura da planta medida da base do substrato até o ápice do maior ramo (ALT); área foliar específica (AFE); número de folhas (N° FL); área foliar unitária (AFU); massa seca de folhas (MSF), 

massa seca de caule (MSC), massa seca de raiz (MSR), massa seca total: (MST); taxa assimilatória líquida (TAL);  conteúdo relativo de água (RWC). Todos os valores representam a média (n = 

7)  ± o erro padrão da média. 

Parâmetros 
100% Irradiância 30% Irradiância 

Erro Padrão 
DI TE HE DI TE HE 

ALT (cm) 1,59 aA 0,88  bB 0,71 cB 1,66 aA 1,43 bA 1,28 bA ± 0,04 

Nº FL 250 aA 161 bA 138 bA 135 aB 124 aA 124 aA ± 13,55 

AFU (cm²) 3,09 bB 7,20 aB 6,14 aB 19,97 bA 29,14 aA 27,46  aA ± 3,6 

AFE (m2 Kg-1) 13,76 aB 16,11 aB 13,76 aB 55,08 aA 60,47 aA 46,08 bA ± 2,24 

MSF (g) 4,92 aA 4,85 aB 4,71 aB 6,31 bA 8,99 aA 9,98 aA ± 5,8 

MSC (g) 91,46 aA 47,056 cA 69,91 bA 49,46 aB 52,49 aA 59,24 aA ± 4,2 

MSR (g) 26,06 cA 41,29 bA 53,55 aA 10,90 aB 13,51 aB 21,69 aB ± 3,1 

MST (g) 122,40 aA 93,20 bA 128,16 aA 66,60 bB 74,99 abA 90,39 aB ± 6,7 

TAL (g m-2 Dia-

1) 

3,57 aA 1,85 bA 3,63 aA 0,57 aB 0,49 aB 0,60 aB ± 0,19 

RWC (%) 70,68 bB 75,14 aB 76,55 aB 85,73 aA 86,37 aA 83,00 aA ± 1,69 

Médias seguidas pelas mesmas letras minúsculas não diferem significativamente entre si em um mesmo nível de irradiância. Médias seguidas das mesmas letras maiúsculas em plantas de um 

mesmo acesso cultivados a pleno sol e à sombra, não diferem entre si. Os valores médios das variáveis foram comparados pelo teste Tukey (P < 0,05). 
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A partição de biomassa foi influenciada pela interação entre os fatores estudados 

(Figura 4). Plantas cultivadas a pleno sol apresentaram diferenças acentuadas na partição 

de biomassa, principalmente no percentual alocado em raízes, em comparação a plantas 

cultivadas à sombra (Tabela 4 e Figura 5). Tal padrão foi mais evidente nos acessos tetra- 

e hexaploide, que apresentaram investimento superior a 40% de sua biomassa total em 

estrutura de raiz. Por sua vez, os acessos cultivados à sombra apresentaram destacada 

alocação de biomassa em parte aérea. O investimento diferencial em massa de caules e 

folhas por esses acessos representaram, aproximadamente 75% de sua biomassa total, dos 

quais, apenas 11% foi alocada sob a forma de folhas, sendo o restante equivalente à massa 

de caule. Destacadamente, o acesso diploide apresentou diferenças não tão evidentes na 

locação de biomassa quando cultivado a 100% ou 30% da irradiância, se compara aos 

demais acessos. À sombra, as plantas desse acesso não apresentaram diferenças para MSF 

em comparação às plantas diploides cultivadas a pleno sol (Tabela 4). Além disso, 

independentemente do nível de irradiância a que foram submetidas, plantas do acesso 

diploide mantiveram mais 70% de sua biomassa alocada sob a forma de caule (Figura 4). 
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Figura 4 – Padrão de alocação de biomassa nos acessos, diploide (DI); tetraploide (TE) e hexaploide 

(HE) de Lippia alba cultivados sob 100 e 30% da irradiância. 

 

 

 

 

Figura 5 - Raizes de plantas de Lippia alba. Legenda: acesso diploide cultivado a pleno sol (DI100%), acesso 

tetraploide cultivado a pleno sol (TE100%), acesso hexaploide cultivado a pleno sol (HE100%), acesso 

diploide cultivado à sombra (DI30%), acesso tetraploide cultivado à sombra (TE30%), acesso hexaploide 

cultivado à sombra (HE30%). 
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Acessos di- e hexaploide cultivados a pleno sol apresentaram valores de MST 34% 

mais elevados em relação ao acesso tetraploide. Entretanto, quando os acessos foram 

cultivados à sombra, foi observada tendência de maior acúmulo de MST com o aumento 

da ploidia. O acesso hexaploide cultivado à sombra apresentou valores de MST 17 e 33% 

maiores que os observados para os acessos tetra- e diploide. Quando os níveis de 

irradiância foram avaliados em relação aos acessos, verificou-se que plantas di- e 

hexaploide apresentaram os menores valores de MST 46 e 30% menores em resposta ao 

sombreamento, em relação a seus respectivos pares cultivados a pleno sol (Tabela 4).  

Os acessos di- e hexaploide exibiram valores de TAL 92% mais elevados, em 

média, que os observados para o acesso tetraploide. Ao se avaliar as respostas aos níveis 

de irradiância estudados, foram observados valores mais baixos para TAL nos acessos 

cultivados à sombra, independentemente da ploidia. Plantas di- e hexaploides 

apresentaram valores 84% menores para TAL, em comparação às respectivas plantas 

cultivadas a pleno sol. Em plantas tetraploides essa redução foi ligeiramente menor, cerca 

de 74% menores (Tabela 4). 

Em relação ao RWC, constatou-se que apenas plantas cultivadas a 100% de 

irradiância apresentaram diferenças significativas entre os acessos. Plantas tetra- e 

hexaploides apresentaram valores de RWC, em média, 7% maiores que os observados 

para acesso diploide. Quanto ao efeito dos níveis de irradiância sobre um determinado 

acesso, observou-se que independentemente deste, quando as plantas foram cultivadas à 

sombra presentara valores mais elevados RWC. Em plantas di-, tetra- e hexaploide, 

respectivamente, foram observados valores 21, 15 e 8% maiores, em comparação às 

plantas de mesma acesso cultivadas a pleno sol (Tabela 4).  
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3.4 Curva de luz (A/I) 

 

Em relação aos parâmetros obtidos pelas curvas A/I, diferenças significativas 

somente foram constatadas em resposta aos níveis de irradiância. Independentemente do 

acesso, plantas cultivadas à sombra apresentaram redução em todos os parâmetros 

estudados, exceto para ϕIcomp. Houve redução de 53% em Pgmax, 60% em PN(Imax), 45%  

em RD e Icomp, 58% em Imax e de  31% em ϕ(Icomp_I200), quando comparadas às plantas 

cultivadas a pleno sol. Como supracitado, plantas cultivadas à sombra apresentaram 

aumentos na ordem de 15% para a variável ϕIcomp em relação às plantas mantidas a pleno 

sol (Tabela 5). 

O comportamento da curva de luz demonstrou que os acessos cultivados à sombra 

apresentaram valores irresponsivos acima 600 µmol fótons m-2 s-1 para a variável A. Foi 

observada tendência de redução dos valores de JT a partir de 1500 µmol fótons m-2 s-1, 

independentemente do ambiente luminoso. Plantas cultivadas à sombra também 

apresentaram redução mais acentuada para Fv’/Fm’ e ΦPSII (Figura 6).  

 

Tabela 5 – Valores médios dos parâmetros estimados a partir das curvas A/I em plantas de Lippia alba. Abreviaturas: 

Fotossíntese bruta máxima ( Pgmax ), fotossíntese líquida quando o FLF é máximo, I=Imax ( PN(Imax)), respiração no 

escuro, (RD), ponto de compensação luminoso (Icomp); ponto de saturação luminoso máximo (Imax), rendimento quântico 

aparente no ponto de compensação luminoso (ϕIcomp), rendimento quântico aparente no ponto de compensação luminoso 

até a luminosidade de 200 µmol fótons m-2 s-1 (ϕ(Icomp_I200))  

Parâmetros Unidades 
Nível de Irradiância 

Erro Padrão 
100% 30% 

Pgmax 
µmol CO2 m

-2 s-1 

 

24,03* 11,39 ±1,65 

PN(Imax) 17,22* 6,85 ±1,28 

RD 1,38* 0,88 ±0,10 

Icomp 
µmol fótons m-2 s-1 

25,05* 13,79 ±1,39 

Imax 523,00* 218,5 ±37,79 

ϕIcomp 
µmol CO2 µmol fótons-1 

0,054 0,062* ±0,002 

ϕ(Icomp_I200) 0,048* 0,033 ±0,001 

 

 

 

Asterisco representa diferença significativa entre os dois níveis de irradiância. As médias foram comparadas entre si 
pelo teste T (P < 0,05). Todos os valores representam a média ± erro padrão da média (n =16). 
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Figura 6 – Taxa assimilatória líquida (A), taxa de transporte de elétrons (ETR), eficiência de captura de energia de excitação pelos centros de reação abertos do FSII 

(Fv’/Fm’), rendimento quântico do FSII (ΦPSII), em função fluxo luminoso fotossintético (FLF) em plantas de Lippia alba. Acessos cultivados a pleno sol, di, tetra e 

hexaploide, respectivamente (DI100%; TE100%; HE100%); Acessos cultivados à sombra, di, tetra e hexaploide, respectivamente (DI30%; TE30%; HE30%). Os 

valores são médias (n = 4) ± EP.  



 

45 

 

 

3.5 Quantificação do conteúdo de clorofilas e carotenoides 

 

Em geral, foi observado efeito significativos de interação para a maioria dos 

parâmetros estudados (Tabelas 7), exceto para o conteúdo de clorofila a (Chl a) e para a 

razão clorofilas totais/carotenoides (Chl/Car). Estes, foram afetado somente pelos níveis 

de irradiância (Tabela 6). Plantas cultivadas à sombra apresentaram maiores conteúdos 

de pigmentos em comparação aos acessos cultivados a pleno sol.  

Acessos cultivados à sombra apresentaram expressivo conteúdo de Chl a, sendo 

estes 183% maiores que os observados para acessos cultivados a pleno de sol. A razão 

Chl/Car também foi maior nas plantas mantidas à sombra, nas quais se constataram 

conteúdos 19% maiores do que nas plantas cultivadas a pleno sol (Tabela 6). 

 

Tabela 6 – Conteúdo de pigmentos fotossintéticos em plantas de Lippia alba por base de massa fresca (mg g-1 de MF). 

Abreviaturas- Clorofila a (Chl a); Razão clorofilas totais por carotenoides (Chl/Car)  

 

 

 

Em relação ao conteúdo de Chl b e Chl a + b, diferenças significativas foram 

observadas entre as plantas dos acessos cultivadas à sombra. Os acessos tetra- e 

hexaploides mantidos à sombra apresentaram valores mais elevados para essas variáveis, 

em comparação ao acesso diploide. Quando plantas de um mesmo acesso cultivadas à 

sombra foram comparadas às mantidos a pleno sol, foram observados conteúdos mais 

elevados de Chl b e Chl a+b. Acessos cultivados à sombra, di-, tetra- e hexaploide, 

apresentaram respectivamente, aumentos na ordem de 152, 231 e 287% para Chl b e de 

171, 192 e 213% para Chl a + b (Tabela 7).  

 

O asterisco representa diferença significativa observada para as variáveis entre os níveis de irradiância e foram 
comparadas pelo teste T (P < 0,05). Os dados são médias de n = 21 ± erro padrão da média. 
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Tabela 7 – Conteúdo de pigmentos fotossintéticos em plantas de Lippia alba por base de massa fresca (mg/g de MF). 

Abreviaturas- Clorofila b (Chl b); Clorofila totais (Chl a+b); Carotenoides (Car); Razão clorofila a por b (Chl a/Chl 

b). Os dados são médias de n= 21 para variáveis Chl a e Chl/Car e n= 7 para as demais vaiáveis. 

Parâmetros 
100% Irradiância 30% Irradiância Erro 

Padrão DI TE HE DI TE HE 

Chl b 0,19aB 0,16aB 0,16aB 0,48bA 0,53bA 0,62aA ± 0,02 

Chl a + b 0,78aB 0,80aB 0,71aB 2,06bA 2,22aA 2,38aA ± 0,07 

Car 0,35aB 0,41aB 0,36aB 0,80bA 0,92aA 0,99aA ± 0,03 

Chl a / Chl b 3,06cA 3,82aA 3,56bA 3,24aA 3,21aB 2,86bB ± 0,07 

 

 

 

 

Diferenças significativas para o conteúdo de carotenoides (Car) foram observadas 

apenas entre os acessos cultivados à sombra. Para tetra- e hexaploides constatou-se 

valores 19% maiores para Car, em comparação ao acesso. Quanto aos efeitos dos níveis 

de irradiância sob um determinado acesso, plantas di-, tetra- e hexaploides cultivadas à 

sombra, apesentaram conteúdos de carotenoides maiores em comparação a plantas 

cultivadas a pleno sol. Estes, foram em média 156% maiores em plantas di- e tetraploides 

e 116% maiores em plantas hexaploides (Tabela 7). 

Dentre os acessos cultivados a pleno sol, indivíduos do acesso tetraploide 

apresentaram valores de Chl a/Chl b 24 e 7% maiores em comparação aos acessos di- e 

hexaploide.  Dentre os acessos cultivados à sombra, di- e tetraploides demonstraram 

valores de Chl a/Chl b, em média, 13% maiores em comparação ao acesso hexaploide. 

Ao se avaliar os efeitos dos níveis de irradiância sobre um mesmo acesso, foram 

constatadas diferenças nos acessos tetra- e hexaploides. Plantas tetra- e hexaploides 

cultivados à sombra apresentaram razões Chl a/Chl b 16 e 19% menores, 

respectivamente, em comparação as plantas de mesmo acesso mantidas a pleno sol 

(Tabela 7).  

  

Médias seguidas pela mesma letra minúscula não diferem significativamente entre si, em um mesmo nível de irradiância 

e médias seguidas pela mesma letra maiúscula, em um mesmo acessos cultivados a pleno sol e à sombra. não diferem 

entra si. As médias foram comparadas pelo teste Tukey (P < 0,05). Os dados são médias de n = 7 ± erro padrão da 

média 
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3.6 Quantificação do óleo essencial 

 

O conteúdo de óleo essencial (COE) apresentou diferenças significativas para todos 

os fatores estudados e para interação entre eles (Figura 7). 

Em todas as plantas cultivadas à sombra o COE foi menor em comparação às 

plantas cultivadas a pleno sol. O valor de COE observado para essas plantas di-, hexa- e 

tetraploide foram, em média, 60, 59 e 47% menores comparativamente as plantas 

mantidas a pleno sol. Independentemente do nível de irradiância (à sombra ou a pleno 

sol), os indivíduos diploides foram os que mais se destacaram em relação à produção de 

óleo em comparação aos demais.  Plantas diploides cultivadas a pleno sol apresentaram 

COE 150% maior em relação às plantas tetra- e hexaploide também mantidas sob esse 

ambiente. Quando cultivado à sombra, esse acesso apresentou COE 120% maior em 

comparação aos acessos tetra- e hexaploide, também cultivados à sombra (Figura 7).  

 

 

Figura 7 – Conteúdo de óleo essencial (COE) por massa fresca de folhas em Lippia alba.; Médias seguidas pela mesma 

letra minúscula em cada nível de irradiância não diferem significativamente entre si pelo teste Tukey (P < 0,05). Médias 

seguidas pela mesma letra maiúscula, entre os respectivos acessos cultivados a pleno sol e à sombra, não diferem entra 

si pelo teste T (P < 0,05). 
 

  



 

48 

 

 

4 DISCUSSÃO 

4.1 Trocas gasosas e fluorescência da clorofila a 

 

Plantas adaptadas a ambientes sombreados apresentam baixa taxa fotossintética 

(Reich et al., 1998b), efeito também observado no presente estudo em plantas de L. alba 

cultivadas à sombra. Entretanto, as plantas podem se beneficiar de forma indireta com a 

redução da temperatura, o que ocorre devido ao sombreamento do ambiente de cultivo.  

Isso pode contribuir para redução da fotorrespiração, que é um processo bioquímico 

fortemente influenciado pela temperatura foliar (Björkman e Demmig-Adams, 1995).  

Este aumento, promove a redução da especificidade da Rubisco ao CO2 (Brooks e 

Farquhar, 1985), e também da solubilidade do CO2 em relação ao O2 nos tecidos vegetais 

(Wingler et al., 2000). Entretanto, no presente estudo, acredita-se que somente a baixa 

luminosidade tenha sido o principal responsável pelos valores mais baixos observados 

para RP nas plantas à sombra. Pois tanto Temp. Ar, quanto Temp. Folha, foram maiores 

em plantas de todos os acesso quando cultivados à sombra, independente da época de 

avaliação (Figura 1). Além desses fatores, a fotorrespiração apresenta importante papel 

ecológico, protegendo o aparato fotossintético em plantas submetidas a irradiâncias 

elevadas (Wingler et al., 2000). As plantas de todos os acessos cultivadas a pleno sol 

apresentaram valores mais elevados para RP. Sob tal condição, o excedente de energia 

gerado nos fotossistemas pode ser consumido pela fotorrespiração, mitigando efeitos 

deletérios como a fotoinibição e garantido a manutenção do fluxo de elétrons e a formação 

de poder redutor (Osmond e Grace, 1995; Noctor et al., 2002). Esta contribuição foi 

reforçada pelos valores mais elevados observados para as variáveis JT e JO nestas mesma 

plantas cultivadas a pleno sol (Tabela 1).  

No presente estudo, o menor valor de gS observada para os acessos cultivados à 

sombra pode ser atribuída a dois possíveis cenários. Durante a estação seca, plantas 

cultivadas a pleno sol apresentaram valores mais altos para gS em comparação às plantas 

cultivadas a pleno sol, diferença essa, que não foi tão pronunciada como a observada 

durante a estação chuvosa. Acredita-se que durante a estação seca, a gS possa ter sido 

reduzida devido ao fechamento estomático em resposta ao aumento do déficit de pressão 
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de vapor (DPV). Isso ocorre durante o período mais seco do ano pela redução da umidade 

relativa do ar, que em última instância é derivada da redução das temperaturas e da 

precipitação (Figura 1). Essas duas variáveis ambientais são as principais moduladoras 

do DPV, que por sua vez, apresenta correlação inversa com a abertura estomática em 

diversas espécies de plantas (El-Sharkawy et al., 1985), podendo modificar os níveis de 

gS. A segunda possibilidade que explica valores mais altos de gS, pode estar relacionando 

a densidade estomática distintas, frutos dos níveis de irradiância contrastantes nos 

ambientes de cultivo. O nível de irradiância em que a planta se desenvolve é um 

importante fator associado a modulação da densidade estomática devido aos seus efeitos 

fotomorfogênicos durante o desenvolvimento vegetal (Gay e Hurd, 1975; Araújo et al., 

2011). Sob baixa irradiância, esses estímulos são menores, o que interfere reduzindo 

densidade estomática e por consequência a gS, parâmetro que é dependente do tamanho e 

do número de estômatos das folhas (Wong et al., 1979). Em L. alba, Ventrella (2000) 

relatou a redução da densidade estomática em plantas cultivadas em 70% de 

sombreamento (30% de irradiância) em comparação a indivíduos da espécie cultivados a 

pleno sol. 

Durante a estação seca, não foi constatada diferenças nos valores observados para 

E entre os acessos cultivados a pleno sol e à sombra. Esse comportamento pode ser 

resultante das variações observadas na gs durante essa estação. Todavia, nas análises 

realizadas durante a estação chuvosa (primavera e verão), demonstraram diferenças 

significativas, possivelmente devido à temperatura e irradiância mais elevadas, o que 

contribui para o aumento em E nos acessos cultivados a pleno sol. Sob certas condições, 

algumas espécies vegetais podem apresentar relações quadráticas entre E e gs. Entretanto, 

essa relação é controlada por mecanismos complexos, que guardam maior ou menor grau 

de interdependência, respondendo de maneira integrada à temperatura, irradiância, 

concentração de CO2 e status hídrico (Jones, 1998).    

 As diferenças observadas durante a estação seca para a variável A entre os acessos 

di-, tetra- e hexaploide parecem estar associadas às diferenças constatadas em gs. Maior 

condutância estomática pode resulta em maior difusão de CO2 até os espaços 

intercelulares, condição que aumenta a Ci, determinando, em parte, uma maior 

capacidade de fixação de carbono em uma planta, o que ocorre em associação a outras 

características fisiológicas (Wong et al., 1979), tal como observado para as variáveis JC e 

Agross. Durante a estação seca, os acessos di- e hexaploides também apresentaram os 

maiores valores para dessas duas variáveis. Acredita-se que estes dois acessos possuem 
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maior capacidade fotossintética devido a fatores genéticos originários dos diferentes 

níveis de ploidia. 

As diferenças observadas em RP para o acesso hexaploide em comparação ao acesso 

tetraploide pode ser devido a diferenças genéticas entre os acessos. Como mencionando 

anteriormente, taxas mais elevadas de RP podem indicar maior capacidade de escape à 

fotoinibição por parte do acesso hexaploide. Em estudo realizado com plantas 

transgênicas de Nicotiana tabacum que tiveram a expressão dos genes relacionados à 

glutamina sintetase (GS2) aumentada, foi constatado redução nos níveis de foto-oxidação 

em respostas a níveis elevados de irradiância ou do aumento do tempo de exposição à luz 

(Kozaki e Takeba, 1996).  A fotorrespiração também pode auxiliar na manutenção dos 

níveis de JT em plantas mantidas sob alta irradiância (Kozaki e Takeba, 1996; Wingler et 

al., 2000). A manutenção do fluxo de elétrons entre os fotossistemas minimiza a formação 

de espécies reativas de oxigênio (EROs), que são geradas como consequência do escape 

de elétrons do aparato fotossintético quando não consumidos na síntese de ATP e 

regeneração de NADPH (Voss et al., 2013). 

Devido a alterações anatômicas provocadas pelo sombreamento folhas 

desenvolvidas sob baixa irradiância, em geral, tendem a apresentar maior Ci, o que ocorre 

pela redução da espessura foliar. Em parte isso o corre devido à diminuição do tamanho 

das células que compõem o mesofilo, fazendo com que a resistência à difusão do CO2 nos 

espaços intercelulares seja reduzida, ocasionando aumento da Ci (Terashima et al., 2001). 

Tais pressupostos justificariam as diferenças observadas para Ci e Ca/Ci entre plantas de 

um mesmo acesso quando cultivadas a pleno sol e a sombra. Contudo, essas respostas são 

insuficientes para explicar as diferenças observadas entre plantas de diferentes acessos 

cultivadas sob o mesmo nível de irradiância. 

Os valores mais elevados de RD e RL observados para plantas do acesso hexaploide 

cultivadas a pleno sol durante a estação seca, podem ser resultantes da maior taxa 

assimilatória liquida (A), registrada para esse acesso. Estudos demonstraram que 

aumentos da taxa fotossintética são acompanhados de aumentos do metabolismo 

respiratório, o que ocorre devido à maior demanda de energia para a síntese proteica, para 

a atividade enzimática e para a geração de substratos respiratórios (Azcón-Bieto e 

Osmond, 1983; Reich et al., 1998a). Além disso, segundo a “hipótese do ganho de 

carbono”, plantas como maior capacidade de tolerância à sombra maximizam a captura e 

o uso da luz paralelamente à redução da taxa respiratória (Givnish, 1988). Isso, pode 

indicar uma capacidade de adaptação comum a todos os acesso de L. alba estudados. 
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A RL tende a ser menor que a respiração mitocondrial no escuro (Von Caemmerer, 

2000), sendo, também, dependente da assimilação líquida de carbono (Azcón-Bieto e 

Osmond, 1983). No presente estudo, a RL representou em média 46% da RD, resultado 

que se encontra em consonância com dados da literatura. Em geral, valores de RL variam 

de 25 a 100% da RD (Avelange et al., 1991), uma vez que a respiração mitocondrial é 

afetada pela irradiância (Tcherkez et al., 2005). A luz atua interferindo na operação do 

ciclo de Krebs, provocando a inativação reversível do complexo da piruvato 

desidrogenase mitocondrial (Tovar-Méndez et al., 2003) e o aumento da exportação de 

intermediários do ciclo dos ácidos tricarboxílicos para as diversas rotas do metabolismo 

vegetal (Hanning e Heldt, 1993; Nunes-Nesi et al., 2007). Apesar dos efeitos adversos da 

luz sobre o metabolismo mitocondrial, como sugere a literatura, não é possível descartar 

sua integração com os mecanismos fotossintéticos (Nunes-Nesi et al., 2007). 

As eficiências instantânea (A/E) e intrínseca (A/gs) do uso da água são parâmetros 

dependentes de fatores fisiológicos e, indiretamente, de fatores climáticos. As variações 

encontradas para essas variáveis entre os acessos crescidos a pleno sol e à sombra podem 

ser atribuídas às diferenças de temperatura observadas entre os ambientes de cultivo 

durante a estação chuvosa (Figura 2B). Mínimas oscilações da temperatura promovem 

variações em E, com consequentes reflexos sobre A/E (Feng, 1999). Por sua vez, A/gs é 

afetada em menor grau por variações na temperatura e na umidade do ar, pois tanto A 

quanto gs, são principalmente dependentes do ambiente em que a planta se desenvolve 

ou se aclimata (Reinhardt e Smith, 2008). Esses dois componentes guardam relação 

interespecífica com a taxa de carboxilação e com o comportamento estomático 

(Comstock e Ehleringer, 1992), aos quais, provavelmente, se atribuí as variações 

observadas para a variável A nos três acessos de L. alba estudados. Além disso, outros 

fatores intrínsecos à fisiologia de cada acesso podem estar relacionados às diferenças 

observadas para A/gs (Blum, 2005), como o um RWC distinto entre os acesso (Tabela 4). 

Plantas cultivadas sob níveis baixos de irradiância apresentam uma menor 

capacidade de dissipação do excesso de energia. Isso foi evidente pelo aumento observado 

em Fv’/Fm’ em plantas tetraploides cultivadas à sombra durante a estação seca, indicando 

a necessidade de maior dissipação  térmica nestes indivíduos (Duan et al., 2005). Folhas 

desenvolvidas à sombra são menos espeças e, portanto, possuem menor capacidade de 

dissipação térmica (Vogel, 1968; Riechers, 1984). Essa possibilidade foi corroborada 

pelo comportamento observado para qP e PE durante as estações estudadas. O acesso 

tetraploide cultivado à sombra apresentou o menor valor para qP, indicando assim, um 
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menor uso do percentual de energia luminosa absorvida para a fotossíntese. Em 

contrapartida, esse mesmo acesso, apresentou o maior valor para PE o que sugere uma 

maior probabilidade de fotoinibição e da ocorrência de fotodanos à maquinaria 

fotossintética.  

 

4.2 Análise de crescimento e de conteúdo relativo de água 

 

Em relação ao crescimento dos três acessos de L. alba avaliados, foram observadas 

respostas típicas destas plantas ao sombreamento. Resultados como, o menor valor de A 

e RD em plantas mantidas à sombra, evidenciam como a baixa irradiância atua como fator 

limitante ao ganho de carbono. Essa situação afetou a alocação de biomassa nas diferentes 

estruturas vegetais, causando uma resposta adaptativa principalmente da parte aérea nas 

plantas mantidas sob baixa irradiância.  Os valores mais elevados constatados nas plantas 

dos diferentes acessos, sob essa condição de luminosidade, para as variáveis ÂIF, AFT, 

FrMF e TCR refletem mecanismos que visam encontrar uma condição de equilíbrio entre 

o nível de irradiância e o máximo ganho de carbono (Wilson, 1960).  

Nos acessos cultivados a pleno sol, foi observado uma tendência de redução na 

altura das plantas com o aumento do nível de ploidia dos acessos. Logo, o maior valor 

para ALT foi observado em plantas do acesso diploide e o menor nos hexaploides. 

Entretanto, quando esses acessos foram cultivados à sombra, diferenças foram observadas 

somente para o acesso diploide em comparação aos demais.  

Foi observado uma relação inversa entre as variáveis AFU e Nº FL em plantas 

diploides cultivadas a pleno sol e à sombra. A literatura aponta a redução do tamanho 

foliar em resposta ao aumento da irradiância, da temperatura e à diminuição da umidade 

do solo (Dale e Causton, 1992; Whitman e Aarssen, 2010). A variação no tamanho das 

folhas pode ser produto de um “trade-off” em relação ao número de folhas produzidas 

(Whitman e Aarssen, 2010). Logo, espécies com grande número de folhas tendem a 

possuir folhas relativamente pequenas, enquanto espécies com folhas maiores, em geral, 

as possuem em menor quantidade (Kleiman e Aarssen, 2007). Plantas que possuem folhas 

menores, apresentam redução significativamente em sua superfície de transpiração e 

melhora o balanço hídrico. Isso ocorre pois, folhas menores apresentam menor área e 

consequentemente apresentam menor tendência ao aquecimento pela radiação incidente, 

fazendo com que a perda de calor por convecção seja responsável por resfriar o limbo 
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foliar reduzindo a transpiração. Com isso, há um aumento da eficiência do uso da água e 

na assimilação líquida de carbono (Parkhurst e Loucks, 1972), o que foi observado em 

plantas de L. alba mantidas a pleno sol (Tabela 1). Além disso, essa característica pode 

proporcionar uma vantagem adaptativa sobre a perda de tecidos causada por herbívora 

(Brown et al., 1991). 

O aumento da AFU em acessos tetra- e hexaploides cultivados a pleno sol está 

provavelmente relacionado à ploidia. Indivíduos poliploides tendem a apresentar 

aumentos nas estruturas vegetativas (De Medeiros Vichiato et al., 2008), além de 

aumentos na atividade enzimática (Stanys et al., 2006). Nesse ponto, destaca-se o papel 

da expressão de alguns genes relacionados à síntese e à regulação dos fitohormônios, 

como as auxinas (Li et al., 2005). Devido à duplicação do material genético, as auxinas 

podem atuar com maior intensidade em poliploides, consequentemente aumentando, os 

níveis de produção dessas moléculas e como isso provocar o aumento da área foliar. 

O aumento da AFE é uma das principais respostas das plantas à baixa luminosidade. 

Plantas de L. alba expostas a pleno sol apresentam baixa AFE e, consequentemente, 

folhas mais espessas, permitindo a concentração de enzimas fotossintéticas sob uma 

menor superfície, o que aumenta a eficiência fotossintética por unidade de área 

(Björkman, 1981). Essa melhora na eficiência fotossintética também está associada a 

adoção de um arranjo mais disperso dos cloroplastos nas células do mesofilo, o que ocorre 

em conjunto com o aumento de espaços aéreos nesses tecidos (Terashima et al., 2001). 

Por sua vez, o aumento dos espaços aéreos ocorrem devido ao espessamento da parede 

celular e ao aumento do tamanho individual das células, o que resulta em maior 

capacidade de difusão do CO2 até a camada limítrofe dos cloroplastos (Evans, 1999; 

Terashima et al., 2001). Entretanto, o espessamento da parede celular provoca aumento 

da resistência de difusão do CO2 até os sítios de carboxilação pelo aumento do deposito 

de celulose na parede celular. 

No presente estudo, plantas de L. alba apresentaram padrão característico de 

alocação de biomassa em resposta à baixa irradiância. Em acessos cultivados à sombra 

observou-se o dobro de biomassa alocada em folhas. Em muitos casos, o aumento da 

massa foliar é particularmente pouco sensível à irradiância durante o período de 

crescimento, apresentando maior efeito em espécies herbáceas e arbustiva (Poorter e 

Nagel, 2000). Entretanto, plantas aclimatadas a baixas irradiâncias promovem mudanças 

muito mais efetivas alterando a área foliar específica do que por investimento em massa 

de tecido foliar propriamente dito (Poorter et al., 2012). 
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Muito provavelmente o aumento do percentual alocado em caules pelas plantas 

cultivadas à sombra ocorreu em virtude do alongamento dos internódios. Esta é uma 

condição derivada do aumento no tamanho das folhas e das mudanças na arquitetura do 

dossel, visando maximizar a interceptação da luz. Essas mudanças são acompanhadas do 

aumento de estruturas de sustentação, como pecíolos e caules (Valladares e Niinemets, 

2008). 

O aumento da biomassa alocada em raízes é uma resposta típica observada em 

plantas cultivadas a pleno sol. Segundo a teoria do “crescimento funcional” proposta por 

Brouwer (1962), as plantas tendem a alocar sua biomassa em seus diferentes órgãos, a 

fim de se contrapor ao fator do ambiente que mais limita seu crescimento. Em outras 

palavras, quando luz e CO2 são fatores limitantes ao desenvolvimento, as plantas 

investem em partes aéreas. Quando a limitação ocorre por nutrientes ou H2O, elas 

aumentam o investimento em raízes. No presente estudo, essa resposta foi observada para 

os acessos tetra- e hexaploides cultivados a pleno sol, que apresentaram massivo 

investimento em estrutura radicular. Entretanto, nos acessos cultivados à sombra, houve 

menor desenvolvimento desse órgão (Figura 4).  

Como mencionado anteriormente, o sombreamento limitou a assimilação liquida de 

carbono, provocando a redução na MST em plantas cultivadas à sombra. Esses resultados 

são semelhastes aos encontrados em L. alba (Ventrella, 2000), em L. citriodora Lam. 

(Gomes et al., 2009), Aloysia gratissima [Gilles & Hook.] Tronc. e Melissa officinalis 

L.(Meira et al., 2012).  Essa resposta acontece porque níveis baixos de irradiância 

resultam na assimilação de quantidades relativamente pequenas de carbono pela 

fotossíntese, frente ao custo de manutenção da biomassa (Poorter et al., 2012). 

Diferenças observadas para o acúmulo de MST entre o acesso tetraploide e o demais 

acesso hexaploide, ambos cultivados a pleno sol, podem estar relacionadas à taxa 

assimilatória líquida (A). O acesso tetraploide cultivado a pleno sol apresentou o menor 

valor para A no decorrer da estação seca, o que pode ter influenciado no acúmulo de MST 

ao longo do período experimental.  Para os acessos cultivados à sombra, observou-se uma 

tendência de aumento em MST com o aumento da ploidia. 

A TAL é um parâmetro complexo que expressa a taxa de incremento de massa seca 

em dado instante em relação à área foliar (Lopes e Lima, 2015). Indiretamente, a TAL é 

interpretada como um parâmetro para estimar a capacidade de fixação líquida de carbono 

ao nível de planta inteira sob condições de crescimento constantes (Shipley, 2000). A 

literatura aponta que há forte correlação entre AFE, TAL e TCR (Poorter e Werf, 1998). 
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Atualmente a hipótese mais aceita para explicar a importância relativa da AFE e da TAL 

seria que a relação entre essas duas variáveis se configura em um “trade-off”. Durante o 

processo evolutivo, indivíduos de uma população são submetidos a diferentes condições 

de irradiância poderiam estar melhora adaptados a essas diferenças do que outros.  O que 

garantiria para estes maior eficiência para o crescimento, reprodução e sobrevivência 

(Shipley, 2002), levando à seleção desses indivíduos. 

O RWC fornece uma importante informação sobre o ajustamento osmótico e o 

status hídrico das plantas (Mullan e Pietragalla, 2012). Folhas de plantas cultivadas a 

pleno sol apresentam maior acúmulo de lignina e maior espessura foliar (Lambers e 

Poorter, 2004), o que ocorre principalmente pelo aumento do tamanho das células que 

compõe parênquima paliçádico (Smith et al., 1997), assim como pelo aumento de espaços 

aéreos nas folhas (Terashima et al., 2001). As estruturas mais desenvolvidas desses 

tecidos ocupam maiores volumes e, consequentemente, reduzem o RWC nessas folhas 

em comparação às folhas dos acessos cultivados à sombra.   

A tendência de redução observada em RWC foi também semelhante ao padrão de 

biomassa alocada em raízes para os acessos cultivados a pleno sol. Logo, os valores mais 

elevados observados para RWC nos acessos tetra- e hexaploide mantidos a pleno sol, em 

comparação ao diploide, podem ser consequência do maior investimento em raízes por 

parte desses dois acessos. Se um determinado genótipo possui maior capacidade para 

manter suas folhas túrgidas sob condição de maior perda de água (cultivo a pleno sol), 

isso pode significar uma vantagem fisiológica importante (Mullan e Pietragalla, 2012). 

 

4.3 Curva de luz (A/I) 

 

Os resultados observados nas curvas A/I nas plantas de L. alba avaliadas no presente 

estudo reforçam e corroboram os efeitos observados para a maioria dos parâmetros de 

trocas gasosas detectados entre os acessos cultivadas a pleno sol e à sombra. A baixa 

irradiância é o principal fator controlador da fotossíntese em ambientes sombreados, e 

que guardam entre  si uma relação linear (Larcher, 2003; Ramírez-Valiente et al., 2010). 

Em geral, plantas cultivadas sob níveis elevados de irradiância apresentam maior taxa 

fotossintética, acompanhada de aumento da taxa respiratória, o que é conhecido como 

“efeito Kok” (Kok, 1949), que estaria ligado ao aumento da fotorrespiração (Ishii e 

Murata, 1978). 
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Nas plantas cultivadas à sombra, a redução em Icomp e o aumento de ϕIcomp é fruto 

do ajustamento do aparato fotossintético, resposta que aumenta a eficiência na 

interceptação e na utilização da irradiância. Contudo, em função dessas respostas, ocorre 

redução do ponto de saturação luminoso (Imax), conforme também foi observado neste 

estudo. Alterações morfológicas associadas a mudanças fisiológicas, como, por exemplo, 

o aumento do tamanho dos complexos coletores de luz nos FSII, fazem com que plantas 

de sombra atinjam o máximo valor de A com baixos níveis de irradiância (Lopes e Lima, 

2015). Plantas aclimatadas à sombra podem reduzir o rendimento quântico, a fim de evitar 

danos ao aparato fotossintético (Lambers et al., 1998), comportamento que também foi 

observado para L. alba neste estudo. Esta possibilidade foi reforçada pela redução 

observada em ϕ(Icomp_I200) e pela tendência de queda notada em ϕPSII e Fv’/Fm’ com o 

aumento da irradiância (Figura 6). 

 

4.4 Quantificação de clorofilas e carotenoides 

 

Folhas mantidas à sombra tendem a minimizar a limitação causada pela luz através 

do aumento da capacidade de captação luminosa (Lambers et al., 1998). Para tanto, 

plantas adaptadas à baixa irradiância apresentam conteúdos de clorofilas aumentados 

(Valladares e Niinemets, 2008), resposta que também foi observada no presente estudo 

para os acessos de L. alba cultivados à sombra.  

O aumento da captação de luz pelas plantas submetidas à baixa irradiância é fruto 

de alterações estruturais nos fotossistemas, o que modifica a razão Chl a/ Chl b. As folhas 

dessas plantas apresentam maior conteúdo de pigmentos associados aos complexos 

coletores de luz dos FSII (LHCII), com o qual está associada a maior parte da clorofila b 

(Lichtenthaler e Babani, 2004). Essas alterações fazem com que plantas de sombra 

tenham menor razão Chl a/ Chl b (Evans, 1988; Hikosaka e Terashima, 1995), condição 

também observada neste estudo nas plantas dos acessos tetra- e hexaploides cultivadas à 

sombra. 

Em geral plantas de sol apresentam maior conteúdo de carotenoides, presentes no 

complexo antena dos fotossitemas. Essas moléculas são responsáveis pela fotoproteção 

do aparato fotossintético sob condições de alta irradiância (Lewandowska e Jarvis, 1977; 

Demmig-Adams e Adams, 1992). Por sua vez, os carotenoides são consideradas 

moléculas fotoprotetoras e estão envolvidas diretamente na dissipação do excesso de 
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energia absorvidas pelas moléculas de clorofila através do ciclo das xantofilas (Demmig-

Adams e Adams, 1992; Demmig-Adams et al., 1999). Contudo, no presente estudo, os 

resultados encontrados identificaram que os acessos de L. alba cultivados à sombra 

apresentaram um acúmulo significativo desses pigmentos. Essa resposta pode ser 

atribuída à metodologia utilizada para se determinar o conteúdo de carotenoides, que 

considera o seu teor com base na massa de tecido foliar amostrado, uma vez que as plantas 

dos diferentes acessos de L. alba cultivadas à sombra apresentaram maior área foliar 

específica.  

 

4.5 Quantificação do óleo essencial 

 

No presente estudo, é bastante provável que o menor COE observado em plantas de 

L. alba cultivadas à sombra tenha sido causado pela redução em A observada neste 

ambiente. A produção de óleo essencial está ligada a um conjunto complexo de 

reguladores fisiológicos, bioquímicos e genéticos que atuam em paralelo com as 

modulações impostas pelo ambiente (Kleinwächter e Selmar, 2014; 2015). A fotossíntese 

é um importante componente para produção de óleos essenciais pois, a partir desse 

processo é que são produzidos esqueletos de carbono e NADPH para as rotas dos 

metabolitos secundários, componentes que são indispensáveis à síntese de terpenoides, 

que são os principais constituintes do óleo essencial em plantas (Maffei e Codignola, 1990 

; Sangwan et al., 2001). 

Os resultados encontrados no presente trabalho são semelhante aos reportados na 

literatura para plantas de L. alba. Ventrella (2000) observou redução no rendimento de 

óleo essencial e mudanças no perfil dos seus componentes em plantas de L. alba 

cultivadas a 70% de sombreamento. Reduções no conteúdo de óleo essencial também 

foram observadas em Aloysia gratissima (Pinto et al., 2007), Pothomorphe umbellata 

(Mattana et al., 2010) e Melissa officinalis (Meira et al., 2012) cultivadas sob 70% de 

sombreamento.  

Independentemente dos níveis de irradiância aplicados neste estudo, observou-se 

uma tendência de redução na produção de óleo essencial com o aumento da ploidia. Essa 

resposta parece estar relacionada à tendência de aumento na biomassa das plantas com o 

aumento da ploidia, o que pode ter promovido a queda no rendimento do óleo.  Apesar 

de não ter avaliado ploidias distintas em seu estudo, Ming (1994) observou relação 
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inversa entre a produção de biomassa e o rendimento de óleo essencial em plantas de L. 

alba. Isso pode ocorrer devido ao deslocamento dos esqueletos de carbono produzidos 

pela fotossíntese e respiração para o crescimento, convertendo-se em tecido vegetal, em 

detrimento a produção de compostos voláteis (Herms e Mattson, 1992). 

No presente estudo, o acesso diploide apresentou destacado conteúdo de óleo 

essencial nos dois níveis de irradiância em que foi cultivado. Contudo, plantas diploides 

cultivadas à sombra, apesar de apresentarem maior produção de óleo, também 

apresentaram menor acúmulo de MST. Esse comportamento observado para o acesso 

diploide sugere uma maior alocação fotoassimilados e nutrientes para a síntese de 

metabolitos secundários, mesmo sob condições limitantes à assimilação de carbono. 

Rotas do metabolismo secundário mais ativas podem produzir implicações sobre o 

crescimento e desenvolvimento das plantas (Figueiredo et al., 2008), provocando redução 

no acúmulo de biomassa associada a uma taxa de biossíntese constates dos metabólitos 

que irão compor o óleo essencial (Kleinwächter e Selmar, 2015). 
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5  CONCLUSÕES 

No presente estudo, as variáveis fisiológicas e morfológicas foram afetadas pelo 

sombreamento, pelo acesso e pela interação destes dois fatores. Os parâmetros de trocas 

gasosas A, gs, Jc, Jo e Agross, indicaram que o acesso tetraploide apresentou o pior 

desempenho em comparação aos demais acessos, principalmente quando cultivado à 

sombra.  

A análise de crescimento revelou que, independentemente do acesso ao qual 

pertencem, plantas de L. alba cultivadas sob condições de baixa irradiância (30%) 

apresentam respostas típicas ao sombreamento, como a redução na massa total das plantas 

e na taxa assimilatória líquida, além do expressivo aumento na área foliar específica nessa 

condição de luminosidade.  

O rendimento na produção de óleo essencial foi afetado pela interação entre os 

níveis de irradiância e os acessos, sendo que o acesso diploide apresentou maior conteúdo 

de óleo essencial dentre os demais, independentemente do nível de irradiância. 

Entretanto, quando cultivado à sombra, esse acesso apresentou menor acúmulo de 

biomassa, resposta que sugere a manutenção da síntese de metabolitos secundário mesmo 

sob condições que afetem a assimilação de carbono.  

Todas as mudanças observadas no padrão de crescimento em respostas à baixa 

irradiância apontam para a existência de um mecanismo de homeostase de 

desenvolvimento em plantas de L. alba, reiterando a teoria do crescimento equilibrado. 
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