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RESUMO GERAL 

 
 

Em solos ácidos, a disponibilidade de alumínio (Al) e manganês (Mn) aumenta, 

intensificando seus efeitos fitotóxicos sobre o metabolismo vegetal. Embora os 

mecanismos de toxicidade desses elementos sejam descritos em diversas espécies de 

interesse agronômico, seus impactos isolados no crescimento inicial do guaranazeiro 

permanecem pouco elucidados. Para suprir essa lacuna, foram conduzidos dois 

experimentos em casa de vegetação para avaliar o efeito de concentrações crescentes de 

Al e Mn sobre respostas fisiológicas, bioquímicas, nutricionais e anatômicas. No primeiro 

estudo, avaliou-se o efeito de cinco níveis de Al no solo (0; 1,0; 2,0; 3,0 e 4,0 cmolc dm-

3) sobre o desenvolvimento inicial da cultivar de guaranazeiro BRS-Noçoquém. No 

segundo estudo, avaliou-se a combinação fatorial entre seis níveis de Mn (0,0; 2,5; 5,0; 

10,0; 20,0 e 40,0 dm-3) e duas cultivares de guaranazeiro, BRS-Amazonas (CMU-300) e 

BRS-Maués (CMU-871). Em ambos os estudos, as plantas foram cultivadas em vasos, 

em delineamento inteiramente casualizado, com uma planta por unidade experimental, 

sendo o primeiro conduzido com cinco repetições (25 plantas) e o segundo com quatro 

repetições (48 plantas). No primeiro estudo, a toxidez por Al na cv. BRS-Noçoquém 

reduziu significativamente a biomassa, sobretudo radicular, e promoveu alterações 

anatômicas, como espessamento do xilema e redução do floema. O estresse também 

comprometeu o estado nutricional das plantas, reduzindo o teor e o acúmulo de P e Cu 

em folhas e raízes, de Ca, Mg e Fe nas folhas, e de Mn nas raízes, restringindo a 

translocação de Ca para as folhas e, ao mesmo tempo, aumentando o acúmulo de prolina 

e a eficiência de uso de P. No segundo estudo, o excesso de Mn reduziu o crescimento e 

alterou o equilíbrio nutricional das cvs. CMU-300 e CMU-871, principalmente a partir 

de 10 mg dm-3 de Mn no solo, com respostas genótipo-dependentes. A cv. CMU-871 

demonstrou maior tolerancia , mantendo desempenho fotoquímico superior (Fv/Fm, PIabs, 

PItotal), maior eficiência nutricional e acúmulo de prolina, sobretudo nas raízes, enquanto 

a cv. CMU-300 concentrou mais Mn nas folhas e apresentou menor desempenho 

fisiológico. Em conjunto, os resultados evidenciam que a fitotoxidez de Al e Mn atuam 

por mecanismos distintos: o Al compromete de forma mais acentuada o crescimento e a 

arquitetura radicular, enquanto o Mn afeta predominantemente a fisiologia foliar. As 

cultivares avaliadas mostraram sensibilidade ao excesso desses elementos, ainda que com 

respostas diferenciadas, adotando estratégias de manutenção metabólica por meio de 

ajustes bioquímicos e nutricionais. 

 

Palavras-chave: Paullinia cupana, toxicidade por Al e Mn, fotossistema II, acúmulo de 

prolina e eficiência nutricional.  
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GENERAL ABSTRACT 
 
 

In acidic soils, the availability of aluminum (Al) and manganese (Mn) increases, 

intensifying their phytotoxic effects on plant metabolism. Although several studies have 

described the toxicity mechanisms of these elements in agronomically important species, 

their isolated effects on the initial growth of guarana remain poorly understood. To 

address this knowledge gap, we conducted two greenhouse experiments to evaluate the 

effects of increasing Al and Mn concentrations on physiological, biochemical, nutritional, 

and anatomical responses. In the first study, we evaluated the effects of five soil Al levels 

(0, 1.0, 2.0, 3.0, and 4.0 cmolc dm-3) on the initial development of the guarana cultivar 

BRS-Noçoquém. In the second study, we evaluated the factorial combination of six Mn 

levels (0.0, 2.5, 5.0, 10.0, 20.0, and 40.0 mg dm-3) and two guarana cultivars, BRS-

Amazonas (CMU-300) and BRS-Maués (CMU-871). We grew the plants in pots under a 

completely randomized design, with one plant per experimental unit, using five replicates 

in the first study (25 plants) and four replicates in the second study (48 plants). In the first 

study, Al toxicity in the cultivar BRS-Noçoquém significantly reduced biomass, 

particularly root biomass, and caused anatomical changes, including xylem thickening 

and phloem reduction. The stress also impaired the nutritional status of the plants by 

reducing the concentration and accumulation of P and Cu in leaves and roots, Ca, Mg, 

and Fe in leaves, and Mn in roots, while restricting Ca translocation to the leaves and 

increasing proline accumulation and P use efficiency. In the second study, excess Mn 

reduced growth and altered the nutritional balance of the cultivars CMU-300 and CMU-

871, mainly from 10 mg dm-3 Mn in the soil onward, with genotype-dependent responses. 
The cultivar CMU-871 showed greater tolerance, maintaining higher photochemical 

performance (Fv/Fm, PIabs, and PItotal), greater nutrient-use efficiency, and higher proline 

accumulation, particularly in the roots, whereas cultivar CMU-300 accumulated more Mn 

in the leaves and exhibited lower physiological performance. Overall, the results 

demonstrate that Al and Mn phytotoxicity act through distinct mechanisms: Al more 

strongly impairs root growth and architecture, whereas Mn predominantly affects leaf 

physiology. The evaluated cultivars showed sensitivity to excess levels of these elements, 

although they exhibited distinct responses and adopted metabolic maintenance strategies 

through biochemical and nutritional adjustments. 

 

Keywords: Paullinia cupana, Al and Mn toxicity, Photosystem II, Proline accumulation 

and nutrient-use efficiency. 
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1. INTRODUÇÃO GERAL 

 

 O guaranazeiro (Paullinia cupana Kunth var. sorbilis (Mart.) Ducke), 

pertencente à família Sapindaceae, é uma espécie dicotiledônea tropical nativa da 

Amazônia brasileira (Atroch & Nascimento Filho, 2018; Nina et al., 2021). De hábito 

arbustivo e trepador, destaca-se pelo elevado valor socioeconômico, derivado das 

propriedades físico-químicas de suas sementes, que contêm até cinco vezes mais cafeína 

que o café (Dalonso & Petkowicz, 2012; Schimpl et al., 2013). Em virtude desse 

potencial, o guaraná é amplamente processado pelas indústrias farmacêutica e de bebidas 

em produtos como energéticos, extratos e pós-solúveis (Filoche & Pinton, 2014; 

Yonekura et al., 2016). Embora a maior parte da produção seja consumida no mercado 

interno, o aumento recente das exportações consolida a cultura como um pilar estratégico 

para a agricultura regional (Plácido Júnior et al., 2015).  

Apesar da relevância socioeconômica, a produtividade do guaranazeiro no 

Amazonas permanece aquém do seu potencial biológico, reflexo da limitada adoção de 

tecnologias de manejo e, fundamentalmente, das severas restrições edáficas dos 

ecossistemas de terra firme. Nessas áreas, predominam Argissolos e Latossolos, que 

representam cerca de 45% e 26% dos solos da região, respectivamente (Maia & Marmo, 

2010; Quesada et al., 2011). De modo geral, esses solos apresentam baixa fertilidade 

natural, acidez elevada, baixa saturação por bases e maior disponibilidade de elementos 

potencialmente tóxicos, como Al³⁺ e Mn²⁺. Sob tais condições, o estresse metálico pode 

comprometer a arquitetura radicular e a homeostase mineral, desencadeando um efeito 

em cascata que limita a absorção hídrico-nutricional e o desempenho fisiológico da 

cultura (Moreira & Fageria, 2009; Batista, 2014). 

A exploração agrícola de solos extremamente ácidos representa um desafio 

relevante para os produtores, pois a acidificação altera a dinâmica química do solo e 

aumenta a disponibilidade de íons tóxicos, como H⁺, Al³⁺ e Mn²⁺ (Foy, 1984; Läuchli & 

Grattan, 2012). Em solos tropicais, Al³⁺ e Mn²⁺ destacam-se entre os principais fatores 

limitantes ao crescimento vegetal, por interferirem em processos fisiológicos, 

bioquímicos e nutricionais  (Foy, 1984; Cristancho et al., 2014; Che, Zhao & Shen, 2023).  

Embora o Al, ocorra majoritariamente em formas pouco solúveis, como silicatos 

e óxidos, o decréscimo do pH induz a liberação de espécies monoméricas de Al³⁺ na 

solução do solo (Ofoe et al., 2023). Essa forma iônica é altamente reativa e pode afetar 
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rapidamente o crescimento das raízes e, consequentemente, o desenvolvimento da planta 

(Kochian et al., 2015).  

A inibição do alongamento radicular é uma das respostas mais rápidas e evidentes, 

resultante da interação do Al³⁺ com a parede celular, a membrana plasmática e sítios 

metabólicos no citoplasma, o que compromete a divisão e a expansão celular, a atividade 

enzimática e a síntese de ATP e DNA (Kochian et al., 2005; Ma, 2007; Wang et al., 2025). 

Como consequência, as raízes tornam-se mais curtas, espessas e com menor ramificação, 

reduzindo a exploração do solo e a absorção de água e nutrientes (Yang et al., 2013). 

Além dos efeitos estruturais nas raízes, o Al pode desencadear alterações metabólicas 

associadas ao aumento de espécies reativas de oxigênio (EROs), peroxidação de 

membranas e desorganização de processos fisiológicos essenciais, tais como a respiração 

celular, a atividade de enzimas antioxidantes e a manutenção da homeostase iônica, 

comprometendo a integridade estrutural e funcional das células radiculares (Yamamoto 

et al., 2002; Inostroza-Blancheteau et al., 2012). 

O Mn²⁺, por sua vez, é micronutriente essencial, mas pode tornar-se fitotóxico 

quando sua disponibilidade aumenta em solos ácidos (Alejandro et al., 2020). Embora 

compostos de Mn nos estados de oxidação II, III e IV possam ocorrer de forma estável 

na fase sólida do solo, as plantas absorvem o elemento predominantemente na forma Mn²⁺ 

presente na solução do solo (Skórka et al., 2022). Assim, dependendo da quantidade 

disponível e absorvida, o excesso de Mn²⁺ compromete o crescimento e o 

desenvolvimento vegetal, mesmo em concentrações relativamente baixas para algumas 

espécies (Foy, 1984; El-Jaoual & Cox, 1998; Yao et al., 2012; Alejandro et al., 2020). 

Diferentemente do Al³⁺, cujos sintomas iniciais se concentram nas raízes, a toxidez por 

Mn²⁺ tende a se manifestar com maior intensidade na parte aérea, afetando folhas, 

apoplasto foliar e cloroplastos, com prejuízos ao fluxo fotossintético de elétrons e à 

homeostase de elementos essenciais (Fernando & Lynch, 2015; Li et al., 2019; Che, Zhao 

& Shen, 2023). 

Embora a calagem seja recomendada para reduzir a acidez e a disponibilidade de 

Al³⁺ e Mn²⁺ em solos agrícolas (Fageria & Baligar, 2008; Enesi et al., 2023), sua adoção 

na Amazônia é limitada pelo elevado custo, pela logística de aplicação e pelo efeito mais 

restrito às camadas superficiais do solo. Nesse contexto, a identificação de genótipos mais 

adaptados a solos ácidos surge como estratégia complementar ao manejo químico da 

acidez (Lidon, 2000; Echart et al., 2002). Essa abordagem é relevante porque a tolerância 
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a Al³⁺ e Mn²⁺ varia conforme o tipo de solo, a fertilidade, a espécie e o genótipo avaliado 

(Fageria & Baligar, 2003), exigindo estudos específicos para o guaranazeiro. 

Nesse sentido, cultivares plantadas em sistemas produtivos regionais, como BRS 

Amazonas (CMU-300), BRS Maués (CMU-871) e BRS Noçoquém (Atroch & 

Nascimento Filho, 2021, 2024) podem apresentar respostas contrastantes aos estresses 

associados à acidez do solo. O excesso de Al³⁺ e Mn²⁺ pode desencadear desbalanços 

nutricionais e metabólicos, reduzir a eficiência de uso dos nutrientes, comprometer o 

transporte de elétrons no fotossistema II e induzir respostas bioquímicas de proteção, 

como o acúmulo de prolina (Panda et al., 2009; Chatzistathis et al., 2011; Rejeb et al., 

2014; Yang et al., 2015; Sade et al., 2016). Assim, a integração de variáveis de 

crescimento, nutrição mineral, fluorescência da clorofila a, anatomia vegetal, eficiência 

nutricional e acúmulo de prolina permite elucidar mecanismos associados à sensibilidade 

e à tolerância diferencial entre genótipos de guaranazeiro. Dessa forma, o objetivo geral 

deste trabalho foi avaliar os efeitos de concentrações crescentes de Al e Mn sobre 

cultivares de guaranazeiro, integrando respostas de crescimento, nutricionais, 

fotoquímicas, anatômicas e bioquímicas, bem como caracterizar os sintomas associados 

à toxidez desses elementos em condições de solos ácidos. 
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CAPÍTULO 1 

 

 

TOXIDEZ POR ALUMÍNIO EM GUARANAZEIRO CV. BRS-NOÇOQUÉM: 

RESPOSTAS DE CRESCIMENTO, ANATÔMICAS, BIOQUÍMICAS E 

NUTRICIONAIS 
 

 

 

RESUMO 

 

A toxidez por alumínio (Al) é uma das principais limitações ao crescimento vegetal em 

solos ácidos, mas seus efeitos em culturas amazônicas ainda são pouco compreendidos. 

Para avaliar os efeitos do Al em guaranazeiro, analisamos o crescimento, o teor e acúmulo 

de nutrientes, a eficiência nutricional, o acúmulo de prolina e a anatomia de plantas de 

Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS-Noçoquém submetidas a concentrações de Al (0; 

1,0; 2,0; 3,0 e 4,0 cmolc dm-3) no solo. O Al comprometeu o crescimento inicial, 

sobretudo a massa seca de raízes, massa seca total, volume radicular e área foliar, com 

concentração crítica agronômica estimada a partir de 0,5 cmolc dm-3. O sistema radicular 

foi o compartimento mais afetado, com maior acúmulo de Al, aumento da prolina e 

alterações morfoanatômicas, como o espessamento do xilema e redução do floema. O 

estresse metálico também modificou a homeostase nutricional, especialmente 

aumentando a eficiência de uso de P e limitando a translocação de Ca. Em conjunto, os 

resultados sugerem sensibilidade da BRS-Noçoquém ao Al, embora associada a ajustes 

fisiológicos parciais relacionados à retenção radicular do elemento, à resposta bioquímica 

e à reorganização anatômica e nutricional sob toxidez. 

 

Palavras-chave: Paullinia cupana, toxicidade de Al, eficiência nutricional, prolina e 

acidez do solo.  
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CHAPTER 1 

ALUMINUM TOXICITY IN GUARANA CV. BRS-NOÇOQUÉM: GROWTH, 

ANATOMICAL, BIOCHEMICAL, AND NUTRITIONAL RESPONSES 

 

 

 

ABSTRACT 

 

Aluminum (Al) toxicity is one of the main limitations to plant growth in acidic soils, but 

its effects on Amazonian crops remain poorly understood. To evaluate the effects of Al 

on guarana plants, we analyzed growth, nutrient content and accumulation, nutritional 

efficiency, proline accumulation, and anatomy of Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS-

Noçoquém plants subjected to Al concentrations (0; 1.0; 2.0; 3.0, and 4.0 cmolc dm-3) in 

the soil. Al impaired initial growth, particularly root dry mass, total dry mass, root 

volume, and leaf area, with an agronomic critical concentration estimated from 0.5 cmolc 

dm-3. The root system was the most affected compartment, showing greater Al 

accumulation, increased proline content, and morphoanatomical changes such as xylem 

thickening and reduced phloem area. Metal stress also altered nutritional balance, 

particularly increasing P use efficiency and limiting Ca translocation. Overall, the results 

indicate sensitivity of BRS-Noçoquém to Al, although associated with partial 

physiological adjustments related to root retention of the element, biochemical response, 

and anatomical and nutritional reorganization under toxicity. 

 

Keywords: Paullinia cupana; Al toxicity; nutritional efficiency; proline; soil acidity. 
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1. INTRODUÇÃO 

  

  A toxidez por alumínio (Al) é uma das principais limitações ao crescimento 

vegetal em solos ácidos, especialmente em regiões tropicais, onde a acidificação do solo 

aumenta a solubilização de Al³⁺ e intensifica seus efeitos fitotóxicos (Foy, 1978; Delhaize 

& Ryan, 1995; Kochian et al., 2015). Embora o Al seja o terceiro elemento mais 

abundante na crosta terrestre (Foy et al., 1978), até o momento não há evidências que 

comprovem função biológica essencial desse elemento no metabolismo vegetal (Singh et 

al., 2017; Ofoe et al., 2023).  

  Na maioria dos solos, o Al encontra-se predominantemente em formas pouco 

solúveis, como silicatos e óxidos de alumínio, sem causar efeitos tóxicos diretos às 

plantas (Buchanan et al., 2015; Singh et al., 2017). No entanto, sob pH < 5, ocorre maior 

solubilização de formas monoméricas de Al na solução do solo, entre as quais o Al³⁺ é 

considerado a espécie mais reativa e fitotóxica ao crescimento vegetal (Kochian, 1995; 

Panda & Matsumoto, 2007; Silva et al., 2020). O principal alvo da toxidez por Al é o 

sistema radicular, especialmente o ápice das raízes, onde ocorrem intensa divisão e 

alongamento celular (Delhaize & Ryan, 1995). O Al³⁺ interage com a parede celular, a 

membrana plasmática e o apoplasto, reduzindo a síntese de ATP e DNA e, 

consequentemente, a expansão celular (Ma, 2007; Kopittke et al., 2015). Como resultado, 

as raízes tornam-se curtas, espessas e pouco ramificadas, com menor capacidade de 

explorar o solo e absorver água e nutrientes, desorganizando a homeostase mineral e 

limitando o crescimento da parte aérea (Fageria & Baligar, 2003; Kochian et al., 2015). 

  Na Amazônia brasileira, esse problema é particularmente relevante. Grande parte 

das áreas agrícolas de terra firme é formada por Latossolos e Argissolos (Maia & Marmo, 

2010; Quesada et al., 2011), solos intemperizados que combinam baixa fertilidade 

natural, elevada acidez e teores expressivos de Al trocável, frequentemente entre 0,8 e 

1,8 cmolc dm-3 (Moreira & Fageria, 2009; Batista, 2014). Nessas condições, a maior 

solubilização de Al³⁺ pode restringir o crescimento radicular em profundidade e limitar a 

aquisição de água e nutrientes (Kochian et al., 2015). Espécies nativas podem apresentar 

diferentes graus de adaptação à acidez (Fageria & Baligar, 2008), seja por exclusão do 

Al, retenção radicular, complexação interna ou respostas bioquímicas ao estresse (Foy, 

1988; Kochian et al., 2015). 

  Embora a toxidez por Al seja amplamente descrita em espécies agrícolas de 

referência, como milho (Batista et al., 2013), sorgo (Baligar et al., 1995), soja (Reis et al., 
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2018) e cana-de-açúcar (Borges et al., 2020), ainda são escassas as informações sobre a 

resposta de espécies nativas da Amazônia, como o guaranazeiro.  Paullinia cupana Kunth 

var. sorbilis (Mart.) Ducke, pertencente à família Sapindaceae, é uma espécie amazônica 

de elevado valor econômico e social, cujas sementes, ricas em cafeína e compostos 

bioativos, são utilizadas nas indústrias alimentícia, farmacêutica e de bebidas energéticas 

(Dalonso & Petkowicz, 2012; Schimpl et al., 2013).  A cv. BRS-Noçoquém, recomendada 

para cultivo no Estado do Amazonas (Atroch et al., 2015), constitui material estratégico 

para investigar a sensibilidade e os possíveis ajustes fisiológicos do guaranazeiro ao Al.  

  A caracterização da toxidez por Al requer uma abordagem integrada, capaz de 

conectar alterações no crescimento radicular, no estado nutricional e nas respostas 

metabólicas ao estresse. Nesse sentido, variáveis como eficiência nutricional, acúmulo de 

Al, prolina e anatomia vegetal permitem avaliar desde a limitação na absorção e uso de 

nutrientes (Dos Reis et al.,2018; Borges et al., 2020), até a ativação de mecanismos 

bioquímicos de proteção (Rejeb et al., 2014), contribuindo para identificar possíveis 

ajustes fisiológicos da planta sob estresse por Al. 

  As hipóteses que nortearam este estudo foram: i) concentrações crescentes de Al 

no solo comprometem o crescimento inicial e o equilíbrio nutricional das plantas; e ii) a 

cultivar apresenta certo grau de plasticidade fisiológica ao estresse, expressa pela retenção 

radicular de Al, pelo acúmulo de prolina e por ajustes na eficiência nutricional. Portanto, 

avaliamos os efeitos de concentrações crescentes de Al sobre o crescimento, a nutrição 

mineral, o acúmulo de prolina e a anatomia radicular de P. cupana cv. BRS- Noçoquém, 

buscando identificar descritores sensíveis da toxidez e possíveis respostas de ajuste ao 

alumínio. 
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2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Condições de cultivo e material vegetal 

 

O experimento foi conduzido entre fevereiro e outubro de 2025 em casa de 

cultivo sob luz solar natural, com densidade média de fluxo de fótons fotossintéticos de 

612,3 μmol m⁻² s⁻¹, fotoperíodo de 12 h/12 h (dia/noite), temperatura média de 35 ± 2 

°C e umidade relativa de 63%. O estudo foi realizado na Faculdade de Ciências Agrárias 

da Universidade Federal do Amazonas, Manaus, Brasil (03°06’01,94” S; 59°58'34,59” 

W). Para tal, utilizamos mudas da cultivar de guaranazeiro BRS Noçoquém, com 12 

meses de idade, no estádio de dois a quatro pares de folhas, obtidas por reprodução via 

sementes. Essa cultivar foi recentemente lançada e é recomendada para cultivo em solos 

de terra firme no Estado do Amazonas pela EMBRAPA Amazônia Ocidental, 

instituição pública brasileira que oferece suporte técnico à produção de guaraná na 

região. 

O solo utilizado foi um Latossolo Amarelo Distrófico (Santos et al., 2018a), 

coletado em área de terra firme sob vegetação nativa (floresta ombrófila aberta), 

localizada no Setor Sul da Universidade Federal do Amazonas (03°10'22.86"S; 

59°57'52.57"W), na profundidade de 0-20 cm. O clima predominante da região é 

tropical úmido, classificado como Af segundo Alvares et al. (2013). Amostras 

compostas foram coletadas para caracterização química (Raij, 2001) e classificação 

textural (Teixeira et al., 2017). As propriedades químicas do solo antes da aplicação dos 

tratamentos e da adubação básica foram: Al³⁺ = 1,97 cmolc dm-3; Ca2+ = 0,44 cmolc dm-

3; Mg2+ = 0,11 cmolc dm-3 (extrator KCl 1 mol L-1); pH (H₂O) = 3,96; acidez potencial 

(H+ + Al3+) = 10,06 cmolc dm-3 (extrator acetato de cálcio 0,5 mol L⁻¹, pH 7,0); matéria 

orgânica = 2,96 dag kg-1 (Walkley-Black); capacidade de troca catiônica (CTC) = 10,96 

cmolc dm-3; saturação por bases (V%) = 5,5; soma de bases = 0,62 cmolc dm-3; K⁺ = 29 

mg dm-3; P = 5,0 mg dm-3; Fe²⁺ = 257,3 mg dm-3; Cu²⁺ = 0,00 mg dm-3; Zn²⁺ = 1,05 mg 

dm-3; Mn²⁺ = 3,2 mg dm-3 (extrator Mehlich-1). A textura foi determinada pelo método 

do hidrômetro, com agitação por 16 h a 30 rpm, sendo a fração areia (2–0,053 mm) 

separada por peneiramento. O solo apresentou 60,0 dag kg-1 de argila, 28,0 dag kg-1 de 
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areia e 12,0 dag kg-1 de silte. Os métodos de análise química e granulométrica seguiram 

protocolos descritos pela Embrapa (1999). 

2.2 Tratamentos e delineamento experimental 
 

Os tratamentos foram constituídos por cinco níveis de alumínio no solo (0; 1,0; 

2,0; 3,0 e 4,0 cmolc dm-3). As plantas foram cultivadas em vasos plásticos de polietileno, 

sem poros de drenagem, com capacidade volumétrica de 4,0 dm-3 e distribuídas em 

delineamento inteiramente casualizado, com cinco repetições. Os valores desejados de 

Al3+ no solo foram estimados com base na curva de neutralização da acidez (Dunn, 1943), 

conforme estudo realizado por Batista (2014). Nesse trabalho, os teores de Al3+ foram 

relacionados às doses de calcário e ajustados por regressão polinomial, sendo a equação 

obtida utilizada para estimar os níveis de Al3+ aplicados neste experimento. 

Para estabelecer as condições de controle, a correção do solo foi realizada com 

base na análise química inicial. No tratamento controle (0 cmolc dm-3 de Al3+), aplicaram-

se 7,0 t ha-1 de calcário com o objetivo de elevar o pH e imobilizar o Al3+. Para reduzir 

os níveis de alumínio a 1,0 cmolc dm-3 (tratamento 2), foi realizada calagem com 1,75 t 

ha-1. Nos demais tratamentos não houve aplicação de calcário. O corretivo utilizado foi 

uma mistura de CaCO3 + 4MgCO3·Mg(OH)2·5H2O (p.a.), na relação estequiométrica 

Ca:Mg de 3:1. Nos tratamentos em que os níveis de Al3+ não atingiram os valores 

desejados (T4 e T5), o alumínio foi suplementado por meio da adição de 

Al2(SO4)3·18H2O em forma sólida. Após a aplicação dos corretivos (carbonato de cálcio 

+ magnésio) e da fonte de Al3+, o solo foi incubado por 30 dias. 

 

2.3 Adubação básica 
 

Após a incubação dos solos para obtenção dos níveis desejados de Al3+, estes 

foram secos, destorroados e submetidos à adubação básica (Tabela 1). A formulação foi 

fundamentada nas características químicas do solo, no potencial de resposta da espécie e 

nas recomendações de Allen, Terman & Clements (1976) e Malavolta (1980) para cultivo 

de plantas em ambiente protegido. Todas as aplicações foram realizadas com reagentes 

de grau analítico (p.a.), e os nutrientes foram balanceados ou semi-balanceados de forma 

que apenas os níveis de Al3+ variassem entre os tratamentos. 

Tabela 1. Composição da adubação básica semibalanceada utilizada no cultivo de Paullinia 

cupana cv. BRS Noçoquém, contendo as concentrações de macro e micronutrientes (mg dm-3 de 
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solo) fornecidas via solução nutritiva e sólida sob diferentes concentrações (tratamentos) de 

alumínio (Al). 

Nutrientes Fontes 
Tratamentos (Concentrações de Al) 

0,0 1,0 2,0 3,0 4,0 

Nitrogênio (N) Ca(NO3)2; CH4N2O 281 281 281 281 281 

Fósforo  (P) Ca(H2PO4)2⋅H2O;H3PO4; (NH4)2HPO4 466 466 466 466 466 

Potássio (K) KCl 100 100 100 100 100 

Cálcio  (Ca) Ca(NO3)2; Ca(H2PO4)2⋅H2O 1053 528 528 528 528 

Magnésio (Mg) MgSO4; Mg(NO3)2 213 107 107 107 107 

Enxofre  (S) S⁰ 204 204 204 204 364 

Manganês (Mn) MnSO4.H2O 3,6 3,6 3,6 3,6 3,6 

Zinco (Zn) ZnSO4.7H2O 4,0 4,0 4,0 4,0 4,0 

Cobre (Cu) CuSO4.5H2O 1,3 1,3 1,3 1,3 1,3 

Boro (B) H3BO3 0,8 0,8 0,8 0,8 0,8 

Cloro (Cl) KCl 91 91 91 91 91 

Molibdênio (Mo) (NH4)6Mo7O24. 4H2O 0,15 0,15 0,15 0,15 0,15 

 

Os corretivos foram aplicados na forma sólida (pó), enquanto a adubação básica 

e a aplicação das diferentes doses de Al3+ foram realizadas em solução, com exceção do 

fosfato de cálcio e do enxofre elementar. As soluções foram adicionadas por meio de 

pipetas volumétricas, na proporção de 40 mL por vaso para macronutrientes e 20 mL por 

vaso para micronutrientes. O solo de cada vaso foi transferido para bandejas, onde 

recebeu as soluções e foi homogeneizado manualmente. Após a aplicação dos 

fertilizantes, individualizada por tratamento, o solo foi devolvido aos vasos e incubado 

por 30 dias para permitir o equilíbrio das fontes com o solo. Durante o período de 

incubação, a umidade foi mantida em 70% da capacidade de campo, utilizando água 

deionizada. Os atributos químicos do solo após a incubação estão apresentados na Tabela 

2. 

 

Tabela 2. Características químicas do solo após incubação com adubação básica e cinco 

concentrações de alumínio (Al3+), utilizadas para avaliar o crescimento das plantas em 

condições de casa de vegetação. 

Concentração 

nominal de 

Al 

pH  Al3+ Ca2+  Mg2+  T  V m 

(cmolc dm-3) H2O ----------- cmolc dm-3-------------  -----%----- 

0,0  4,41 0,17 4,79 1,20 13,06 47,20 2,70 

1,0 4,07 0,62 2,80 0,64 11,49 31,20 14,70 

2,0 3,78 0,73 2,41 0,61 10,95 29,70 18,80 

3,0 3,80 0,78 3,05 0,75 12,05 33,00 16,00 

4,0 3,52 1,12 4,78 0,48 14,33 38,00 17,00 
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Concentração 

nominal de 

Al 

K+ P Cu2+ Fe2+ Mn2+ Zn2+ P-Rem 

(cmolc dm-3) -----------------------mg dm-3------------------------ mg  L-1 

0,0   67,0 157,0 0,45 250,0 4,30 4,15 46,0 

1,0 58,0 143,0 0,72 267,0 3,70 4,47 41,0 

2,0 89,0 135,0 0,48 274,0 3,60 4,11 39,0 

3,0 60,0 149,0 0,59 284,0 4,70 5,93 42,0 

4,0 65,0 158,0 0,54 270,0 2,30 2,93 36,0 
H+Al: acidez potencial, T: capacidade de trocar cátions potencial, V: saturação por bases, m: saturação 

por alumínio; controle: 0,17 Cmolc dm-3. 

 

2.4 Variáveis analisadas 

 

Após 240 dias de exposição às diferentes concentrações de Al, foram avaliadas 

respostas bioquímicas, nutricionais, anatômicas e de crescimento das plantas. A resposta 

bioquímica foi determinada pelo acúmulo de prolina em folhas e raízes, enquanto o estado 

nutricional foi avaliado por meio dos teores e acúmulos de macro e micronutrientes nesses 

mesmos órgãos, bem como pelos índices de eficiência de uso, absorção e translocação de 

nutrientes. As alterações anatômicas foram analisadas em tecidos radiculares e foliares, 

permitindo caracterizar modificações estruturais induzidas pelo Al. Adicionalmente, 

foram mensurados parâmetros de crescimento, incluindo altura de plantas, volume 

radicular, área foliar e biomassa aérea e radicular, de modo a integrar respostas 

morfofisiológicas, nutricionais e bioquímicas ao estresse por alumínio. 

 

2.4.1 Determinação do teor de prolina 

A concentração de prolina foi determinada na matéria seca das folhas (MSF) e 

raízes (MSR), conforme Bates, Waldren e Teare (1973), com adaptação de Leite et al. 

(2000). As amostras foram maceradas e homogeneizadas com 10 mL de ácido 

sulfossalicílico 3% (p/v) e centrifugadas a 600 rpm por 30 min. Do sobrenadante, 2 mL 

foram transferidos para novos tubos e adicionados 2 mL de solução ácida de ninhidrina 

(1,25 g de ninhidrina + 2 mL de ácido acético glacial concentrado). Os tubos foram 

fechados hermeticamente, mantidos em banho-maria a 100 °C por 1 h e resfriados em 

gelo. Após agitação por 15-20 s e repouso até formação de duas fases, as leituras foram 

realizadas em espectrofotômetro a 520 nm, utilizando tolueno como branco. A 

concentração de prolina foi estimada por curva padrão e expressa em μmol g⁻¹ MS. 

 

2.4.2 Análises anatômicas nos tecidos radiculares e foliares 
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2.4.2.1  Microscopia óptica  

Para a análise anatômica, foram utilizados órgãos vegetativos (raízes e folhas). 

Amostras da nervura central de folhas expandidas e segmentos de 1,5 cm do ápice 

radicular foram fixados em solução de Bouin e armazenados em álcool 70% (Johansen, 

1940). As amostras foram desidratadas em série etanólica, diafanizadas em xilol e 

incluídas em parafina, conforme protocolo adaptado de Souza (2005). Cortes histológicos 

de 5 µm foram corados com Azul de Astra 1% e Safranina 1%, observados e fotografados 

em microscópio de luz (DM2700, Leica). As imagens foram analisadas no ImageJ 1.54g 

(Schneider et al., 2012) para mensuração da espessura do parênquima paliçádico (PP), 

esponjoso (SP), diâmetro da nervura central (folhas), xilema primário (PX) e floema 

secundário (SPh) nas raízes. Para todas as variáveis, foram calculadas estatísticas 

descritivas para caracterizar a distribuição dos dados entre tratamentos. 

 

2.4.3 Parâmetros nutricionais 

 

2.4.3.1 Sintomatologia, conteúdo e acúmulo de nutrientes 

 

 Os sintomas de toxidez por alumínio na parte aérea e raízes foram registrados ao 

final do experimento utilizando câmera Canon EOS Rebel T7 (S18‑55 IS II BR). Para a 

determinação do teor de nutrientes, o material vegetal (raiz e parte aérea) foi seco em 

estufa com circulação forçada de ar a 70 °C por 72 h e triturado em moinho tipo Wiley. 

Para o nitrogênio (N), amostras de 0,1 g foram submetidas à digestão sulfúrica e 

analisadas pelo método Kjeldahl (Bremner, 1996). Para os demais nutrientes, amostras 

de 0,5 g foram digeridas em mistura nítrico-perclórica (Sarruge & Haag, 1974). As 

concentrações de Al, P, K, Ca, Mg, S, B, Fe, Cu, Zn e Mn foram determinadas por 

espectrometria de emissão óptica com plasma indutivamente acoplado (ICP-OES; 

PerkinElmer, modelo Optima 8300 DV). Com base nos teores obtidos na massa seca 

foliar (MSF) e radicular (MSR), calculamos o acúmulo de nutrientes (AN) nas plantas, 

segundo a equação: 𝐴𝑁=teor de nutriente (g ou mg kg-1) x MSF ou MSR (kg). 

 

2.4.4 Índices de eficiência nutricional 

 A partir da massa seca e do conteúdo de nutrientes nas plantas, foram calculados os 

seguintes índices: (a) eficiência de uso de nutrientes (EUN) = (massa seca total 
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produzida)² / (conteúdo total do nutriente na planta) (Siddiqi & Glass, 1981); (b) 

eficiência de absorção (EA) = (conteúdo total do nutriente na planta) / (massa seca de 

raízes) (Swiader et al., 1994); e (c) eficiência de translocação (ET) = [(acúmulo do 

nutriente na parte aérea) / (acúmulo do nutriente em folhas + raízes)] × 100 (Li et al., 

1991).  

2.4.5 Parâmetros de crescimento 

 

A taxa de crescimento relativo foi calculada com base em dados de altura e 

diâmetro obtidos aos 30 e aos 240 DAP. Com base nesses dados, as taxas de crescimento 

relativo (TCR) foram obtidas através da equação: TCRY = [(LogYfinal) - (LogYinicial)] / 

Tempofinal - Tempoinicial (Bugbee, 1996; Davanso et al., 2002). Onde, TCRY = taxa de 

crescimento relativo da variável dependente; LogYfinal = valor final da variável 

dependente; LogYinicial = valor inicial da variável dependente; Tempofinal = tempo final 

da condução do experimento (meses); Tempoinicial = tempo inicial da condução do 

experimento (meses). O volume radicular (VR) foi determinado pelo método de Carrigan 

& Frey (1980), utilizando proveta graduada de 1000 mL com 700 mL de água destilada, 

sendo o VR calculado pela diferença entre o volume inicial e o volume após a inserção 

das raízes. A área foliar (AF) foi obtida com medidor eletrônico de área foliar (Scanner 

CI‑202, CID, Inc., Camas, WA, EUA). A produção de massa seca foi determinada após 

a compartimentalização das plantas em parte aérea (folhas, caule e pecíolos) e raízes, 

seguida de lavagem em água deionizada, secagem em estufa de circulação forçada a 70 

°C até massa constante e pesagem em balança de precisão (0,001 g). Foram obtidas a 

massa seca do caule (MSC), das folhas (MSF), da parte aérea (MSPA = MSC + MSF + 

pecíolos), das raízes (MSR) e a massa seca total (MST = MSPA + MSR). 

 

2.5. Análise estatística dos dados 

 

Os dados foram submetidos à detecção de outliers, ao teste de normalidade de 

Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk, 1965) e à homogeneidade de variâncias pelo teste de 

Levene (Levene, 1960). As variáveis que não atenderam às premissas (translocação, 

acúmulo e concentração de Al nas folhas) foram transformadas logaritmicamente e 

reavaliadas. Atendidas as condições de normalidade e homocedasticidade, aplicamos 

análise de variância. Quando o valor de F foi significativo (p < 0,05), as médias foram 

ajustadas a modelos de regressão polinomial, escolhidos com base na significância, no 

coeficiente de determinação (R²) e na plausibilidade biológica. A partir das equações, 
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estimamos os níveis críticos de toxidez por Al (cmolc dm-3), definidos como a 

concentração que reduziu em 10% a variável resposta em relação à concentração zero 

de Al. Para avaliar simultaneamente as variáveis resposta em função das concentraçoes 

de Al, foram realizadas análises de Componentes Principais (PCA) e Discriminante 

Canônica (CDA). A PCA foi empregada como técnica exploratória para reduzir a 

dimensionalidade e identificar padrões de associação entre crescimento, nutrição, 

estresse e acúmulo de alumínio, com resultados apresentados em biplots que evidenciam 

a contribuição das variáveis e a variância explicada. A CDA foi utilizada como técnica 

confirmatória para maximizar a separação entre os tratamentos e identificar as variáveis 

mais relevantes para a discriminação entre grupos, por meio de funções canônicas que 

otimizam a razão entre variância inter e intragrupos. 

 

3. RESULTADOS 

 

As concentrações crescentes de alumínio promoveram alterações significativas (p 

< 0,05) em Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém, afetando de forma 

abrangente a dinâmica nutricional, o crescimento, a morfologia, os atributos anatômicos 

e as respostas fisiológicas e bioquímicas das plantas. A amplitude desses efeitos, 

evidenciada nas Figuras 1-19, demonstra que o alumínio influenciou múltiplos níveis de 

resposta, desde parâmetros de desenvolvimento até características estruturais e 

metabólicas das plantas. 

 

3.1 Acúmulo de nutrientes nas folhas e raízes 

 

 

O alumínio afetou significativamente (p < 0,05) o acúmulo de nutrientes nas 

plantas tanto nas folhas quanto nas raízes (Figuras 1, 2 e 3). Nas folhas, N e Zn 

apresentaram ajuste quadrático com concavidade para baixo, com incremento até 

concentrações intermediárias e redução nas maiores doses (Figuras 1A e 2C). O acúmulo 

de P diminuiu linearmente com o aumento das concentrações de Al (Figura 1B). Para Ca, 

Mg, Cu e Fe, verificamos ajuste quadrático com concavidade para cima, caracterizado 

por redução inicial seguida de discreta elevação em doses mais altas (Figuras 1C, 1D, 2A 

e 2B). Por outro lado, K, S, Mn e B não foram significativamente influenciados pelas 

concentrações de Al (p > 0,05; dados não apresentados). 
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Figura 1. Acúmulo de nitrogênio (AN) (A), fósforo (AP) (B), cálcio (ACa) (C) e 

magnésio (AMg) (D) nas folhas de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n 

= 5), após 240 dias de exposição a concentrações crescentes de alumínio. * Indica 

diferença significativa com p < 0,05 pelo teste de regressão. 
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Figura 2. Acúmulo de cobre (ACu) (A), ferro (AFe) (B) e zinco (AZn) (C) nas folhas de 

Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), após 240 dias de exposição a 

concentrações crescentes de alumínio. * Indica diferença significativa com p < 0,05 pelo 

teste de regressão. 

 
Com base nas equações de regressão, estimamos a partir de quais concentrações 

de alumínio ocorreu redução de 10% no acúmulo dos nutrientes em relação ao controle. 

Nas folhas, essas reduções foram estimadas a partir de 1,30 cmolc dm-3 para P, 0,22 cmolc 

dm-3 para Ca, 0,34 cmolc dm-3 para Mg, 0,28 cmolc dm-3 para Cu e 0,19 cmolc dm-3 para 

Fe. Para N e Zn, o acúmulo aumentou até 2,69 e 2,42 cmolc dm-3 de Al, respectivamente, 

e decresceu a partir dessas concentrações. 

Nas raízes, o acúmulo de P, Mg, Cu e Mn diminuiu significativamente em resposta 

ao aumento das concentrações de alumínio (Figuras 3A, 3B, 3D e 3E), enquanto o 

acúmulo de S apresentou ajuste quadrático com concavidade para cima, com redução até 

concentrações intermediárias e leve elevação na maior concentração avaliada (Figura 

3C). Em contraste, os acúmulos radiculares de N, Ca, K, Fe, Zn e B não foram 

significativamente afetados pelo alumínio (p > 0,05; dados não apresentados). As 

reduções de 10% no acúmulo foram estimadas a partir de 0,71 cmolc dm-3 para P, 0,89 
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cmolc dm-3 para Mg, 0,29 cmolc dm-3 para S, 0,77 cmolc dm-3 para Cu e 0,79 cmolc dm-3 

para Mn. 
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Figura 3. Acúmulo de fósforo (AP) (A), magnésio (AMg) (B), enxofre (AS) (C), cobre 

(ACu) (D) e manganês (AMn) (E) nas raízes de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS 

Noçoquém (n = 5), após 240 dias de exposição a concentrações crescentes de alumínio. 

* Indica diferença significativa com p < 0,05 pelo teste de regressão. 

 

 

3.2 Concentração de nutrientes nas folhas e raízes 
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O alumínio afetou significativamente (p < 0,05) os teores de nutrientes, com 

diferentes respostas entre folhas e raízes (Figuras 4, 5, 6 e 7). Nas folhas, os teores de P 

e Mg apresentaram redução linear em resposta ao aumento das concentrações de Al 

(Figuras 4B e 4D). Com base nas equações de regressão, reduções de 10% em relação ao 

controle foram estimadas a partir de 1,28 cmolc dm-3 de Al para P e 1,09 cmolc dm-3 para 

Mg. Os teores foliares de Ca, Fe e Cu ajustaram-se a modelo quadrático com concavidade 

para cima, caracterizado por redução inicial até concentrações intermediárias de Al, 

seguida de discreta elevação nas maiores concentrações (Figuras 4C, 5A e 5C). Para essas 

variáveis, a redução estimada de 10% em relação ao controle ocorreu a partir de 0,26 

cmolc dm-3 para Ca, 0,20 cmolc dm-3 para Fe e 0,46 cmolc dm-3 para Cu. Por outro lado, 

os teores foliares de N, Zn, Mn e B apresentaram ajuste quadrático com concavidade para 

baixo, com aumento até concentrações intermediárias de Al e posterior decréscimo 

(Figuras 4A, 5B, 5D e 5E). Concentrações de K e S nas folhas, todavia, não foram 

significativamente influenciados pelas concentrações de alumínio avaliadas (p > 0,05; 

dados não apresentados). 
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Figura 4. Teores de nitrogênio (N) (A), fósforo (P) (B), cálcio (Ca) (C) e magnésio (Mg) 

(D) nas folhas de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), após 240 

dias de exposição a concentrações crescentes de alumínio. * Indica diferença significativa 

com p <0,05 pelo teste de regressão. 
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Figura 5. Teores de ferro (Fe) (A), zinco (Zn) (B), cobre (Cu) (C), manganês (Mn) (D) e 

boro (B) (E) nas folhas de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), 

após 240 dias de exposição a concentrações crescentes de alumínio. * Indica diferença 

significativa com p < 0,05 pelo teste de regressão. 

 

Nas raízes, os teores de P, Cu e Mn foram significativamente (P < 0,05) reduzidos 

com o aumento das concentrações de alumínio (Figuras 6B, 7A e 7C). As reduções 

estimadas de 10% em relação ao controle ocorreram a partir de 1,32 cmolc dm-3 de Al 

para P, 1,39 cmolc dm-3 para Cu e 1,65 cmolc dm-3 para Mn. Em contraste, o teor radicular 



 
 

25 

 

de N apresentou aumento linear em função das concentrações de Al (Figura 6A), não 

sendo estimada redução de 10% em relação ao controle dentro da faixa estudada. 

Os teores radiculares de Ca, Zn e B apresentaram ajuste quadrático com 

concavidade para baixo, caracterizado por incremento até concentrações intermediárias 

de alumínio, seguido de redução nas maiores doses avaliadas (Figuras 6C, 7B e 7D). Com 

base nas equações de regressão, os máximos teores foram estimados nas concentrações 

de 2,20 cmolc dm-3 de Al para Ca, 2,56 cmolc dm-3 para Zn e 2,15 cmolc dm-3 para B. A 

partir dessas concentrações, nota-se redução no teor radicular desses nutrientes. As 

concentrações de K, Mg e Fe nas raízes não foram significativamente afetadas pelo 

alumínio (p > 0,05; dados não apresentados). 

^
A

N
 (

g 
k
g-1

)

10

12

14

16

18

20

22

24 Y = 12,504 + 2,727* x  ;  R
2
 = 0,81 

B

Al (cmol
c
 dm

-3
)

0 1 2 3 4

P
 (

g 
k
g-1

)

1,0

1,2

1,4

1,6

1,8

2,0 Y = 1,844 -0,14* x  ;  R
2
 = 0,91 

^

C

Al (cmol
c
 dm

-3
)

0 1 2 3 4

C
a 

(g
 k

g-1
)

2

3

4

5

6 Y = 2,7686 + 1,2589* x - 0,2857* x
2
  ;  R

2
 = 0,68

^

 
Figura 6. Teores de nitrogênio (N) (A), fósforo (P) (B) e cálcio (Ca) (C) nas raízes de 

Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), após 240 dias de exposição a 

concentrações crescentes de alumínio. * Indica diferença significativa com p < 0,05 pelo 

teste de regressão. 
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Figura 7. Teores de cobre (Cu) (A), zinco (Zn) (B), manganês (Mn) (C) e boro (B) (D) 

nas raízes de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), após 240 dias de 

exposição a concentrações crescentes de alumínio. * Indica diferença significativa com p 

< 0,05 pelo teste de regressão. 

 

3.3 Eficiência nutricional 

 

 3.3.1 Eficiência de absorção de nutrientes (EAN) 

 
O alumínio impactou significativamente (p < 0,05) a EAN com respostas 

contrastantes entre os elementos avaliados (Figuras 8 e 9). O aumento das concentrações 

de Al elevou a eficiência de absorção de N, K e B (Figuras 8A, 8C e 9A) e reduziu a de 

Ca (Figura 8B). Em relação ao Mn e ao Zn, houve incremento da eficiência de absorção 

até concentrações intermediárias de Al, seguido de redução nos maiores teores (Figuras 

9B e 9C). A resposta da eficiência de absorção de Fe e Cu foi marcada por redução inicial, 

com posterior estabilização e leve aumento sob maiores concentrações de Al (Figuras 9D 

e 9E). As eficiências de absorção de P, Mg e S não foram afetadas pelas concentrações 

de alumínio avaliadas (p > 0,05; dados não apresentados). 
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Figura 8. Eficiência de absorção de nitrogênio (EAN) (A), cálcio (EACa) (B) e potássio 

(EAK) (C) em Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), após 240 dias 

de exposição a concentrações crescentes de alumínio. * Indica diferença significativa com 

p < 0,05 pelo teste de regressão. 
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Figura 9. Eficiência de absorção de boro (EAB) (A), manganês (EAMn) (B), zinco 

(EAZn) (C), ferro (EAFe) (D) e cobre (EACu) (E) em Paullinia cupana var. sorbilis cv. 

BRS Noçoquém (n = 5) em resposta a concentrações crescentes de Al, após 240 dias de 

exposição aos tratamentos. P < 0,05. 

 

 

3.3.2 Eficiência de uso de nutrientes (EUN) 

 
O alumínio influenciou significativamente (p < 0,05) a eficiência de utilização dos 

nutrientes, evidenciando padrões distintos de resposta ao longo das concentrações 

avaliadas (Figuras 10 e 11). Para K, N e P, os pontos de máxima eficiência foram 
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observados nas menores e maiores concentrações de Al, enquanto os mínimos locais 

ocorreram em níveis intermediários (Figuras 10A, 10B e 10C). Em contraste, a máxima 

eficiência de utilização de Ca foi estimada em 1,71 cmolc dm-3 de al, com redução nos 

extremos (Figura 10D).  
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Figura 10. Eficiência de utilização de potássio (EUK) (A), nitrogênio (EUN) (B), fósforo 

(EUP) (C) e cálcio (EUCa) (D) em Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n 

= 5) em resposta a concentrações crescentes de Al, após 240 dias de exposição aos 

tratamentos. P < 0,05. 

 

As eficiências de utilização dos micronutrientes B, Mn e Zn exibiram 

comportamento quadrático, com pontos de mínima eficiência em níveis intermediários e 

máximos nas menores e maiores concentrações de Al (Figuras 11A, 11B e 11C). As 

eficiências de utilização de Mg, S, Fe e Cu não foram significativamente afetadas pelas 

concentrações de alumínio avaliadas (p > 0,05; dados não apresentados). 
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Figura 11. Eficiência de utilização de boro (EUB) (A), manganês (EUMn) (B) e zinco 

(EUZn) (C) em Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5) em resposta a 

concentrações crescentes de Al, após 240 dias de exposição aos tratamentos. P < 0,05. 

 

3.3.3 Eficiência de translocação de nutrientes (ETN) 

 
Verificamos que o alumínio promoveu efeito significativo (p < 0,05) sobre a 

eficiência de translocação de Ca, S, Fe e Cu para as folhas (Figura 12). Constatamos que 

a translocação de Ca e Fe foi reduzida com o aumento das concentrações de Al, 

estabilizando-se posteriormente com discreta elevação nos níveis mais altos (Figuras 12A 

e 12C). Observamos que a eficiência de translocação de S aumentou até a concentração 

de 2,9 cmolc dm-3 de Al, ponto máximo estimado pelo modelo, seguido de redução nos 

teores mais elevados (Figura 12B). Identificamos ainda que a translocação de Cu 

aumentou linearmente em função dos teores de Al (Figura 12D). Os demais nutrientes 

não apresentaram alterações significativas na eficiência de translocação em resposta ao 

Al (p > 0,05; dados não apresentados). 
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Figura 12. Eficiência de translocação de cálcio (ETCa) (A), enxofre (ETS) (B), ferro 

(ETFe) (C) e cobre (ETCu) (D) em Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS Noçoquém (n 

= 5) em resposta a concentrações crescentes de Al, após 240 dias de exposição aos 

tratamentos. P < 0,05. 

 

3.4 Teor, acúmulo e translocação de Al nas plantas 

 

O aumento nas concentrações de alumínio no solo elevou significativamente (p < 

0,05) os teores de Al nas raízes (Figura 13C), enquanto reduziu os teores nas folhas em 

níveis baixos e intermediários, com discreto aumento nas concentrações mais elevadas 

(Figura 13D). Observamos também que o acúmulo de Al nas folhas diminuiu em resposta 

às doses crescentes de alumínio (Figura 13B), ao passo que o acúmulo nas raízes não 

apresentou diferença significativa (p > 0,05; dado não apresentado). Da mesma forma, 

verificamos que a translocação de Al para as folhas foi reduzida inicialmente, com 

posterior aumento em doses mais altas de Al (Figura 13A). 
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Figura 13. (A) eficiência de translocação para folhas (%), (B) acúmulo de Al nas folhas 

por planta (g·planta-1), (C) concentração de Al nas raízes (g·kg-1) e (D) concentração de 

Al nas folhas (g·kg-1) em função dos teores de alumínio no solo (n = 5), após 240 dias, P 

< 0,05. 

 

3.5 Sintomas da toxidez por Al em plantas de guaranazeiro cv. BRS Noçoquém 

 
As características visuais das plantas evidenciaram a resposta do cultivar de 

guaranazeiro BRS Noçoquém ao aumento das concentrações de Al³⁺ (Figura 14). Até 2,0 

cmolc dm-3, as folhas mantiveram-se aparentemente normais, sem sintomas visíveis de 

toxidez, enquanto o sistema radicular já apresentava redução na densidade de raízes finas 

e menor ramificação. Em concentrações mais elevadas (3,0 e 4,0 cmolc dm-3), os efeitos 

tornaram-se mais pronunciados, com acentuada redução do volume radicular, 

engrossamento das raízes principais e limitação da expansão da parte aérea. 
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Figura 14. Aparência visual das plantas (fileira superior - vista lateral), folhas (fileira 

intermediária - vista superior) e raízes (fileira inferior) de guaranazeiro cv. BRS Noçoquém sob 

diferentes concentrações de Al registradas aos 240 dias após o início dos tratamentos. Da esquerda 

para a direita: 0,0; 1,0; 2,0; 3,0 e 4,0 cmolc dm-3 de Al.  

 

3.6 Teor de prolina 
 

As concentrações de Al promoveram aumento linear significativo no teor de 

prolina nas raízes do guaranazeiro cv. BRS Noçoquém (p < 0,05) (Figura 15). O modelo 

ajustado explicou 92% da variação dos dados, com incremento estimado de 14 µmol g⁻¹ 

MS para cada aumento unitário na concentração de Al. Pela equação de regressão, o teor 

de prolina radicular aumentou de 139,4 µmol g-1 MS, na ausência de Al, para 195,4 µmol 

g⁻¹ MS na concentração de 4 cmolc dm-3 de Al. Em contraste, o teor de prolina na parte 

aérea não foi significativamente afetado pelas concentrações de Al. 
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Figura 15. Teor de prolina nas folhas e raízes de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS 

Noçoquém (n = 5), após 240 dias de exposição a concentrações crescentes de alumínio. 
ns Indica diferença não significativa com p < 0,05. 

 

3.7 Variáveis de crescimento 

 

As concentrações crescentes de alumínio afetaram significativamente (p < 0,05) o 

crescimento das plantas (Figura 16). A MST e a MSR apresentaram redução até concentrações 

intermediárias de Al, (Figuras 16A e 16B), sendo estimadas perdas de 10% em relação ao controle 

a partir de 0,57 e 0,48 cmolc dm-3 de Al, respectivamente. A TCR em diâmetro e o volume de 

raízes diminuíram linearmente com o aumento das concentrações de alumínio (Figuras 16C e 16E). 

Por outro lado, a TCR em altura e a área foliar aumentaram em baixas concentrações de Al e 

decresceram a partir de 0,60 e 0,54 cmolc dm-3, respectivamente (Figuras 16D e 16F). 
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Figura 16. Massa seca total (MST) (A), massa seca de raízes (MSR) (B), taxa de 

crescimento relativo em diâmetro (TCR diâmetro) (C), taxa de crescimento relativo em 

altura (TCR altura) (D), volume de raízes (E) e área foliar (F) de Paullinia cupana var. 

sorbilis cv. BRS Noçoquém (n = 5), após 240 dias de exposição a concentrações 

crescentes de alumínio. * Indica diferença significativa com p < 0,05 pelo teste de 

regressão. 

 

3.8 Morfologia e anatomia das raízes de plantas de guaranazeiro cv. Noçoquém 

 

Nas secções transversais das raízes de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS 

Noçoquém, observamos organização compatível com estrutura secundária, com xilema 

primário localizado na região mais interna do cilindro vascular, seguido por xilema 
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secundário bem desenvolvido, constituído por células parenquimáticas e elementos de 

vaso distribuídos ao longo do tecido (Figura 17B, E, H, K e N). Externamente ao xilema 

secundário, observou-se o floema secundário e, na porção mais externa, a periderme 

(Figura 17C, F, I, L e O). Além da avaliação qualitativa das secções histológicas, foram 

realizadas mensurações microanatômicas para quantificar as variações estruturais entre 

os tratamentos e conferir maior robustez à análise das alterações anatômicas induzidas 

pelo Al. Dessa forma, procedeu-se à mensuração da espessura do xilema e do floema, 

permitindo a quantificação das modificações anatômicas do sistema vascular radicular 

sob diferentes concentrações de Al. A espessura média dos tecidos radiculares variou 

entre o controle e os tratamentos avaliados, conforme ilustrado na Figura 18, com os 

valores detalhados no Apêndice A. 

O xilema radicular apresentou maior espessura nas plantas cultivadas com 

alumínio em comparação ao controle, correspondente à ausência de Al. Na ausência de 

alumínio, a espessura média do xilema foi de 2.076 µm, enquanto nos tratamentos com 

1,0, 2,0, 3,0 e 4,0 cmolc dm-3 de Al os valores médios foram de 2.305, 2.665, 2.549 e 

2.125 µm, respectivamente, representando aumentos de aproximadamente 11,0%, 28,4%, 

22,8% e 2,4% em relação ao controle (Figura 18). O floema radicular, por sua vez, 

apresentou menor espessura nos tratamentos com alumínio em relação ao controle. Na 

ausência de Al, a espessura média do floema foi de 660 µm, enquanto nos tratamentos 

com 1,0, 2,0, 3,0 e 4,0 cmolc dm-3 de Al os valores médios foram de 565, 572, 413 e 653 

µm, respectivamente, correspondendo a reduções de aproximadamente 14,4%, 13,3%, 

37,4% e 1,1% em relação ao controle (Figura 18). 
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Figura 17. Caracterização morfológica e anatômica do sistema radicular de plantas de 

guaranazeiro cv. Noçoquém cultivadas sob concentrações crescentes de alumínio no solo. 

A, D, G, J, M: aspecto geral das raízes. B, E, H, K, N: seções transversais evidenciando 

a organização estrutural dos tecidos radiculares. C, F, I, L, O: ampliações mostrando 

detalhes do sistema vascular. P: periderme; SPh: floema secundário; SX: xilema 

secundário; PX: xilema primário; VE: elementos de vaso. 
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Figura 18. Espessura média dos tecidos vasculares radiculares (floema e xilema) de 

plantas de guaranazeiro cultivadas sob diferentes doses de alumínio no solo (0, 1, 2, 3 e 

4 cmolc dm⁻³ de Al). As barras representam a média dos tratamentos e as barras de erro 

indicam o intervalo de confiança de 95% obtido por bootstrap (n = 10.000). 

 

 

3.9 Aspectos morfológicos e anatômicos de folíolos de guaranazeiro cv. BRS Noçoquém  

 

 A lâmina foliar apresentou epiderme unisseriada nas faces adaxial e abaxial e 

mesófilo dorsiventral, constituído por parênquima paliçádico e parênquima lacunoso 

(Figura 19C, F, I, L e O). A nervura central exibiu conformação côncavo-convexa, com 

xilema voltado para a face adaxial e floema para a face abaxial (Figura 19B, E, H, K e 

N). Assim como para as raízes, foram realizadas mensurações microanatômicas nas 

folhas a fim de quantificar as variações estruturais entre os tratamentos e conferir maior 

robustez à avaliação das alterações anatômicas associadas à exposição ao alumínio. O 

diâmetro da nervura central foi substancialmente maior no tratamento controle, 

correspondente à ausência de Al, com média de 5.922,6 µm (Figura 20A). Nos 

tratamentos com 1,0, 2,0, 3,0 e 4,0 cmolc dm-3 de Al, os valores médios foram de 862,9, 

861,7, 936,2 e 899,0 µm, respectivamente, o que correspondeu a reduções de 

aproximadamente 85,4%, 85,4%, 84,2% e 84,8% em relação ao controle. 

 Para o parênquima paliçádico, não foi observado um padrão monotônico de 

resposta às concentrações de alumínio. Em relação ao controle (25,8 µm), houve aumento 

da espessura apenas em T1, com média de 28,4 µm, representando incremento de 10,1% 

(Figura 20B). Nos demais tratamentos, os valores médios foram inferiores ao controle, 
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com 23,1 µm em T2, 20,1 µm em T3 e 24,3 µm em T4, correspondendo a reduções de 

10,5%, 22,1% e 5,8%, respectivamente. Em contraste, o parênquima esponjoso 

apresentou tendência predominante de espessamento em relação ao controle (26,2 µm), 

com exceção de T3. Os valores médios observados em T1, T2 e T4 foram de 30,7, 29,3 

e 35,3 µm, respectivamente, equivalendo a incrementos de 17,2%, 11,8% e 34,7% em 

relação ao controle (Figura 20B). Apenas em T3 foi registrada redução da espessura, com 

média de 21,9 µm, o que representa decréscimo de 16,4%. 
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Figura 19. Morfologia foliar e organização anatômica de folhas de plantas de 

guaranazeiro cv. Noçoquém cultivadas sob diferentes concentrações de alumínio no solo. 

A, D, G, J, M: aspecto geral da parte aérea evidenciando o padrão de crescimento e a 

conformação das folhas. B, E, H, K, N: seções transversais da lâmina foliar, destacando 
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a estrutura do mesofilo e dos tecidos vasculares. C, F, I, L, O: detalhes anatômicos em 

maior aumento. AD: face adaxial; AB: face abaxial; PP: parênquima paliçádico; LP: 

parênquima lacunoso; CT: tecido vascular; X: xilema; PH: floema. 

 

 

Figura 20. Diâmetro da nervura central (A) e espessura do parênquima paliçádico e do 

parênquima esponjoso (B) em folhas de Paullinia cupana var. sorbilis cv. BRS 

Noçoquém submetidas a 0, 1, 2, 3 e 4 cmolc dm-3 de Al, correspondentes ao controle, T1, 

T2, T3 e T4, respectivamente. As barras de erro representam os intervalos de confiança 

de 95% estimados por bootstrap (10.000 iterações), com n = 4 medições por folha. 

 

3.10 Análise multivariada 

 

A análise de componentes principais (PCA) indicou que as duas primeiras 

componentes explicaram 47,22% da variância total dos dados, sendo 27,41% atribuídos 

à PC1 e 19,81% à PC2 (Figura 21). Observamos separação entre o tratamento-controle e 

as menores doses de Al em relação às maiores concentrações, com a dose intermediária 

ocupando posição de transição. As variáveis massa seca total, área foliar, volume 

radicular, Mg foliar, P foliar e eficiência de translocação de Ca associaram-se ao controle 

e às menores doses, enquanto Al radicular, translocação de Al, prolina radicular, prolina 

foliar e eficiência de uso de P se orientaram na direção dos tratamentos com maior 

concentração de alumínio. A análise discriminante canônica (CDA) mostrou elevado 

poder discriminatório, com as duas primeiras funções canônicas explicando 94,09% da 

separação total (Can1 = 64,29%; Can2 = 29,80%) (Figura 22). A Can1 separou 

claramente o controle e a menor dose de Al, posicionados em valores negativos, dos 

tratamentos com maiores concentrações, em valores positivos, sendo eficiência de uso de 

P e Al radicular as variáveis com maior contribuição positiva, e massa seca total e 
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eficiência de translocação de Ca as de maior contribuição negativa. A Can2 foi 

influenciada principalmente por Al foliar, com contribuição positiva, e por translocação 

de Al, com contribuição negativa. Em conjunto, as análises multivariadas evidenciaram 

que o alumínio promoveu alterações integradas no crescimento, na nutrição mineral e nos 

marcadores de estresse, sendo massa seca total, Al radicular, eficiência de uso de P e 

eficiência de translocação de Ca as variáveis mais relevantes na discriminação dos 

tratamentos. 

Figura 21. Biplot da análise de componentes principais (PCA) de (Paullinia cupana var. 

sorbilis cv. BRS Noçoquém) submetidas a concentrações crescentes de alumínio. Os 

pontos representam as unidades experimentais, coloridas de acordo com os tratamentos 
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(controle (0), 1, 2, 3 e 4 cmolc dm-3 de Al), e as elipses indicam a dispersão dos grupos. 

Os vetores representam as variáveis associadas à ordenação multivariada.  

 

 

Figura 22. Análise discriminante canônica (CDA) de Paullinia cupana var. sorbilis cv. 

BRS Noçoquém) submetidas a concentrações crescentes de alumínio. Os pontos 

representam as unidades experimentais, coloridas de acordo com os tratamentos 

(controle, 1, 2, 3 e 4 cmolc dm⁻³ de Al), e as elipses indicam a dispersão dos grupos. Os 

vetores correspondem aos coeficientes de estrutura das variáveis que contribuíram para a 

discriminação entre os tratamentos.  

 

4. DISCUSSÃO 

 

A toxicidade do Al é reconhecida como uma das principais limitações à 

produtividade agrícola em solos ácidos (Ma et al., 2002; Kochian et al., 2015). Embora 

seus efeitos sejam amplamente descritos em espécies cultivadas de interesse agronômico 

(Delhaize & Ryan, 1995; Sade et al., 2016), ainda há poucas informações sobre os efeitos 

do Al no crescimento, na nutrição mineral e nas respostas fisiológicas de culturas nativas 

da Amazônia, como Paullinia cupana var. sorbilis. Buscando avançar nessa lacuna, 
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avaliamos os efeitos de concentrações crescentes de Al na cv. BRS Noçoquém e 

demonstramos que a cultivar responde ao estresse por uma combinação de elevada 

sensibilidade radicular, retenção preferencial de Al nas raízes, aumento de prolina 

radicular e desorganização seletiva da nutrição mineral. Entre os principais achados, 

destacamos a definição da concentração crítica agronômica acima de 0,5 cmolc dm-3 de 

Al no solo para variáveis de crescimento, a forte participação de P e Ca na resposta 

nutricional ao estresse e a remodelação vascular de raízes e folhas. Por se tratar do 

primeiro estudo dessa natureza na cv. BRS Noçoquém, e possivelmente em Paullinia 

cupana var. sorbilis, os resultados trazem novidade científica e oferecem um conjunto de 

marcadores promissores para orientar o manejo da cultura em solos ácidos e apoiar 

programas de seleção de genótipos mais tolerantes. 

 

4.1 Crescimento e sistema radicular 

 

 Conforme estudos que reconhecem o Al³⁺ como um dos principais fatores 

limitantes ao crescimento vegetal em solos ácidos, especialmente por ter o sistema 

radicular como primeiro sítio de ação e dano (Delhaize & Ryan, 1995; Ma & Ryan, 2010; 

Kopittke et al., 2015), verificamos que a exposição ao Al comprometeu o crescimento 

das plantas. Esse efeito foi evidenciado pela redução da biomassa total, sobretudo a partir 

de concentrações acima de 0,5 cmolc dm-3 de Al3+, indicando sensibilidade inicial do 

cultivar ao estresse. Os efeitos mais pronunciados ocorreram no sistema radicular, com 

reduções no volume de raízes, na massa seca radicular e na densidade de raízes finas 

(Figuras 14 e 16B e E).  Apesar das reduções observadas, destacamos que as plantas de 

guaranazeiro mantiveram desenvolvimento vegetativo mesmo sob concentrações 

elevadas de Al, com crescimento ainda observado até o limite das concentrações 

avaliadas (4 cmolc dm-3). Esse resultado sugere que, embora Paullinia cupana var. 

sorbilis cv. BRS Noçoquém apresente sensibilidade inicial ao Al, a espécie pode possuir 

mecanismos parciais de tolerância ou adaptação ao ambiente ácido, onde é naturalmente 

cultivada (Foy, 1984; Fageria & Baligar, 2008). Esses mecanismos provavelmente estão 

associados à restrição da translocação do Al à imobilização do elemento nas raízes, à 

exclusão do Al da região apical ou à ativação de respostas fisiológicas e bioquímicas 

capazes de reduzir os danos celulares. Tal comportamento é relevante quando comparado 

a espécies agrícolas amplamente melhoradas, como milho e soja, nas quais a presença de 

Al em solução geralmente provoca reduções mais severas no crescimento radicular, na 
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absorção de nutrientes e na produção de biomassa (Batista et al., 2013; Silva et al., 2020). 

Nesse sentido, nossos resultados sugerem que o Al afetou negativamente o crescimento 

do guaranazeiro, mas não impediu completamente o estabelecimento das plantas, 

indicando certo grau de tolerância fisiológica do cultivar, possivelmente relacionado à 

adaptação da espécie às condições de acidez dos solos da Amazônia (Fageria & Baligar, 

2008). Esse comportamento está de acordo com revisões recentes que destacam a 

variabilidade interespecífica e intraespecífica na resposta ao Al, bem como a importância 

de mecanismos radiculares de exclusão, compartimentalização e detoxificação na 

tolerância (Sade et al., 2016; Bojórquez-Quintal et al., 2017; Ofoe et al., 2023). 

Em nosso estudo, é possível confirmar o modelo clássico de toxidez por Al, no 

qual o cátion atua principalmente por alterações severas no sistema radicular, sendo o 

ápice da raiz uma das regiões mais sensíveis (Kopittke & Blamey, 2016). O Al3+ interfere 

diretamente na divisão e no alongamento celular, promovendo alterações na organização 

dos tecidos radiculares, espessamento e maior rigidez da parede celular (Yan et al., 2018; 

Zhu et al., 2019), em decorrência de sua interação com diferentes componentes estruturais 

(Buchanan et al., 2015; Silva et al., 2020). As paredes celulares, por apresentarem grupos 

funcionais com cargas negativas, especialmente carboxílicos e fosfatos, possuem elevada 

afinidade pelo Al³⁺, favorecendo sua rápida adsorção na epiderme e no córtex radicular 

(Geng et al., 2017; Wu et al., 2022). Como consequência, há comprometimento da 

plasticidade da parede celular e restrição da expansão, o que contribui para a redução do 

crescimento radicular (Horst et al., 2010; Yang et al., 2013). Essa afinidade do Al³⁺ pelos 

grupos fosfato da parede celular se conecta com a redução no teor e no acúmulo de P nas 

raízes observada no presente estudo com o aumento das doses de Al, uma vez que o Al³⁺ 

pode se ligar diretamente a esses sítios, reduzindo a disponibilidade do P para absorção e 

incorporação nos tecidos radiculares. Além dos efeitos estruturais, o Al3+ pode afetar 

processos metabólicos e celulares essenciais. Entre eles, destacam-se alterações na 

atividade respiratória, na funcionalidade das membranas plasmáticas e na atividade de 

enzimas envolvidas na deposição e reorganização de polissacarídeos da parede celular 

(Foy, 1974; Foy et al., 1978; Kochian et al., 2004). O Al também pode interferir em 

processos nucleares, reduzindo a replicação do DNA em função de alterações na 

estabilidade e na conformação da dupla hélice, reforçando seu papel como inibidor da 

divisão celular (Zhang et al., 2014; Eekhout et al., 2017). Esses danos combinados 

reduzem a capacidade de formação e alongamento de novas raízes, limitando a absorção 

de água e nutrientes. Dessa forma, a menor absorção e utilização de elementos como Ca, 
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Mg e P pode estar associada tanto à redução física do sistema radicular quanto aos efeitos 

diretos do Al sobre membranas, metabolismo energético e processos de transporte iônico 

(Foy, 1974; Foy et al., 1978; Kochian et al., 2004). 

 

4.2 Retenção radicular de Al e prolina como resposta ao estresse 

 

A exposição ao Al3+ estimulou o acúmulo de prolina, sobretudo nas raízes (Figura 

15), sugerindo que o aumento da disponibilidade do metal intensificou o estresse 

metabólico radicular e ativou mecanismos bioquímicos de proteção. Em contraste, o 

acúmulo de prolina nas folhas não foi significativo, reforçando que o principal sinal 

bioquímico de estresse permaneceu restrito ao sistema radicular. A prolina é amplamente 

reconhecida como osmoprotetor e antioxidante não enzimático (Gill & Tuteja, 2010), 

com funções na estabilização de proteínas e membranas, manutenção do equilíbrio 

osmótico e mitigação de danos oxidativos em plantas sob estresses abióticos (Kaur & 

Asthir, 2015; Rejeb et al., 2014; Sharma et al., 2019). Esse aumento radicular é coerente 

com o fato de o sistema radicular ser o principal sítio de contato e dano pelo Al³⁺, já que 

grande parte do metal tende a permanecer retida no apoplasto, especialmente ligada à 

parede celular e à matriz péctica (Doncheva et al., 2005), sendo translocada lentamente 

para tecidos centrais (Frantzios et al., 2005). Essa retenção pode funcionar como 

mecanismo parcial de tolerância, reduzindo a translocação para a parte aérea, embora 

contribua para danos locais nas raízes.  

Situações estressoras como a toxicidade por Al3+ desencadeiam perturbações 

metabólicas, incluindo a geração excessiva de espécies reativas de oxigênio e nitrogênio, 

caracterizando o estresse oxidativo que danifica biomoléculas vitais e pode levar à morte 

celular (Mittler, 2002; Sies & Jones, 2020). Para lidar com essas condições, as plantas 

recorrem a mecanismos adaptativos como a produção de antioxidantes e osmoprotetores, 

entre os quais a prolina ocupa papel de destaque (Sharma et al., 2019; Zulfiqar et al., 

2020a). Em genótipos tolerantes de cana-de-açúcar, Mantovanini et al. (2019) 

observaram que a tolerância ao Al estava associada ao incremento nos níveis de prolina 

sob altas concentrações de Al3+. Resultado semelhante foi encontrado por Carvalho, 

Brunner & Habermann (2024) em Pinus sylvestris, onde espécies tolerantes ao Al 

também apresentaram indução de prolina sob estresse, reforçando que o acúmulo desse 

osmoprotetor constitui uma resposta comum em plantas expostas ao metal. 
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Em contraste com o acúmulo radicular de prolina e a retenção parcial de Al 

observada no teor radicular (Figura 13C e 15), constatamos que a translocação para as 

folhas e o acúmulo e teor foliar de Al apresentaram redução em concentrações 

intermediárias e leve aumento nos maiores teores de Al no solo (figura 13A, B e C). Esse 

padrão sugere que, em concentrações intermediárias, as plantas possivelmente 

restringiram a movimentação do Al para a parte aérea por retenção radicular, 

imobilização na parede celular, complexação com ácidos orgânicos ou limitação do 

transporte via xilema (Sade et al., 2016; Bojórquez-Quintal et al., 2017). Embora o 

acúmulo radicular não tenha sido estatisticamente significativo (dados não apresentados), 

os valores indicam maior retenção nas raízes em relação à parte aérea, o que ganha 

relevância biológica quando associado à baixa translocação foliar e ao aumento de prolina 

(Figura 13A e 15). Esse padrão é corroborado por Horst et al. (2010), Doncheva et al. 

(2005) e Frantzios et al. (2005), que destacam os mecanismos de retenção radicular como 

cruciais para limitar a translocação do Al e proteger tecidos da parte aérea. 

Na maior concentração de Al, o aumento da translocação foliar pode indicar 

saturação dos mecanismos de retenção, permitindo que parte do Al ultrapassasse as 

barreiras de exclusão, como já descrito em revisões sobre tolerância diferencial ao Al em 

espécies agrícolas (Sade et al., 2016; Bojórquez-Quintal et al., 2017).  

 

4.3 Alterações no teor e acúmulo de nutrientes sob toxidez por alumínio 

 

A exposição ao Al promoveu variações direcionadas no estado nutricional das 

plantas, com respostas dependentes do nutriente e do órgão avaliado. De modo geral, 

nossos resultados evidenciam que a redução do crescimento está associada, em parte, à 

desorganização da homeostase mineral. O efeito foi mais evidente para P, Ca, Mg, Cu, 

Fe e Mn, que apresentaram quedas no teor e/ou no acúmulo em folhas e raízes. Em 

contraste, N, Zn e B  aumentaram em concentrações intermediárias de Al. Embora Ca nas 

raízes e Mn nas folhas também tenham aumentado, esses incrementos sugerem efeito de 

concentração, absorção compensatória ou redistribuição interna sob estresse (Fageria, 

2001; Marschner, 2012). Desequilíbrios nutricionais induzidos pelo alumínio já foram 

relatados em diversas espécies (Mariano et al., 2015; Freitas et al., 2017; Guo et al., 2018; 

Chen et al., 2019b), e nossos resultados estão em consonância com a literatura (Roshani 

et al., 2014; Moustaka et al., 2016; Sade et al., 2016; Dos Reis et al., 2018;), que aponta 

P, Ca e Mg como os nutrientes mais prejudicados pela presença do metal. Em contraste, 
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o K manteve-se estável tanto em folhas quanto em raízes, sem alterações significativas 

no teor ou no acúmulo (Figura suplementar). 

Destacamos o P como o nutriente mais sensível ao Al, com redução expressiva no 

acúmulo radicular e foliar (Figura 1B e 3A). Essa resposta decorre da elevada afinidade 

química entre Al3+ e fosfato, amplamente documentada (Kochian et al., 2004; Yang et al., 

2011). Em solos ácidos, o Al3+ precipita o P disponível na forma de AlPO₄, reduzindo 

drasticamente a concentração de Pi na rizosfera (Hinsinger, 2001). Além disso, a redução 

proporcionalmente maior no transporte de P para a parte aérea sugere uma restrição 

fisiológica adicional: estudos isotópicos demonstram que o Al absorvido complexa o P 

no apoplasto radicular e nos tecidos vasculares, formando compostos de baixa mobilidade 

que retêm o nutriente nas raízes (Clarkson, 1966). O Al também compromete a 

morfologia radicular, inibindo elongação e divisão celular (Delhaize & Ryan, 1995). Um 

sistema radicular menos ramificado e com menor densidade de pelos reduz a superfície 

de contato com o solo, agravando ainda mais a aquisição de P, um nutriente de baixa 

mobilidade (Ofoe et al., 2023). Esses mecanismos precipitação externa, imobilização 

interna e danos morfológicos convergem para uma síndrome de deficiência funcional de 

P. Dado o papel central do fósforo na transferência de energia (ATP), divisão celular e 

formação de novos tecidos (Vance et al., 2003), sua restrição fisiológica é provavelmente 

um dos principais fatores da redução de crescimento observada sob toxidez por Al. 

 Além do P, os cátions Ca, Mg, Cu, Fe e Mn também foram fortemente afetados, 

com reduções significativas no acúmulo radicular e foliar. Esse padrão pode ser explicado 

por dois mecanismos complementares: (i) competição direta entre Al³⁺ e cátions 

divalentes (Ca²⁺, Mg²⁺, Cu²⁺, Fe²⁺, Mn²⁺) por sítios de troca na parede celular e membrana 

plasmática, devido à maior carga e menor raio iônico do Al³⁺ ( Bose et al., 2011; 

Marschner, 2012); e (ii) alteração da integridade e funcionalidade da membrana 

plasmática, que reduz o potencial de membrana, compromete a atividade da H⁺-ATPase 

e limita o fluxo de íons essenciais (Guo et al., 2007; Gupta et al., 2013; Ofoe et al., 2023). 

A queda no Ca afeta a estabilidade de membranas e a sinalização celular; a redução de 

Mg compromete a fotossíntese, dada sua função estrutural na clorofila e como cofator da 

Rubisco (Bose et al., 2011; Marschner, 2012); já as reduções de Cu, Fe e Mn prejudicam 

processos redox vitais, como a fotossíntese (Fe e Mn), a respiração mitocondrial (Cu e 

Fe) e a atividade de enzimas antioxidantes (Cu/Zn-SOD; Mn-SOD), amplificando o 

estresse oxidativo induzido pelo Al (Lidon & Barreiro, 1999; Lilay et al., 2024). 
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 Por outro lado, os teores foliares de N, Zn e B apresentaram aumento em 

concentrações intermediárias de Al, declinando nas doses mais elevadas. Esse padrão não 

reflete necessariamente melhoria nutricional, mas sim efeito de concentração: sob 

estresse severo, a biomassa reduz em maior proporção que a absorção do nutriente, 

resultando em incremento aparente na concentração tecidual (Jarrell & Beverly, 1981). 

 

4.4 Eficiência de absorção (EA), utilização (EU) e translocação de nutrientes (ET) 

sob toxidez por Al3+  

 

A análise integrada das EA, EU e ET sugere que o Al³⁺ pode afetar seletivamente 

a economia nutricional da planta, possivelmente por mecanismos que vão da competição 

iônica direta a efeitos indiretos associados à redução da biomassa (Kochian et al., 2015). 

Espécies nativas de solos ácidos podem apresentar tolerância parcial ao Al, mantendo 

crescimento mesmo sob concentrações elevadas, conforme discutido por Haridasan 

(2008) para o Cerrado brasileiro, e Moreira et al. (2012) demonstraram que espécies 

amazônicas diferem significativamente quanto à EA de nutrientes em solos ácidos, 

indicando adaptações variáveis. Nesse contexto, Paullinia cupana insere-se como espécie 

com possíveis adaptações a condições edáficas naturalmente ácidas (Fageria & Baligar, 

2008) com expectativa de certo grau de ajuste fisiológico. 

Destacamos neste estudo o Ca como o nutriente cujas eficiências nutricionais 

foram mais afetadas pela toxicidade de Al. Houve redução expressiva da EA e da ET 

(Figura 8B e 12A), refletindo sua baixa mobilidade no floema e forte dependência do 

fluxo xilemático para distribuição aos tecidos em crescimento (Thor, 2019). A EU 

apresentou resposta bifásica, com maior eficiência em concentrações intermediárias e 

queda nos extremos. Diferentemente de nutrientes como N, P, K e Mg, que são 

remobilizados via floema, o Ca é transportado preferencialmente pelo xilema, sendo sua 

alocação determinada pela transpiração e pela integridade vascular (Bang et al., 2020). A 

competição direta entre Al³⁺ e Ca²⁺ por sítios de ligação na parede celular, associada à 

redução da atividade das H⁺‑ATPases radiculares, compromete tanto a absorção quanto o 

carregamento de Ca no xilema, resultando em translocação limitada para a parte aérea 

(Marschner, 2012; Kochian et al., 2015). O P apresentou um comportamento distinto 

frente ao Al: enquanto a EA e a ET não foram significativamente influenciadas, a EU 

aumentou sob concentrações mais elevadas (figura 10C). Esse aparente paradoxo reflete 

a capacidade da planta de sustentar produção de biomassa mesmo com menor conteúdo 



 
 

50 

 

interno de P, um ajuste fisiológico particularmente relevante em ambientes amazônicos 

com baixa disponibilidade natural desse nutriente (Reichert et al., 2022). Espécies 

adaptadas ou que crescem em solos ácidos desenvolveram estratégias para lidar com a 

baixa disponibilidade de P, como a redução da exigência interna, a otimização da 

alocação e o aumento do tempo de residência do nutriente nos tecidos (Sánchez-Calderón 

et al., 2010; Reichert et al., 2022). Contudo, como já discutido por Hinsinger (2001) e 

Kochian et al. (2015), a elevada afinidade do Al por fosfatos limita a disponibilidade 

externa e interna, de modo que essa eficiência aparente não se traduz em tolerância plena.  

Para N, K e B, observamos aumento da EA sob Al, possivelmente como resposta 

compensatória ao dano radicular (Marschner, 2012; Fageria, 2001). Contudo, a EU 

diminuiu significativamente, indicando perda da capacidade de converter nutrientes 

absorvidos em biomassa, padrão também descrito em cana-de-açúcar (Borges et al., 

2020). No caso de Mn e Zn, a EA apresentou resposta quadrática, com incremento em 

doses intermediárias e queda nas maiores concentrações, enquanto a EU também se 

reduziu, o que pode estar associado a limites fisiológicos de compensação sob toxidez 

por Al (Kochian et al., 2015). A ET desses micronutrientes não foi consistentemente 

influenciada, reforçando que o ajuste ocorreu principalmente na absorção. Esse padrão 

de resposta bifásica para Mn e Zn sob estresse por Al já foi documentado em milho, onde 

a translocação desses nutrientes para a parte aérea diminuiu acima de uma concentração 

crítica de Al, indicando que o comprometimento do transporte ocorre independentemente 

da integridade da membrana plasmática (Lidon et al., 2000). 

Outro padrão envolveu S, Fe e Cu, com respostas predominantes na ET. Para o S, 

a ET aumentou em concentrações intermediárias de Al, demandando possivelmente por 

compostos sulfurados ligados à defesa antioxidante e detoxificação (Das et al., 2025), 

mas caiu em concentrações mais altas, indicando limite fisiológico. O Fe apresentou 

redução inicial da ET, possivelmente por retenção radicular ou limitação do transporte 

para a parte aérea (Yokosho et al., 2009). Por outro lado, o Cu mostrou aumento linear da 

ET, mesmo com menor acúmulo radicular, possivelmente refletindo alteração no 

particionamento interno mais do que ganho nutricional efetivo (Marschner, 2012). Esse 

padrão é consistente com observações em Citrus sinensis (L.), onde a adição de Al 

aumentou a translocação de Cu das raízes para a parte aérea em relação ao tratamento 

com Cu isolado, contribuindo para uma toxicidade mais severa da combinação Cu+Al em 

comparação com cada metal isoladamente (Chen et al., 2025). 
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As eficiências de Mg não foram significativamente modificadas pelo Al, embora 

seus teores e acúmulos tenham sido afetados. Em conjunto, os padrões observados 

apontam três respostas fisiológicas principais: (i) limitação funcional do Ca, com queda 

de EA e ET (figuras 18B e 12A); (ii) aumento da EU aparente de P sob restrição fosfatada 

(figura 10C); e (iii) compensação parcial de N, K, B, Mn e Zn (figuras 8A e C;9A, B e 

C). Esses ajustes revelam mecanismos de adaptação parcial ao Al, mas insuficientes para 

manter a homeostase mineral e evitar o desequilíbrio nutricional. 

 

4.5 Alterações anatômicas em raízes e folhas 

 

As alterações morfoanatômicas induzidas por metais como Al nas plantas indicam 

reorganização vascular associada ao estresse, com efeitos integrados entre raízes e folhas 

(Yadav et al., 2021). Nas raízes, a presença de Al promoveu espessamento do xilema, 

sobretudo em concentrações intermediárias, acompanhado de redução da espessura do 

floema (figura 18). O aumento dos elementos xilemáticos pode refletir uma resposta 

estrutural voltada à manutenção parcial do transporte de água e solutos em raízes 

comprometidas, uma vez que alterações na diferenciação e na espessura do xilema 

influenciam a condução hidráulica e o transporte de nutrientes minerais para a parte aérea 

(Myburg & Sederoff, 2001; Gavassi et al., 2020). Resposta semelhante foi observada em 

Crotalaria juncea, espécie mais resistente ao Al, na qual o aumento da espessura do 

xilema primário foi associado à aclimatação em solos ácidos (dos Santos et al., 2025). 

Por outro lado, a redução do floema sugere limitação no transporte de 

fotoassimilados para tecidos-dreno, uma vez que esse tecido sustenta o suprimento de 

carbono necessário à respiração, ao crescimento e à emissão de raízes finas (De Schepper 

et al., 2013). Esse desequilíbrio vascular radicular ajuda a explicar a redução da biomassa, 

do volume e da densidade de raízes finas, pois a anatomia radicular regula a aquisição de 

recursos do solo e o transporte radial e axial de água e nutrientes na planta (Lynch et al., 

2021). Nesse contexto, a forte redução da espessura da nervura central (figura 20A) a 

alteração foliar mais consistente neste estudo sugere que o dano radicular restringiu o 

desenvolvimento vascular foliar, em concordância com a redução da área foliar e do 

crescimento. Como xilema e floema formam os principais tecidos de transporte de água, 

minerais e fotoassimilados, alterações na nervura central podem indicar limitação 

estrutural no suprimento e na distribuição desses compostos na lâmina foliar (Miyashima 

et al., 2013; Agustí et al., 2024). Os tecidos do mesófilo apresentaram respostas menos 
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consistentes. O parênquima paliçádico não mostrou espessamento uniforme sob Al, 

enquanto o parênquima esponjoso apresentou tendência de aumento em alguns 

tratamentos. Assim, a principal resposta anatômica observada parece estar associada ao 

sistema vascular, e não a uma alteração uniforme do mesófilo. Embora as mensurações 

anatômicas tenham sido interpretadas de forma descritiva e percentual, os padrões 

observados reforçam os resultados de crescimento, nutrição mineral e eficiência 

nutricional, especialmente a redução da biomassa radicular, do volume de raízes e do 

acúmulo de nutrientes. 

 

4.6 Integração das respostas multivariadas, limitações e perspectivas 

 

As análises multivariadas confirmaram que a toxidez por Al em Paullinia cupana 

cv. BRS Noçoquém resulta de uma resposta integrada entre crescimento, nutrição mineral 

e estresse bioquímico. A PCA (figura 21) evidenciou a separação entre plantas sob menor 

e maior estresse, destacando variáveis como massa seca total, área foliar, volume 

radicular, P e Mg foliar e a ET de Ca como associadas ao bom desempenho. Em contraste, 

Al radicular, translocação de Al, prolina radicular e a EU de P se relacionaram às maiores 

concentrações, reforçando que, sob estresse intenso, a planta recorre a retenção radicular 

do metal, ativação de mecanismos bioquímicos e ajustes fisiológicos na economia do P. 

A CDA (figura 22) corroborou esse padrão, apontando massa seca total, Al radicular, EU 

de P e ET de Ca como variáveis-chave para discriminar os tratamentos.  

É importante reconhecer que em nosso estudo a ausência de análises de 

localização do Al nos tecidos e da quantificação de ácidos orgânicos, como citrato, malato 

e oxalato, limita a compreensão detalhada dos mecanismos de exclusão ou complexação 

do metal. Além disso, o cultivo em vasos pode restringir o crescimento radicular e não 

reproduzir integralmente as condições de campo. Apesar dessas restrições, os descritores 

identificados massa seca total, Al radicular, eficiência de uso de P e eficiência de 

translocação de Ca mostraram-se sensíveis à toxidez, oferecendo não apenas evidências 

consistentes da resposta fisiológica, mas também um conjunto de marcadores inéditos. 

Por se tratar do primeiro estudo dessa natureza na cv. BRS Noçoquém, e possivelmente 

em Paullinia cupana, os resultados trazem novidade científica e ampliam as perspectivas 

para investigações futuras sobre tolerância ao Al em diferentes materiais genéticos da 

espécie. 
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5. CONCLUSÕES 

 

O Al comprometeu significativamente o crescimento das plantas, com maior 

impacto sobre raízes e biomassa total. Para as variáveis de crescimento, no geral a faixa 

crítica foi estimada a partir de 0,5 cmolc dm-3 de Al no solo, indicando sensibilidade da 

cultivar. A raiz foi o principal sítio de acúmulo do metal e de resposta ao estresse, 

evidenciada pela retenção preferencial de Al e pelo aumento da prolina radicular. 

No componente nutricional, P e Ca foram os nutrientes mais associados à toxidez 

por Al. O Ca foi prejudicado na absorção e translocação, enquanto o P apresentou redução 

no teor e no acúmulo, mas maior eficiência de uso sob concentrações elevadas de Al. A 

faixa crítica para redução do acúmulo de nutrientes nas folhas variou de 0,19 a 1,30 cmolc 

dm-3, afetando sobretudo nutrientes catiônicos e P. Nas raízes, a faixa crítica foi de 0,29 

a 0,89 cmolc dm-3, com maior impacto sobre S, P, Cu, Mn e Mg. 

As alterações anatômicas indicaram remodelação vascular, com espessamento do 

xilema, redução do floema radicular e diminuição da nervura central foliar. Dessa forma, 

massa seca de raízes, massa seca total, área foliar, acúmulo de nutrientes, Al radicular, 

prolina radicular, eficiência de uso de P e translocação de Ca destacam-se como os 

principais descritores da toxidez por Al em Paullinia cupana cv. BRS Noçoquém. 
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CAPÍTULO 2 

Respostas morfofisiológicas e bioquímicas à toxidez do manganês em genótipos de 

guaranazeiro (Paullinia cupana var. sorbilis) 

 
 

 

Resumo 

 

O manganês (Mn) é essencial ao crescimento vegetal, mas pode tornar-se fitotóxico em 

altas concentrações no solo. No guaranazeiro, ainda são pouco conhecidas as diferenças 

genotípicas na resposta à disponibilidade de Mn. Assim, avaliamos os efeitos de 

concentrações crescentes de Mn no solo (0,0; 2,5; 5,0; 10,0; 20,0 e 40,0 mg dm-3) sobre 

o crescimento, o status nutricional, o desempenho fotoquímico e as respostas bioquímicas 

dos genótipos BRS-Amazonas (CMU-300) e BRS-Maués (CMU-871). O aumento da 

disponibilidade de Mn reduziu o acúmulo de nutrientes, a área foliar e a biomassa dos 

dois genótipos, sobretudo nas maiores concentrações testadas. As respostas foram 

genótipo-dependentes: a CMU-871 manteve maiores valores de Fv/Fm, PIabs e PItotal em 

ampla faixa de Mn, com redução de PIabs e PItotal apenas na maior concentração testada. 

Esse genótipo também apresentou maior eficiência de uso do nutriente, maior acúmulo 

de N, P e K, menor acúmulo foliar de Mn e maiores teores de prolina, em especial nas 

raízes, enquanto a CMU-300 concentrou mais Mn nas folhas e apresentou menor 

desempenho fisiológico. Em conjunto, os resultados evidenciaram que a maior 

capacidade de aclimatação da CMU-871 ao excesso de Mn resulta da integração entre 

estabilidade fotoquímica, melhor aproveitamento nutricional, ajuste bioquímico via 

prolina e maior preservação da biomassa. 

 

Palavras-chave: Guaraná; toxidez por Mn; fotossistema II; prolina e eficiência de uso 

do Mn. 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 
 

64 

 

CHAPTER 2 

Morphophysiological and biochemical responses to manganese toxicity in guarana 

cultivars (Paullinia cupana var. sorbilis) 

 

Abstract 

Manganese (Mn) is essential for plant growth, but it can become phytotoxic at high soil 

concentrations. In guarana, genotypic differences in response to Mn availability remain 

poorly understood. Thus, we evaluated the effects of increasing Mn concentrations in the 

soil (0.0; 2.5; 5.0; 10.0; 20.0, and 40.0 mg dm-3) on growth, nutritional status, 

photochemical performance, and biochemical responses of the genotypes BRS-

Amazonas (CMU-300) and BRS-Maués (CMU-871). Increased Mn availability reduced 

nutrient accumulation, leaf area, and biomass of both genotypes, particularly at the 

highest concentrations tested. Responses were genotype-dependent: CMU-871 

maintained higher Fv/Fm, PIabs, and PItotal values across a wide range of Mn 

concentrations, with reductions in PIabs and PItotal occurring only at the highest 

concentration tested. This genotype also showed greater nutrient use efficiency, higher 

N, P, and K accumulation, lower leaf Mn accumulation, and higher proline contents, 

especially in roots, whereas CMU-300 accumulated more Mn in the leaves and showed 

lower physiological performance. Overall, the results indicated that the greater 

acclimation capacity of CMU-871 to excess Mn results from the integration of 

photochemical stability, better nutrient use, biochemical adjustment via proline, and 

greater biomass preservation. 

 

Keywords: Guarana; Mn toxicity; Photosystem II; proline; Mn use efficiency. 
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1. INTRODUÇÃO  

 

  O manganês (Mn) é um elemento essencial ao metabolismo vegetal, participando 

de processos como fotossíntese, respiração, homeostase redox e síntese de proteínas e 

carboidratos (Buchanan et al., 2000; Millaleo et al., 2010; Wu et al., 2022). Sua função 

mais crítica ocorre no fotossistema II, onde integra o cluster Mn₄CaO₅ do complexo de 

evolução do oxigênio, localizado no lúmen do tilacoide (Govindjee et al., 2010). Nesse 

sítio, o Mn catalisa a fotólise da água e sustenta o transporte fotossintético de elétrons 

(Shen, 2015; Schmidt et al., 2016). Consequentemente, sua deficiência compromete a 

integridade dos cloroplastos, reduz a eficiência fotoquímica e limita o crescimento 

vegetal (Broadley et al., 2012; Schmidt et al., 2016). 

  Em solos ácidos ou encharcados, a biodisponibilidade de Mn aumenta à medida 

que o pH do solo diminui, especialmente abaixo de 5,5 (Foy, 1984; Skórka et al., 2023). 

Nessas condições, o íon Mn²⁺ torna-se altamente disponível para a absorção radicular. 

Quando acumulado acima dos limites fisiológicos, o Mn atinge concentrações fitotóxicas, 

constituindo um dos principais fatores limitantes ao crescimento e à produção agrícola 

(El-Jaoual & Cox, 1998; Millaleo et al., 2010). 

  Estudos anteriores demonstraram que o estresse por Mn pode comprometer a 

absorção de nutrientes, como ferro (Fe), cálcio (Ca), magnésio (Mg) e fósforo (P) 

(Millaleo et al., 2010; Santos et al., 2017; Wang et al., 2023). Além do desequilíbrio 

nutricional, a toxidez afeta diretamente o aparato fotossintético, prejudicando o PSII e o 

fluxo de elétrons, o que reduz drasticamente a eficiência fotoquímica (Li et al., 2010; 

Alejandro et al., 2020). Como consequência, as plantas frequentemente apresentam 

clorose e enrugamento do limbo foliar, distúrbios que culminam na redução da área foliar, 

do acúmulo de biomassa e do crescimento geral (Marschner, 1995; Li et al., 2010; 

Fernando & Lynch, 2015). 

  Para mitigar o estresse, as plantas ativam diferentes mecanismos, incluindo o 

controle da absorção e translocação do íon, a manutenção da eficiência fotoquímica e 

respostas bioquímicas focadas na homeostase celular e na redução do estresse oxidativo 

(Li et al., 2019). Entre as respostas bioquímicas, o acúmulo de prolina em folhas e raízes 

tem se destacado como um importante marcador de ajuste metabólico e proteção celular 

(Hayat et al., 2012; Guan et al., 2020; Skórka et al., 2023; Guo et al., 2025). Para mensurar 

a eficácia desses mecanismos de tolerância, a avaliação da eficiência de uso de nutrientes 

(Siddiqi & Glass, 1981) e a análise de parâmetros de fluorescência da clorofila a (como 
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Fv/Fm, PIabs e PItotal) têm se mostrado ferramentas precisas para identificar limitações no 

transporte eletrônico e discriminar a tolerância diferencial entre genótipos (Doncheva et 

al., 2009; Strasser et al., 2010). 

  Embora a toxidez por Mn seja amplamente descrita em espécies agrícolas (Khan 

et al., 2000; Führs et al., 2009; Zambrosi et al., 2016; Santos et al., 2017), seus efeitos 

sobre o guaranazeiro (Paullinia cupana Kunth var. sorbilis (Mart.) Ducke) permanecem 

pouco compreendidos. Preencher essa lacuna é fundamental, visto que a cultura é nativa 

da Amazônia brasileira, possui elevado valor socioeconômico e é cultivada 

predominantemente em solos de terra firme desta região, que são naturalmente ácidos 

(Moreira & Fageria, 2009; Schimpl et al., 2013), condição que favorece a alta 

disponibilidade de Mn²⁺. Ademais, sabe-se que a resposta à toxidez por Mn é altamente 

dependente da espécie e do genótipo, refletindo diferenças na compartimentalização, uso 

fisiológico e manutenção do crescimento (Dziwornu et al., 2018). 

  Nesse cenário, cultivares recomendadas para os sistemas produtivos regionais, 

como a BRS Amazonas (CMU-300) e a BRS Maués (CMU-871), podem apresentar 

respostas contrastantes ao excesso de Mn. No entanto, ainda se desconhecem os 

mecanismos fisiológicos que explicam possíveis diferenças de sensibilidade entre elas. 

Diante disso, hipotetizamos que: (i) o excesso de Mn reduz o crescimento do guaranazeiro 

ao desestabilizar a homeostase nutricional e o funcionamento fotoquímico, especialmente 

a eficiência do PSII e o fluxo de elétrons, induzindo o acúmulo de prolina em folhas e 

raízes como resposta ao estresse; e (ii) CMU-300 e CMU-871 apresentam sensibilidade 

diferencial ao Mn, com maior tolerância associada à eficiência de uso do nutriente, 

estabilidade fotoquímica e ajuste bioquímico entre tecidos. Portanto, avaliamos como o 

aumento da disponibilidade de Mn afeta o crescimento, a nutrição mineral, o desempenho 

fotoquímico e as respostas bioquímicas dessas duas cultivares de guaranazeiro. 

 

2. MATERIAL E MÉTODOS 

 

2.1 Material vegetal e condições de cultivo 

 

O experimento foi conduzido em casa de cultivo sob luz solar natural, com 

sombreamento de 50% e condições ambientais caracterizadas por densidade de fluxo de 

fótons fotossintéticos de 612,3 μmol m⁻² s⁻¹, fotoperíodo de 12 h/12 h (dia/noite), 
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temperatura média de 35 ± 2 °C e umidade relativa em torno de 63%. O estudo foi 

realizado na Faculdade de Ciências Agrárias da Universidade Federal do Amazonas, em 

Manaus, Amazonas, Brasil (03° 06’ 01,94” S; 59° 58' 34,59” W). Utilizamos mudas de 

duas cultivares de guaranazeiro, BRS-Amazonas (CMU-300) e BRS-Maués (CMU-

871), ambas com 12 meses de idade, no estádio de dois a quatro pares de folhas, obtidas 

por propagação vegetativa via estacas. Essas cultivares são recomendadas pela 

EMBRAPA Amazônia Ocidental para cultivo em solos de terra firme (Atroch e 

Nascimento Filho, 2024), em razão de sua adaptação às condições edafoclimáticas 

regionais e do potencial produtivo em sistemas produtivos.  

O solo utilizado foi um Latossolo Amarelo Distrófico (Santos et al., 2018a), 

coletado em área de terra firme sob vegetação nativa (floresta ombrófila aberta), 

localizada no Setor Sul da Universidade Federal do Amazonas (03°10'22.86"S; 

59°57'52.57"W), na profundidade de 20-40 cm. O clima predominante da região é 

tropical úmido, classificado como Af segundo Alvares et al. (2013). Amostras 

compostas foram coletadas para caracterização química e classificação textural. As 

propriedades químicas do solo, antes da aplicação dos tratamentos e da adubação básica, 

foram: Al³⁺ = 1,67 cmolc dm-3; Ca²⁺ = 0,12 cmolc dm-3; Mg²⁺ = 0,05 cmolc dm-3 (extrator 

KCl 1 mol L⁻¹); pH (H₂O) = 4,1; acidez potencial (H⁺ + Al³⁺) = 10,06 cmolc dm-3 

(extrator acetato de cálcio 0,5 mol L⁻¹, pH 7,0); matéria orgânica = 2,96 dag kg⁻¹ 

(Walkley-Black); capacidade de troca catiônica (CTC) = 10,96 cmolc dm-3; saturação 

por bases (V%) = 2,3; soma de bases = 0,17 cmolc dm-3; K⁺ = 7,86 mg dm-3; P = 2,30 

mg dm-3; Fe²⁺ = 160,0 mg dm-3; Cu²⁺ = 0,24 mg dm-3; Zn²⁺ = 0,88 mg dm-3; Mn²⁺ = 3,2 

mg dm-3 (extrator Mehlich-1); S = 22,4 mg dm⁻³ (extraído com fosfato de cálcio 0,01 

mol L-1). A textura foi determinada pelo método do hidrômetro, com agitação por 16 h 

a 30 rpm, sendo a fração areia (2-0,053 mm) separada por peneiramento. O solo 

apresentou 47,6 dag kg⁻¹ de argila, 24,5 dag kg⁻¹ de areia e 27,7 dag kg-1 de silte. Os 

métodos de análise química e granulométrica seguiram procedimentos metodológicos 

descritos por Teixeira et al. (2017). 

 

2.2 Tratamentos e delineamento experimental 
 

Os tratamentos foram constituídos pela combinação fatorial de duas cultivares de 

guaranazeiro (BRS-Amazonas - CMU-300 e BRS-Maués - CMU-871) com seis níveis de 

Mn²⁺ (0,0; 2,5; 5; 10; 20 e 40 mg dm-3). As plantas foram cultivadas em vasos plásticos 
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de polietileno, sem poros de drenagem, com capacidade volumétrica de 3,5 dm-3, e 

distribuídas em delineamento inteiramente casualizado, com quatro repetições. Os níveis 

de Mn²⁺ foram definidos com base em resultados experimentais de Horiguchi (1988) e  

Moreira et al. (2018). Para o estabelecimento das condições de controle, aplicamos 7,0 t 

ha⁻¹ de calcário, com o objetivo de elevar o pH e reduzir os níveis naturais de Mn²⁺. Nos 

demais tratamentos, realizamos calagem com 4,0 t ha-¹ para manter o pH em 5,2, cujos 

valores foram estimados com base na curva de neutralização da acidez (Dunn, 1943), 

conforme metodologia descrita por Batista (2014). O corretivo utilizado foi uma mistura 

de CaCO₃ + 4MgCO₃·Mg(OH)₂·5H₂O (p.a.), na relação estequiométrica Ca:Mg de 3:1. 

Nos tratamentos destinados à elevação dos níveis de Mn²⁺, o solo recebeu doses pré-

definidas de MnSO₄·H₂O em forma sólida. Após a aplicação do calcário, o solo foi 

incubado por 30 dias para correção da acidez. Em seguida, os tratamentos permaneceram 

em incubação adicional por mais 30 dias, assegurando a estabilização antes do plantio. 

 

2.3 Adubação básica 
 

Após a incubação dos solos para obtenção dos níveis desejados de Mn²⁺, estes 

foram secos, destorroados e submetidos a uma adubação básica, fundamentada nas 

características químicas do solo, no potencial de resposta da espécie e nas recomendações 

de Allen, Terman e Clements (1976) e Malavolta (1980) para cultivo em ambiente 

protegido. Foram aplicados, por dm³ de solo, 300 mg de nitrogênio (N), 191 mg de 

potássio (K), 450 mg de fósforo (P), 658 mg de cálcio (Ca), 132 mg de magnésio (Mg), 

274 mg de enxofre (S), 173 mg de cloro (Cl), 0,8 mg de boro (B), 4 mg de zinco (Zn), 

1,3 mg de cobre (Cu) e 0,15 mg de molibdênio (Mo). As fontes utilizadas foram 

Ca(NO₃)₂·4H₂O, NH₂CONH₂, KCl, KH₂PO₄, H₃PO₄, CaCl₂·2H₂O, MgCl₂·6H₂O, 

MgSO₄·7H₂O, S⁰, H₃BO₃, CuSO₄·5H₂O, ZnSO₄·7H₂O e (NH₄)₆Mo₇O₂₄·4H₂O. Todas as 

aplicações foram realizadas com reagentes p.a., e os nutrientes foram balanceados de 

modo que apenas os níveis de Mn²⁺ variassem entre os tratamentos. 

Os corretivos e o enxofre elementar foram aplicados em pó, enquanto a adubação 

básica e as diferentes doses de Mn²⁺ foram fornecidas em solução. A aplicação foi 

realizada com pipetas volumétricas, utilizando 40 mL de solução para macronutrientes e 

20 mL para micronutrientes por vaso. O solo de cada unidade experimental foi disposto 

em bandejas, recebeu a solução e foi homogeneizado manualmente. Em seguida, o solo 

tratado foi devolvido aos vasos e incubado por mais 30 dias, visando o equilíbrio das 
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fontes com o solo. Durante a incubação, a umidade foi mantida em 70% da capacidade 

de campo por meio de adição de água deionizada. As características químicas do solo 

após esse período encontram-se descritas na Tabela 1. 

 

Tabela 1. Características do solo pré-plantio após adubação básica e doses crescentes de 

Mn²⁺, estabelecendo condições de crescimento para plantas jovens de guaranazeiro em 

casa de vegetação. 

Característica do solo 
Doses de manganês  (mg dm-3) 

0,0 2,5 5,0 10,0 20,0 40,0 

pH (H2O) 4,44 3,87 3,73 3,66 3,59 3,39 

P disponível (mg dm-3) 53,11 78,61 88,9 78,28 90,88 98,46 

K+ Trocável (mg dm-3) 167,0 160,0 168,0 164,0 164,0 183,0 

Ca²⁺ Trocável (cmolc dm-3) 7,88 4,75 5,38 5,58 5,70 5,13 

Mg²⁺ Trocável (cmolc dm-3) 2,43 1,25 1,25 1,84 1,61 1,46 

Mn disponível (mg dm-3) 0,01 2,90 5,2 13,35 24,0 34,2 

Fe disponível (mg dm-3) 96,0 78,0 94,0 84,0 104,0 108,0 

Zn disponível (mg dm-3) 2,77 2,57 2,86 2,67 3,06 3,05 

Cu disponível (mg dm-3) 0,16 0,12 0,13 0,15 0,37 0,09 

B disponível  (mg dm-3) 0,19 0,14 0,16 0,14 0,19 0,21 
pH (H2O)- relação 1:2,5; P, K, Fe, Cu, Zn e Mn (extrator Mehlich-1); Ca e Mg²⁺ = 0,05 cmolc dm-3 (extrator 

KCl 1 mol L⁻¹) e B (extrator água quente). 

 

2.4 Variáveis analisadas 

 

O efeito das diferentes concentrações de Mn²⁺ foi avaliado após 250 dias de 

exposição das plantas, considerando a variação dos parâmetros fotossintéticos obtidos 

pela fluorescência da clorofila a, análises bioquímicas por meio da quantificação do 

acúmulo de prolina em folhas e raízes, além de parâmetros nutricionais, como teores e 

acúmulo de macro e micronutrientes e a eficiência de uso de Mn. Também foram 

mensurados indicadores de crescimento, incluindo volume radicular, área foliar, 

biomassa aérea e radicular e produção de massa seca, integrando respostas fisiológicas, 

bioquímicas e nutricionais ao estresse induzido pelo Mn²⁺. 

 

2.4.1 Fluorescência da clorofila a 

A fluorescência da clorofila a foi aferida no segundo e terceiro par de folhas do 

ramo principal, a partir do ápice das plantas, no período da manhã (07h às 10h). Antes 

das medições, as folhas selecionadas foram adaptadas ao escuro por 30 min, utilizando 



 
 

70 

 

clipes plásticos específicos, a fim de promover a abertura dos centros de reação e 

minimizar processos fisiológicos associados à energização da membrana do tilacóide. As 

leituras foram realizadas com fluorômetro portátil (PEA, MK2-9600, Hansatech, Norfolk, 

UK). Após a adaptação ao escuro, a face adaxial das folhas foi exposta a um pulso de 

excitação de alta irradiância (3.000 μmol m⁻² s⁻¹) por 5 s, com comprimento de onda de 

650 nm. Foram determinados os valores de fluorescência mínima (Fo), máxima (Fm) e 

variável (Fv). Os dados obtidos foram analisados pelo teste JIP (Srivastava et al., 1995; 

Strasser et al., 2010) e utilizados para calcular o rendimento quântico máximo da 

fotoquímica do fotossistema II (PSII) (Fv/Fm). Adicionalmente, avaliou-se o desempenho 

do PSII por meio do índice de desempenho baseado na absorção (PIABS) e do índice de 

desempenho total (PItotal). 

 

2.4.2 Determinação do teor de prolina 

 

A concentração de prolina foi determinada na massa seca de folhas (MSF) e raízes 

(MSR) pelo método de Bates, Waldren e Teare (1973). As amostras foram maceradas em 

ácido sulfossalicílico 3% (p/v), centrifugadas e o sobrenadante reagiu com solução ácida 

de ninhidrina. Após aquecimento a 100 °C e extração com tolueno, a absorbância foi lida 

em espectrofotômetro UV-VIS (modelo UV-M51) a 520 nm. A concentração foi 

estimada por curva padrão e expressa em μmol g-1 MS. 

 

2.4.3 Parâmetros nutricionais 

 

2.4.3.1 Sintomatologia, teor e acúmulo de macro e micronutrientes nas plantas 

 

 Durante a condução do experimento, os sintomas nutricionais da parte aérea das 

plantas foram descritos e registrados fotograficamente (Canon EOS Rebel T7i) conforme 

o seu surgimento e também ao término do experimento, enquanto a avaliação do sistema 

radicular foi realizada apenas no encerramento. As folhas foram secas em estufa de 

circulação forçada de ar a 70 °C por 72 h e posteriormente trituradas em moinho tipo 

Wiley. Para a determinação do nitrogênio (N), amostras de 0,1 g foram submetidas à 

digestão sulfúrica e analisadas pelo método Kjeldahl (Bremner, 1996). Para os demais 

nutrientes (P, K, Ca, Mg, S, B, Fe, Mn, Zn e Cu), utilizaram-se amostras de 0,5 g, 

digeridas em mistura nítrico‑perclórica (Sarruge & Haag, 1974), e as concentrações foram 
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determinadas por espectrometria de emissão óptica com plasma indutivamente acoplado 

(ICP‑OES; PerkinElmer, modelo Optima 8300 DV). Com base nos teores obtidos na 

massa seca foliar (MSF), calculou‑se o acúmulo de nutrientes (AN) nas folhas, segundo 

a equação: AN (mg planta⁻¹) = teor de nutriente (g kg⁻¹) × MSF (kg).  

 

2.4.4 Eficiência do uso de Mn 

 A partir da massa seca foliar (MSF) e do conteúdo de Mn determinado nas folhas, 

foi calculada a eficiência de uso do nutriente (EUN-Mn), conforme metodologia descrita 

por Siddiqi & Glass (1981). 

 

2.4.5 Área foliar e biomassa seca 

A área foliar (AF) foi obtida com medidor eletrônico de área foliar (Scanner 

CI‑202, CID, Inc., Camas, WA, EUA). A produção de massa seca foi determinada após 

a compartimentalização das plantas em parte aérea (folhas, caule e pecíolos) e raízes, 

seguida de lavagem em água deionizada, secagem em estufa de circulação forçada a 70 

°C até massa constante e pesagem em balança de precisão (0,001 g). Posteriormente, 

foram obtidas a massa seca do caule (MSC), das folhas (MSF), da parte aérea (MSPA = 

MSC + MSF + pecíolos), das raízes (MSR) e a massa seca total (MST = MSPA + MSR). 

 

2.5 Análise estatística  

 

Os dados foram submetidos à detecção de outliers, ao teste de normalidade de 

Shapiro-Wilk (Shapiro & Wilk, 1965) e à homogeneidade de variâncias pelo teste de 

Levene (Levene, 1960). Atendidas as condições de normalidade e homocedasticidade, 

aplicamos análise de variância (ANOVA). Quando o valor de F foi significativo (p < 

0,05), as médias das variáveis dependentes foram comparadas pelo teste de Tukey. 

Quando houve interação significativa entre os fatores doses de Mn²⁺ e cultivares de 

guaranazeiro, a interpretação dos resultados foi realizada por meio da decomposição da 

interação, avaliando o efeito das concentrações de Mn²⁺ dentro de cada cultivar, ou o 

efeito das cultivares dentro de cada concentração de Mn²⁺. Adicionalmente, aplicou-se 

análise de componentes principais (PCA) para integrar as variáveis, visando identificar 

padrões multivariados de resposta entre cultivares e concentrações de Mn²⁺. 

 



 
 

72 

 

 

3. RESULTADOS 

 

A exposição às doses crescentes de Mn afetou significativamente (p < 0,05) o 

estado nutricional, a eficiência de uso de Mn, a fluorescência da clorofila a, o acúmulo 

de prolina e o crescimento das plantas de Paullinia cupana var. sorbilis. As respostas 

variaram conforme a variável avaliada, sendo observados tanto efeitos isolados de doses 

ou cultivares quanto interação significativa entre cultivares e concentrações de Mn. Dessa 

forma, os resultados foram apresentados considerando os efeitos principais e, quando 

significativa, o desdobramento da interação, permitindo comparar as diferenças entre os 

genótipos CMU-300 e CMU-871 ao longo das doses aplicadas. 

 

3.1. Acúmulo e teor de manganês nas folhas  

Houve interação significativa entre cultivares e concentrações de Mn para o 

acúmulo e o teor de Mn nas folhas de Paullinia cupana var. sorbilis (p < 0,05; Figura 1). 

O aumento da disponibilidade de Mn elevou o acúmulo foliar do elemento, com os 

maiores valores observados em 40,0 mg dm-3 para ambas as cultivares (Figura 1B). Na 

comparação entre cultivares, a CMU-300 apresentou maior acúmulo de Mn nas 

concentrações de 10,0 e 20,0 mg dm-3, enquanto nas demais concentrações não houve 

diferença significativa entre os genótipos (Figura 1A). Para o teor de Mn, também foi 

observado incremento com o aumento das concentrações aplicadas, atingindo os maiores 

teores em 40,0 mg dm-3 (Figura 1D). A CMU-300 apresentou maior teor foliar de Mn nas 

concentrações de 10,0, 20,0 e 40,0 mg dm-3, enquanto nas concentrações de 0, 2,5 e 5,0 

mg dm-3 as cultivares não diferiram entre si (Figura 1C). 



 
 

73 

 

 
Figura 1. Efeito da interação entre cultivares e doses de Mn sobre o acúmulo (A, B) e 

teor de Mn nas folhas (C, D) de P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e CMU-

871, após 250 dias de exposição. Desdobramento de cultivares dentro de doses de Mn (A, 

C) e de doses dentro de cada cultivar (B, D). As barras representam o erro padrão da 

média (n = 4). Médias seguidas pela mesma letra não diferem pelo teste de Tukey (p < 

0,05). 
 

3.2 Acúmulo de nutrientes nas folhas  

 
Houve efeito simples das concentrações de Mn e das cultivares sobre o acúmulo 

de macronutrientes nas folhas das plantas (p < 0,05; Figura 2). O aumento da 

disponibilidade de Mn reduziu significativamente o acúmulo de N, P, K e Ca, sobretudo 

nas concentrações de 20,0 e 40,0 mg dm-3 (Figura 2A, C, E, G). Entre as cultivares, a 

CMU-871 apresentou maiores acúmulos de N, P e K em relação à CMU-300 (Figura 2B, 

D, F), enquanto o acúmulo de Ca foi superior na CMU-300 (Figura 2H). 
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Figura 2. Acúmulo de nitrogênio - N (A, B), fósforo - P (C, D), potássio - K (E, F) e 

cálcio - Ca (G, H) nas folhas de P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e CMU-

871, submetidas a doses crescentes de Mn por 250 dias. Em A, C, E e G, são apresentados 

os efeitos das doses de Mn; em B, D, F e H, os efeitos das cultivares. As barras 

representam o erro padrão da média, (n=4). Médias seguidas pela mesma letra não 

diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 

 

Padrão semelhante foi observado para Mg, S, Zn e B, que também apresentaram 

redução significativa com o aumento das concentrações de Mn, sobretudo nas maiores 

disponibilidades do elemento (p < 0,05; Figura 3A-D). Para Fe e Cu, houve interação 

significativa entre cultivares e concentrações de Mn (p < 0,05; Figura 3E–H). A CMU-

300 apresentou maior acúmulo de Fe em 0 e 2,5 mg dm-3, enquanto nas demais 

concentrações não houve diferença significativa entre os genótipos (Figura 3E). No 

desdobramento das concentrações dentro de cada cultivar, o Fe variou significativamente 
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em ambos os genótipos, com maiores acúmulos nas menores concentrações de Mn para 

CMU-300 e entre 5,0 e 10,0 mg dm-3 para CMU-871, seguido de redução significativa 

nas maiores concentrações (Figura 3F). Para Cu, a CMU-871 apresentou maiores 

acúmulos entre 0 e 10,0 mg dm-3, sem diferença entre os genótipos em 20,0 e 40,0 mg 

dm-3 (Figura 3G). Dentro das cultivares, houve redução significativa do Cu apenas na 

CMU-871 nas maiores concentrações de Mn, enquanto a CMU-300 não apresentou efeito 

significativo (p = 0,41; Figura 3H). 

 
Figura 3. Acúmulo de Mg (A), S (B), Zn (C), B (D), Fe (E, F) e Cu (G, H) nas folhas de 

P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e CMU-871, submetidas a doses crescentes 

de Mn por 250 dias. Em A, B, C e D, são apresentados os efeitos isolados das doses de 

Mn. Para Fe e Cu, houve interação entre cultivares e doses de Mn, com desdobramento 

de cultivares dentro de cada dose (E, G) e de doses dentro de cada cultivar (F, H). As 
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barras representam o erro padrão da média (n = 4). Médias seguidas pela mesma letra não 

diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 
 

3.3 Concentração de nutrientes nas folhas  

 

 As concentrações foliares dos nutrientes foram alteradas pelas concentrações de 

Mn e pelos genótipos avaliados (p < 0,05; Figuras 4 e 5). Para N, Ca, Mg, S e B, houve 

efeito simples das cultivares, sendo a CMU-871 superior apenas para N, enquanto a 

CMU-300 apresentou maiores concentrações de Ca, Mg, S e B (Figura 4A-E). Para B, 

houve efeito simples das concentrações de Mn, com redução significativa nas 

concentrações de 10,0 e 20,0 mg dm-3 em relação ao tratamento controle, enquanto 2,5, 

5,0 e 40,0 mg dm-3 apresentaram valores intermediários (Figura 4F).  

 

 
Figura 4. Concentração de nitrogênio - N (A), cálcio - Ca (B), magnésio - Mg (C), 

enxofre - S (D), boro - B (E) e ferro - Fe (F) nas folhas de P. cupana var. sorbilis, 

cultivares CMU-300 e CMU-871, submetidas a doses crescentes de Mn por 250 dias. Em 

A, B, C, D e E, são apresentados os efeitos isolados das cultivares; em F, é apresentado o 

efeito isolado das doses de Mn. As barras representam o erro padrão da média (n = 4). 

Médias seguidas pela mesma letra não diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 
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Para P, Cu, Zn e Fe, a resposta foi condicionada pela interação significativa entre 

genótipos e concentrações de Mn (p < 0,05; Figura 5A-H). A concentração de P diferiu 

entre os genótipos apenas nas concentrações de 5,0, 10,0 e 20,0 mg dm⁻³, com maiores 

valores na CMU-871 (Figura 5A). No desdobramento das concentrações dentro de cada 

genótipo, o P não foi significativo para CMU-300 (p = 0,83), enquanto na CMU-871 

houve aumento até 20,0 mg dm-3, seguido de redução em 40,0 mg dm-3 (Figura 5B). Para 

Cu, a CMU-871 apresentou maiores concentrações na maioria das concentrações de Mn, 

enquanto em 40,0 mg dm-3 não houve diferença significativa entre os genótipos (Figura 

5C). Dentro dos genótipos, a concentração de Cu variou significativamente, com redução 

mais evidente na CMU-871 em 40,0 mg dm-3 (Figura 5D). 

 Para Zn, a CMU-300 apresentou maiores concentrações em 0, 2,5 e 10,0 mg dm-

3, enquanto nas concentrações de 5,0, 20,0 e 40,0 mg dm-3 não houve diferença 

significativa entre os genótipos (Figura 5E). No desdobramento das concentrações, o Zn 

não apresentou efeito significativo para CMU-300 (p = 0,061), mas variou na CMU-871, 

com maior concentração em 5,0 mg dm-3 (Figura 5F). Para Fe, a CMU-300 apresentou 

maiores concentrações que a CMU-871 em 0, 2,5, 5,0, 10,0 e 40,0 mg dm-3, enquanto em 

20,0 mg dm⁻³ os genótipos não diferiram entre si (Figura 5G). Dentro de cada genótipo, 

o Fe variou significativamente com as concentrações de Mn, com maiores valores em 2,5 

mg dm⁻³ para CMU-300 e em 40,0 mg dm-3 para CMU-871 (Figura 5H). 
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Figura 5. Concentração de fósforo - P (A, B), cobre - Cu (C, D), zinco - Zn (E, F) e ferro 

- Fe (G, H) nas folhas de P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e CMU-871, 

submetidas a doses crescentes de Mn por 250 dias. Em A, C, E e G, as letras comparam 

as cultivares dentro de cada dose de Mn; em B, D, F e H, as letras comparam as doses de 

Mn dentro de cada cultivar. As barras representam o erro padrão da média (n = 4). Médias 

seguidas pela mesma letra não diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 

 

3.4 Sintomatologia nutricional  

 

 A caracterização visual evidenciou alterações na coloração e na morfologia foliar 

das plantas em resposta ao aumento da disponibilidade de Mn (Figuras 6 e 7). No 

tratamento controle, observamos leve clorose foliar, especialmente em folhas jovens da 

cultivar CMU-300. Entre 2,5 e 10,0 mg dm-3 de Mn, a CMU-300 apresentou melhor 

aspecto visual, com folhas mais verdes e coloração mais uniforme em relação ao controle. 
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Na CMU-871, a coloração foliar manteve-se relativamente estável entre 0 e 5,0 mg dm-3, 

sem alterações visuais acentuadas. A partir de 10,0 mg dm-3, o amarelecimento tornou-se 

mais evidente na CMU-871, enquanto na CMU-300 os sintomas se intensificaram 

principalmente nas concentrações de 20,0 e 40,0 mg dm-3, com folhas menores, 

enrugamento do limbo e redução da expansão foliar (Figura 6). 

 

 

Figura 6. Aparência visual das plantas inteiras (primeira e terceira fileiras) e dos recortes 

foliares representativos (segunda e quarta fileiras) das cultivares de guaranazeiro BRS-

Amazonas (CMU-300) e BRS-Maués (CMU-871) submetidas a doses crescentes de 

manganês no solo. 

 

 Na avaliação ampliada, os sintomas foram caracterizados por clorose internerval 

e enrugamento foliar na CMU-300 (Figura 7A), além de amarelecimento em folhas 

jovens sob maior disponibilidade de Mn, sugerindo desequilíbrio nutricional associado 

ao excesso de Mn (Figura 7B, D). Na CMU-871, os sintomas foram marcados por clorose 

irregular e enrugamento do limbo foliar, principalmente sob 10,0 mg dm-3 de Mn (Figura 

7C). 
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Figura 7. Sintomas típicos de toxicidade por Mn e deficiência induzida de Fe em guaranazeiro. 

(A) clorose internerval e enrugamento foliar na cultivar BRS-Amazonas (CMU-300); (B) e (D) 

deficiência de Fe induzida pelo excesso de Mn (40 mg dm-3) em BRS-Amazonas; (C) toxicidade 

por Mn em BRS-Maués (CMU-871) sob 10 mg dm-3. 

 

3.5 Eficiência do uso de Mn 

 

A eficiência de uso de Mn (EUMn) foi significativamente afetada pelas 

concentrações de Mn e pelos genótipos avaliados (p < 0,05; Figura 8). O aumento da 

disponibilidade de Mn reduziu acentuadamente a EUMn, com maior aproveitamento do 

nutriente no tratamento controle e queda expressiva já a partir de 2,5 mg dm-3 (Figura 

8A). Nas concentrações de 10,0, 20,0 e 40,0 mg dm-3, as plantas apresentaram menor 
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eficiência de uso de Mn, indicando menor conversão do elemento absorvido em 

crescimento vegetal. Entre os genótipos, a CMU-871 apresentou maior eficiência de uso 

de Mn em relação à CMU-300 (Figura 8B). 

 

 

Figura 8. Eficiência de uso de Mn em P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e 

CMU-871, submetidas a doses crescentes de Mn por 250 dias. Em (A), é apresentado o 

efeito isolado das doses de Mn; em (B), o efeito isolado das cultivares. As barras 

representam o erro padrão da média (n = 4). Médias seguidas pela mesma letra não 

diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 

 

3.6 Fluorescência da clorofila a 

 

 A eficiência fotoquímica foi afetada pela interação entre genótipos e 

concentrações de Mn (p < 0,05; Figura 9). A CMU-871 apresentou maior PItotal, PIabs e 

Fv/Fm ao longo de ampla faixa de disponibilidade de Mn, principalmente entre 0 e 20,0 

mg dm-3 (Figura 9A, C, E). Em 40,0 mg dm-3, as diferenças entre genótipos foram 

reduzidas para PItotal e PIabs (Figura 9A, C). Dentro de cada genótipo, PItotal e PIabs não 

foram significativos na CMU-300, com p = 0,09 e p = 0,55, respectivamente (Figura 9B, 

D). Na CMU-871, houve redução significativa desses índices em 40,0 mg dm-3, enquanto 

Fv/Fm não foi alterado pelas concentrações de Mn nesse genótipo (p = 0,13; Figura 9F). 
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Figura 9. Efeito da interação entre cultivares e doses de Mn sobre os parâmetros de 

fluorescência da clorofila a em folhas de P. cupana var. sorbilis, após 250 dias de 

exposição. São apresentados o índice de desempenho total - PItotal (A, B), índice de 

desempenho fotoquímico - PIabs (C, D) e eficiência quântica máxima do fotossistema II - 

Fv/Fm (E, F). O desdobramento da interação mostra a comparação de cultivares dentro de 

cada dose de Mn (A, C, E) e de doses dentro de cada cultivar (B, D, F). As barras 

representam o erro padrão da média (n = 4). Médias seguidas pela mesma letra não 

diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 

 

 

3.7 Acúmulo de prolina nas folhas e raízes 

 

 A resposta bioquímica das plantas ao Mn foi evidenciada por alterações no teor 

de prolina em raízes e folhas, com interação significativa entre genótipos e concentrações 

de Mn (p < 0,05; Figura 10). Nas raízes, a CMU-871 apresentou maior teor de prolina 

nas concentrações de 2,5, 5,0, 20,0 e 40,0 mg dm-3, enquanto a CMU-300 foi superior no 

controle; em 10,0 mg dm-3, não houve diferença entre os genótipos (Figura 10A). Dentro 

de cada genótipo, a CMU-300 apresentou maior teor de prolina radicular no controle e 

nas maiores concentrações de Mn, com redução em 2,5 e 5,0 mg dm-3. Na CMU-871, 
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houve incremento gradual da prolina radicular com o aumento da disponibilidade de Mn, 

atingindo o maior teor em 40,0 mg dm-3 (Figura 10B). 

 Nas folhas, a CMU-871 apresentou maior teor de prolina em todas as 

concentrações de Mn (Figura 10C). Dentro de cada genótipo, a CMU-300 apresentou 

redução significativa da prolina foliar com o aumento da disponibilidade de Mn, 

principalmente a partir de 10,0 mg dm-3. Na CMU-871, os maiores teores foram 

mantidos entre 0 e 20,0 mg dm-3, com redução significativa apenas em 40,0 mg dm-3 

(Figura 10D). 

 
Figura 10. Efeito da interação entre cultivares e doses de Mn sobre o teor de prolina em 

raízes (A, B) e folhas (C, D) de P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e CMU-871, 

após 250 dias de exposição. O desdobramento da interação mostra a comparação de 

cultivares dentro de cada dose de Mn (A, C) e de doses dentro de cada cultivar (B, D). As 

barras representam o erro padrão da média (n = 4). Médias seguidas pela mesma letra não 

diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 

 

3.8 Área foliar e produção de biomassa 

 

O crescimento das plantas foi significativamente modulado pelas concentrações 

de Mn e pelos genótipos avaliados (p < 0,05; Figura 11). O aumento da disponibilidade 

de Mn comprometeu o acúmulo de biomassa, com reduções significativas na massa seca 

foliar, massa seca do caule e massa seca total, sobretudo nas concentrações de 20,0 e 40,0 

mg dm-3 (Figura 11A, C, E). A massa seca de raízes também foi reduzida, com efeito 

mais pronunciado em 40,0 mg dm-3 (Figura 11G). A área foliar apresentou padrão 

semelhante, com redução significativa a partir de 10,0 mg dm-3 e menor expansão foliar 
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nas maiores concentrações de Mn (Figura 11H). Entre os genótipos, a CMU-871 

apresentou maior massa seca foliar, massa seca do caule e massa seca total em relação à 

CMU-300 (Figura 11B, D, F). 

 

 
Figura 11. Variáveis de crescimento de P. cupana var. sorbilis, cultivares CMU-300 e 

CMU-871, submetidas a doses crescentes de Mn por 250 dias. São apresentadas a massa 

seca foliar - MSF (A, B), massa seca do caule - MSC (C, D), massa seca total - MST (E, 

F), massa seca de raízes - MSR (G) e área foliar (H). Em A, C, E, H e G, são apresentados 

os efeitos isolados das doses de Mn e em B, D e F, os efeitos isolados das cultivares. As 

barras representam o erro padrão da média (n = 4). Médias seguidas pela mesma letra não 

diferem pelo teste de Tukey (p < 0,05). 
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3.9 Análise multivariada 

 

 A análise de componentes principais (PCA) indicou separação entre as cultivares 

de guaranazeiro em função das respostas às concentrações de Mn (Figura 12). As duas 

primeiras componentes explicaram 61,47% da variação total dos dados, sendo 37,98% 

atribuídos à CP1 e 23,49% à CP2 (Figura 12). A CP1 foi responsável pela maior parte da 

ordenação dos tratamentos, separando principalmente os grupos posicionados à direita e 

à esquerda do biplot. À direita da CP1, observaram-se vetores associados às variáveis de 

fluorescência da clorofila a, como Fv/Fm, Fv, Fm, PIabs e PItotal, além de prolina foliar e 

concentração foliar de P. Nessa região, concentraram-se principalmente amostras do 

genótipo CMU-871. Em contraste, à esquerda da CP1, houve maior associação com 

variáveis relacionadas ao acúmulo mineral, como Concentração de Mn, Fe e Ca, região 

onde se posicionaram predominantemente amostras do genótipo CMU-300. 

 A CP2 separou principalmente variáveis associadas ao crescimento e à biomassa, 

posicionadas na porção superior do gráfico, incluindo massa seca total, massa seca da 

parte aérea, massa seca foliar, massa seca do caule e área foliar. Também se associaram 

a essa região alguns nutrientes da parte aérea, como S, Zn, B e Mg. Na porção inferior da 

CP2, observaram-se variáveis relacionadas aos teores de Mn, Fe e Ca, além de parte das 

amostras submetidas às maiores concentrações de Mn.  
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Figura 12. Biplot da análise de componentes principais (PCA) das variáveis de 

crescimento, fluorescência da clorofila a, prolina e nutrição mineral de duas cultivares de 

guaranazeiro submetidas a concentrações crescentes de Mn. Os símbolos indicam as 

cultivares: círculos representam CMU-300 e quadrados representam CMU-871. As cores 

indicam as doses de Mn: vermelho = 0 mg dm-3; amarelo = 2,5 mg dm-3; verde = 10 mg 

dm-3; azul = 20 mg dm-3; marrom = 40 mg dm-3. As setas representam as variáveis 

analisadas, e sua direção indica a associação com os tratamentos e cultivares no espaço 

multivariado. As letras minúsculas após os elementos minerais indicam o tipo de variável 

nutricional: t = teor nutricional e a = acúmulo nutricional. 

 

4. DISCUSSÃO 

 

 Embora essencial às plantas, o Mn pode se tornar fitotóxico em solos ácidos e/ou 

encharcados, onde sua disponibilidade aumenta e passa a comprometer o metabolismo e 

o crescimento vegetal (Foy, 1984; El-Jaoual & Cox, 1998). Neste estudo, demonstramos 

que o excesso de Mn reduz a biomassa e a área foliar do guaranazeiro, diminui o acúmulo 

de nutrientes minerais, altera a eficiência fotoquímica e induz sintomas foliares típicos de 

toxidez, como clorose internerval e enrugamento do limbo, mais evidentes na CMU-300. 

Além disso, o aumento da prolina, sobretudo nas raízes, indica ativação de resposta 

bioquímica ao estresse manganêsico (Szabados & Savouré, 2010; Rejeb et al., 2014). 
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Essas respostas foram claramente genótipo-dependentes: a CMU-300 parece apresentar 

maior sensibilidade ao excesso de Mn, principalmente em 20 e 40 mg dm-3, enquanto a 

CMU-871 mostrou-se mais tolerante, mantendo maior eficiência de uso do nutriente e 

maior estabilidade fotoquímica sob elevada disponibilidade do elemento. De forma 

inédita para o guaranazeiro, esses achados preenchem uma lacuna e ampliam a 

compreensão sobre os mecanismos de toxidez manganêsica na espécie, além de 

apontarem a CMU-871 como material promissor para seleção e manejo em solos ácidos 

com elevada disponibilidade de Mn. 

 

4.1 O excesso de Mn reduz a biomassa e a área foliar do guaranazeiro 

 

Em concordância com estudos que avaliaram os efeitos do estresse por Mn em 

diferentes espécies vegetais (Lei et al., 2007; Stoyanova et al., 2009; Millaleo et al., 2013; 

Zambrosi et al., 2016; Santos et al., 2017; Guo et al., 2025), a toxidez por Mn 

comprometeu diretamente o crescimento do guaranazeiro (Figura 11). Plantas de 

Paullinia cupana var. sorbilis submetidas a concentrações crescentes de Mn 

apresentaram redução da biomassa e da área foliar, especialmente a partir de 20 mg dm-3 

de Mn (Figura 11). Esse efeito foi mais pronunciado na parte aérea, enquanto a massa 

seca das raízes apresentou redução significativa apenas em 40 mg dm-3, em concordância 

com a visão de que a parte aérea é mais suscetível à toxicidade do Mn do que o sistema 

radicular (Mukhopadhyay; Sharma, 1991; Li et al., 2010). A área foliar mostrou-se ainda 

mais sensível, com redução a partir de 10 mg dm-3 em ambas as cultivares, o que pode ter 

limitado a interceptação de luz, a assimilação de carbono e, consequentemente, o acúmulo 

de biomassa (Fariduddin et al., 2015; Zambrosi et al., 2016). 

Essas reduções coincidiram com o aumento das concentrações foliares de Mn, 

sobretudo na CMU-300, e com a intensificação dos sintomas visuais de toxidez (Figuras 

1C, D; 6 e 7), além de menor acúmulo de nutrientes minerais como N, P, K, Ca, Mg, S, 

Zn, B e Fe, bem como limitação fotoquímica. Esse conjunto de respostas é semelhante ao 

descrito em outras espécies sob excesso de Mn, nas quais o acúmulo do metal esteve 

associado à redução do crescimento, alterações nutricionais e sintomas foliares 

(Wissemeier & Horst, 1992; Lavres Junior et al., 2010; Santos et al., 2017).  
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4.2 O excesso de Mn altera o estado nutricional do guaranazeiro e induz sintomas 

foliares 

 

O aumento da disponibilidade de Mn alterou o estado nutricional das cultivares 

de guaranazeiro, elevando o teor e o acúmulo foliar do elemento (figura 1), mas reduzindo 

nutrientes essenciais (Figuras 2, 3, 4 e 5). Esse padrão evidencia a natureza multifatorial 

da toxidez por Mn, na qual o excesso compromete a homeostase mineral (Fernando e 

Lynch, 2015) ao interferir na absorção, translocação e utilização de nutrientes, afetando 

principalmente Ca, Mg e Fe por meio de interações iônicas e antagonismos nutricionais 

(El-Jaoual & Cox, 1998; Millaleo et al., 2010). Esses efeitos podem resultar em 

deficiências induzidas e desequilíbrios minerais, como observado em soja, onde o excesso 

de Mn reduziu Mg, Ca e Fe na parte aérea (Santos et al., 2017), e em Cedrela fissilis, com 

reduções severas de N, K, S, Zn e B (Rosado, 2021). No presente estudo, esse padrão 

tornou-se mais evidente a partir de 20 mg dm-3, quando o excesso de Mn reduziu 

amplamente o acúmulo dos nutrientes avaliados, indicando comprometimento 

progressivo da homeostase mineral. Entre os genótipos, a CMU-871 manteve maiores 

acúmulos de N, P e K, sugerindo maior capacidade de preservar o estado nutricional sob 

estresse manganêsico, resposta semelhante à tolerância descrita em algodão (Foy et al., 

1995) e trigo (Khabaz-Saberi et al., 2010). Esse comportamento reforça que a intensidade 

da toxidez por Mn varia conforme o genótipo e envolve não apenas o acúmulo do 

elemento, mas também a capacidade de manter a homeostase mineral sob excesso 

(Fernando e Lynch, 2015; Inostroza-Blancheteau et al., 2017). 

A redução no acúmulo de nutrientes sob excesso de Mn pode estar associada à 

sobreposição entre menor crescimento, competição iônica e alterações nos sistemas de 

absorção e transporte de nutrientes (Millaleo et al., 2010). Em altas concentrações, o Mn²⁺ 

pode competir por sítios de adsorção na rizosfera e por sistemas transmembranares de 

absorção, especialmente transportadores das famílias NRAMP e ZIP, que apresentam 

baixa especificidade para cátions divalentes e podem mediar a entrada de Mn²⁺, Fe²⁺, Zn²⁺ 

e outros nutrientes (Pittman, 2005; Pessoa et al., 2026). Essa sobreposição funcional é 

bem demonstrada em Arabidopsis thaliana, na qual IRT1, da família ZIP, e NRAMP1 

participam de forma cooperativa da absorção de Fe e Mn, fornecendo uma base molecular 

para a competição entre cátions divalentes nas raízes (Vert et al., 2002; Castaings et al., 

2016). Como esses transportadores apresentam baixa especificidade, alterações no estado 

nutricional de Fe e Mn podem modificar também a entrada de outros micronutrientes 
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(Alejandro et al., 2020), como Zn e Cu. Por outro lado, Ca²⁺ e Mg²⁺ podem ser afetados 

principalmente por interações físico-químicas em sítios de troca e adsorção nos coloides 

do solo (Pessoa et al., 2026), alterando a disponibilidade de cátions na rizosfera.  

A expressão visual da toxidez por Mn nas cultivares de guaranazeiro acompanhou 

as alterações nutricionais e fisiológicas observadas nas folhas. Embora o Mn seja 

essencial ao metabolismo vegetal, concentrações foliares consideradas normais podem 

variar amplamente entre espécies, geralmente entre 30 e 500 mg kg-1 MS (Clarkson, 

1988), e os limites de toxidez dependem fortemente do genótipo (Foy et al., 1995; El-

Jaoual & Cox, 1998). No presente estudo, considerando o conjunto das respostas 

nutricionais, visuais e de crescimento, teores foliares de 107 a 617 mg kg-1 MS na CMU-

300 e inferiores a 300 mg kg-1 MS na CMU-871 parecem estar associados a melhor 

equilíbrio fisiológico das plantas. Ainda que a CMU-871 tenha apresentado melhor 

desempenho, ambas se aproximam da faixa descrita para materiais sensíveis a 

moderadamente tolerantes ao Mn, uma vez que plantas com 300-500 mg kg-1 MS são 

consideradas sensíveis, entre 500-1500 mg kg-1 MS moderadamente tolerantes, e acima 

de 1500 mg kg⁻¹ MS resistentes ao Mn (Skórka et al., 2023). No tratamento controle, com 

baixa disponibilidade de Mn no solo, observamos amarelecimento mais generalizado, 

especialmente na CMU-300, embora sem forte comprometimento dos demais nutrientes. 

Por outro lado, na CMU-871, sintomas de amarelecimento e enrugamento foram 

observados em 10 mg dm-3 (figura 6 e 7), com teor foliar aproximado de 310 mg kg-1 MS, 

enquanto na CMU-300 os sintomas mais intensos ocorreram em 20 e 40 mg dm-3, quando 

os teores foliares atingiram cerca de 657 e 1105 mg kg-1 MS, respectivamente. Nesses 

tratamentos, os sintomas foram acompanhados por redução de biomassa, desequilíbrio 

nutricional e deformações foliares. 

A clorose internerval e o amarelecimento podem estar associados ao desequilíbrio 

Fe-Mn, pois o excesso de Mn pode reduzir a disponibilidade fisiológica de Fe e afetar a 

síntese de clorofila e o funcionamento dos cloroplastos (Huang et al., 2016; Therby-Vale 

et al., 2022). O enrugamento e a redução da expansão foliar podem refletir alterações no 

metabolismo celular, na integridade dos tecidos e na organização da parede celular sob 

excesso de Mn (Millaleo et al., 2010; Fernando & Lynch, 2015). A toxidez por Mn tem 

sido explicada por mecanismos simplásticos, relacionados ao estresse foto-oxidativo no 

cloroplasto e à clorose, e por mecanismos apoplásticos, associados à oxidação de Mn e 

de compostos fenólicos na parede celular, geralmente vinculados à formação de necroses 

(Fernando & Lynch, 2015; Nazari & Hajiboland, 2026). No presente estudo, a 
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predominância de clorose, amarelecimento e deformações, com baixa ocorrência de 

necrose evidente, indica que os sintomas estiveram mais próximos de alterações 

nutricionais e fisiológicas do tecido foliar do que de danos necróticos localizados. 

 

4.3 A tolerância ao Mn envolve estabilidade fotoquímica, eficiência de uso e ajuste 

bioquímico 

 

A tolerância ao estresse por Mn nas cultivares de guaranazeiro, neste estudo, 

parece resultar da integração entre eficiência fotoquímica, eficiência de uso do nutriente 

e ajuste bioquímico mediado pela prolina, padrão também observado em outros estudos 

sob desequilíbrio manganêsico (Führs et al., 2009; Fariduddin et al., 2015; Messant et al., 

2023). Ainda que o aumento da disponibilidade de Mn tenha reduzido a eficiência de uso 

do elemento, alterado os parâmetros de fluorescência da clorofila a e modificado o 

acúmulo de prolina, essas respostas foram dependentes do genótipo. A CMU-871 

manteve maior eficiência de uso de Mn, maior desempenho fotoquímico e maior acúmulo 

de prolina em folhas e raízes, enquanto a CMU-300 apresentou menor eficiência de uso 

e maior instabilidade em variáveis associadas ao fotossistema II (PSII). 

Embora o Mn seja essencial ao complexo de evolução do oxigênio no PSII, no 

qual o cluster de Mn participa da fotólise da água e do fornecimento de elétrons ao P680 

(Schmidt et al., 2016; Smythers et al., 2023), sua disponibilidade em excesso pode 

comprometer a estrutura dos cloroplastos, o transporte de elétrons e o desempenho 

fotoquímico, resultando em estresse foto-oxidativo e menor crescimento (Gururani et al., 

2015; Liang et al., 2019). Esse efeito é consistente com estudos que demonstraram 

redução da fotossíntese líquida sob excesso de Mn em plantas superiores, associada a 

alterações no aparato fotossintético, incluindo danos ao PSII e restrições no transporte de 

elétrons (Lidon et al., 2004; Li et al., 2010; Ribera et al., 2013; Messant et al., 2023). 

A eficiência quântica máxima do PSII, estimada por Fv/Fm, permaneceu, em 

grande parte, dentro ou próxima da faixa esperada para plantas funcionalmente ativas 

(figura 9E e F), geralmente entre 0,75 e 0,85, conforme descrito para folhas de plantas C3 

não estressadas adaptadas ao escuro (Björkman e Demmig, 1987; Sánchez & Quiles, 

2006). Em espécies arbóreas amazônicas, valores próximos de 0,8 ao amanhecer e 

reduções próximas de 0,7 em horários de maior radiação também já foram relatados, 

indicando que pequenas oscilações em Fv/Fm podem ocorrer sem representar, 

necessariamente, colapso fotoquímico do PSII (Marenco et al., 2014). Ainda assim, 
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observamos diferença entre os genótipos: a CMU-871 manteve Fv/Fm mais elevado ao 

longo de grande parte do gradiente de Mn, indicando maior estabilidade funcional do PSII 

sem efeito significativo das concentrações (Figura 9E, F). Em contrapartida, na CMU-

300 (figura 9F), o Mn influenciou significativamente o Fv/Fm, revelando maior 

sensibilidade do PSII à variação na disponibilidade do elemento, com melhor resposta na 

concentração de 2,5 mg dm-3. Essa resposta diferenciada entre genótipos frente ao excesso 

de Mn também foi evidenciada por Ribera et al. (2013), em Lolium perenne, no qual o 

rendimento quântico máximo do PSII (Fv/Fm) apresentou redução apenas em uma das 

cultivares sob concentrações mais elevadas de Mn. 

Os índices de desempenho PIabs e PItotal também diferiram entre genótipos (Figura 

9A e C). Na CMU-871, ambos permaneceram elevados e superiores à CMU-300 ao longo 

da faixa de Mn, declinando apenas em 40 mg dm-3 (figura 9A, B, C e D). Por outro lado, 

na CMU-300, os índices indicaram desempenho inferior, sem efeito significativo das 

concentrações isoladas, embora com tendência de maior valor em 2,5 mg dm-3 (Figura 

9B e D). Enquanto Fv/Fm reflete a eficiência máxima do PSII, PIabs integra processos de 

absorção, captura e transporte de elétrons no PSII, e PItotal amplia essa análise ao incluir 

o fluxo até aceptores finais do PSI (Strasser et al., 2010; Tsimilli-Michael, 2020). A 

superioridade da CMU-871 em PIabs e PItotal ao longo da ampla faixa de Mn sugere maior 

estabilidade do transporte de elétrons, e a redução observada em 40 mg dm-3 evidencia 

limitação fotoquímica sob estresse mais severo (Husted et al., 2009; Millaleo et al., 2013). 

Esses resultados corroboram Ren et al. (2025), que observaram declínios acentuados em 

PIabs e PItotal sob condições de estresse, destacando que esses índices apresentam maior 

sensibilidade para detectar restrições no fluxo de energia e elétrons antes de reduções 

significativas em Fv/Fm.  

Quanto à eficiência de uso de Mn (EUMn), observamos redução acentuada com 

o aumento da disponibilidade do elemento (figura 8A), indicando menor conversão do 

Mn acumulado em biomassa (Jhanji et al., 2014). Como a eficiência de uso de nutrientes 

expressa a capacidade da planta em converter o nutriente acumulado em massa seca 

(Siddiqi & Glass, 1981), esse índice pode ser utilizado como indicador fisiológico para 

comparar genótipos quanto ao aproveitamento dos nutrientes absorvidos (Adhikari et al., 

2023; Maurya et al., 2024). Dessa forma, a queda da EUMn sob excesso de Mn sugere 

perda de eficiência metabólica, indicando que o Mn acumulado passou a ser menos 

aproveitado em processos associados ao crescimento (Pessoa et al., 2026). 
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Entre os genótipos, a maior EUMn da CMU-871 (Figura 8B) indica melhor 

capacidade de converter o Mn absorvido em biomassa, enquanto a menor EUMn da 

CMU-300 sugere maior limitação no aproveitamento fisiológico do elemento, associada 

à instabilidade fotoquímica, ao desequilíbrio nutricional e ao efeito tóxico do Mn 

acumulado (Li et al., 2025). Diferenças genotípicas na eficiência de uso de nutrientes são 

comuns e podem envolver variações na absorção, translocação, compartimentalização e 

utilização metabólica dos elementos (Maurya et al., 2024; Zambrosi et al., 2016). No caso 

do Mn, genótipos mais tolerantes tendem a manter maior eficiência fisiológica ao 

restringir os efeitos tóxicos do metal, preservar a homeostase nutricional e sustentar o 

funcionamento fotossintético, possivelmente por compartimentalização em vacúolos ou 

parede celular (El-Jaoual & Cox, 1998; Millaleo et al., 2010; Yang et al., 2019). 

O acúmulo de prolina indicou respostas bioquímicas distintas entre raízes e folhas 

das cultivares sob disponibilidade crescente de Mn (Figura 10). Embora a prolina seja um 

aminoácido presente no metabolismo basal das plantas (Zulfiqar e Ashraf, 2023), seu 

acúmulo é frequentemente intensificado sob condições de estresse, participando da 

regulação redox, da proteção contra danos oxidativos e da estabilização de estruturas 

celulares (Szabados & Savouré, 2010; Sharma et al., 2011; Rejeb et al., 2014). Nas raízes, 

a resposta da prolina foi modulada pelo genótipo e pela intensidade do estresse (Figura 

10C, D). Na CMU-300, o maior teor de prolina na ausência de Mn (Figura 10B) sugere 

estresse associado à baixa disponibilidade do elemento, enquanto a redução entre 2,5 e 

5,0 mg dm-3 coincidiu com a faixa de melhor desempenho nutricional, fotoquímico e de 

crescimento. O novo aumento nas maiores concentrações indica reativação da resposta 

bioquímica quando o Mn passou a exercer efeito tóxico. Na CMU-871, o incremento foi 

mais progressivo ao longo do gradiente (Figura 10B), indicando ativação gradual desse 

mecanismo conforme aumentou a pressão manganêsica. Esse padrão é compatível com 

estudos que relatam acúmulo de prolina em plantas sob estresse por metais, incluindo 

Mn, como resposta associada à mitigação de danos oxidativos e à manutenção do 

equilíbrio metabólico (Khan et al., 2000; Guan et al., 2020; Skórka et al., 2023). 

Nas folhas, diferentemente do observado nas raízes, a CMU-871 manteve maiores 

teores de prolina, o que pode estar associado à maior estabilidade fotoquímica e ao melhor 

desempenho fisiológico desse genótipo (Hayat et al., 2012), ao menos até 20 mg dm-3. 

Em contraste, a CMU-300 apresentou resposta foliar mais restrita, indicando possível 

limitação na sustentação desse ajuste bioquímico sob estresse. O acúmulo de prolina sob 

deficiência ou excesso de Mn tem sido relatado em diferentes espécies, como Zea mays, 
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Phaseolus vulgaris, Citrus volkameriana e Brassica juncea, embora sua intensidade varie 

conforme o genótipo, o tecido avaliado e a severidade do estresse (Khan et al., 2000; 

Papadakis et al., 2020; Zengin, 2013; Fariduddin et al., 2015). Assim, no guaranazeiro, a 

manutenção de maiores teores de prolina no tecido foliar da CMU-871 parece compor, 

juntamente com a maior eficiência de uso de Mn e a estabilidade fotoquímica, um 

conjunto de ajustes associados à maior tolerância relativa ao estresse manganêsico. 

 

4.4 A análise multivariada evidencia a separação entre genótipos sob estresse por 

Mn 

 

A análise multivariada reforça a interpretação integrada das respostas ao Mn, ao 

evidenciar a separação das cultivares e das concentrações do elemento com base em 

variáveis nutricionais, fotoquímicas, bioquímicas e de crescimento (Figura 12). Essa 

abordagem tem sido útil para discriminar genótipos submetidos a estresses minerais, 

especialmente quando múltiplas respostas fisiológicas atuam de forma simultânea 

(Inostroza-Blancheteau et al., 2017; Ribeiro et al., 2023). As variáveis associadas à maior 

biomassa, área foliar, eficiência de uso de Mn e desempenho fotoquímico agruparam-se 

às condições de maior equilíbrio fisiológico, enquanto o maior acúmulo foliar de Mn, os 

sintomas visuais, a redução no acúmulo de nutrientes essenciais e o menor crescimento 

caracterizaram as condições de maior estresse. Embora este estudo avance na 

compreensão da toxidez manganêsica em guaranazeiro, futuras abordagens envolvendo 

compartimentalização subcelular do Mn, atividade antioxidante, expressão de 

transportadores metálicos e avaliações em condições de campo poderão esclarecer com 

maior precisão os mecanismos que sustentam a adaptação diferencial dos genótipos a 

solos ácidos com elevada disponibilidade de Mn. 

 

5. CONCLUSÕES 

 

 A resposta do guaranazeiro ao estresse por Mn foi genótipo-dependente. 

Concentrações entre 2,5 e 5,0 mg dm-3 favoreceram maior equilíbrio fisiológico, 

enquanto níveis a partir de 20,0 mg dm-3 reduziram o acúmulo de nutrientes, a área foliar 

e a biomassa. A CMU-300 mostrou-se mais sensível ao excesso de Mn, enquanto a CMU-

871 apresentou maior tolerância relativa, associada à maior eficiência de uso do nutriente, 

estabilidade fotoquímica, manutenção do crescimento e ativação da prolina como 

resposta bioquímica ao estresse.    
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APÊNDICES 

 

 

APÊNDICE A - DADOS COMPLEMENTARES DA ESPESSURA DOS TECIDOS 

RADICULARES (CAPÍTULO 1) 

 

Espessura média do xilema e floema radiculares sob diferentes tratamentos, com intervalo 

de confiança de 95% (IC95%) e diferença em relação ao controle (Δ). 

Tratamento 
Xilema (µm) – média 

[IC95%] 

Δ vs Controle 

(µm) 

Floema (µm) – média 

[IC95%] 
Δ vs Controle (µm) 

Controle 2.076 [1.924 – 2.228] – 660 [559 – 762] – 
T1 2.305 [1.898 – 2.590] + 229 565 [491 – 651] - 95 
T2 2.665 [2.431 – 2.900] + 589 572 [512 – 608] - 88  
T3 2.549 [2.206 – 2.892] + 473 413 [366 – 456] - 247 
T4 2.125 [1.861 – 2.390] + 49 653 [557 – 730] - 80 

 

 

 

APÊNDICE B – DADOS COMPLEMENTARES DA ESPESSURA DOS 

TECIDOS FOLIARES (CAPÍTULO 1) 

 

 

 

 

Espessura média do parênquima paliçádico e do parênquima esponjoso sob diferentes 

tratamentos, com intervalo de confiança de 95% (IC95%) e diferença em relação ao 

controle (Δ). 

 

Tratamento 
Parênquima paliçádico 

(µm) – média [IC95%] 

Δ vs Controle 

(µm) 

Parênquima 

esponjoso (µm) – 

média [IC95%] 

Δ vs Controle (µm) 

Controle 25,8 [24,74 – 26,94] – 26,2 [24,67 – 28,21] – 
T1 28,4 [26,55 – 29,96] + 2,6 30,7 [28,35 – 33,08] + 4,5 
T2 23,1 [17,34 – 27,12] - 2,7  29,3 [23,72 – 33,36] + 3,1 

Nota: Δ = valor do tratamento – valor do controle 

https://doi.org/10.1007/s00344-022-10839-3
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T3 20,1 [14,8 – 23,82] - 5,7 21,9 [14,98 – 26,09] - 4,3 
T4 24,3 [20,75 – 27,41] - 1,5 35,3 [32,51 – 38,04] + 9,1 

 

Nota: Δ = valor do tratamento – valor do controle 


