




1.ª Edição - Copyrights do texto - Autores e Autoras
Direitos de Edição Reservados à Editora Terried

É permitida a reprodução parcial ou total desta obra, desde que citada a fonte.

O conteúdo dos capítulos apresentados nesta obra são de inteira responsabilidade                   
d@s autor@s, não representando necessariamente a opinião da Editora. 
Permitimos  a reprodução parcial ou total desta obra, considerado que seja  citada a 
fonte e a autoria, além de respeitar  a Licença Creative Commons indicada.

Conselho Editorial

Adilson Cristiano Habowski - Currículo Lattes

Adilson Tadeu Basquerote Silva - Currículo Lattes

Alexandre Carvalho de Andrade - Currículo Lattes

Alasse Oliveira da Silva

Anísio Batista Pereira - Currículo Lattes

Celso Gabatz - Currículo Lattes

Cristiano Cunha Costa - Currículo Lattes

Denise Santos Da Cruz - Currículo Lattes

Emily Verônica Rosa da Silva Feijó - Currículo Lattes

Fabiano Custódio de Oliveira - Currículo Lattes

Fernanda Monteiro Barreto Camargo - Currículo Lattes

Fredi dos Santos Bento - Currículo Lattes

Guilherme Mendes Tomaz dos Santos - Currículo Lattes

Humberto Costa - Currículo Lattes

Leandro Antônio dos Santos - Currículo Lattes

Lourenço Resende da Costa - Currículo Lattes

Marcos Pereira dos Santos - Currículo Lattes

http://lattes.cnpq.br/2627205889047749
http://lattes.cnpq.br/8318350738705473
http://lattes.cnpq.br/7026471139981985
http://lattes.cnpq.br/5123270216969087
http://lattes.cnpq.br/7404950936752263
http://lattes.cnpq.br/8776823247568438
http://lattes.cnpq.br/3074098469510143
http://lattes.cnpq.br/2209803620085067
http://lattes.cnpq.br/8863482545802399
http://lattes.cnpq.br/3626587521917442
http://lattes.cnpq.br/3787321333764173
http://lattes.cnpq.br/1594838390650861
https://buscatextual.cnpq.br/buscatextual/visualizacv.do;jsessionid=FE6DA4D7B64848F26F8A17B3EDC2F591.buscatextual_0
http://lattes.cnpq.br/4649031713685124
http://lattes.cnpq.br/2808082220840091
http://lattes.cnpq.br/0118139709326161


Dados Internacionais de Catalogação na Publicação (CIP) 
(Câmara Brasileira do Livro, SP, Brasil)

Índices para catálogo sistemático:
1. Ciências da Natureza 90.14

2. Ensino 90.9

www.terried.com
contato@terried.com

ECOFISIOLOGIA E MANEJO DE PLANTAS CULTIVADAS.Alasse Oliveira 
da Silva; Gustavo Ferreira da Silva; Dioclea Almeida Seabra 
Silva; Iracema Alves Manoel Degaspari (Organizadores) -- 
Alegrete, RS : Editora Terried, 2026.

PDF
ISBN. 978-65-83367-99-0

1. Ensino

24-225451 CDD-918.17



CARTA DE APRESENTAÇÃO

É com grande satisfação que apresento o livro “Ecofisiologia e Manejo de 
Plantas Cultivadas”, uma obra construída com o propósito de reunir conhecimentos 
técnicos e científicos relacionados às principais culturas de importância agrícola, 
integrando os fundamentos da ecofisiologia vegetal às práticas de manejo 
utilizadas nos sistemas de produção.

A agricultura está em constante transformação e, cada vez mais, compreen-
der como as plantas respondem às condições ambientais e às diferentes práticas 
de manejo é fundamental para alcançar sistemas produtivos mais eficientes e 
sustentáveis. Nesse contexto, a ecofisiologia permite entender as relações entre a 
planta e o ambiente, considerando fatores como água, luz, temperatura, nutrientes 
e demais condições que interferem diretamente no crescimento, desenvolvimento 
e produtividade das culturas.

A proposta deste livro é justamente aproximar esses conhecimentos da 
realidade do campo. Ao longo dos capítulos, são abordadas importantes culturas 
da agricultura brasileira, como soja, milho, cana-de-açúcar, café, algodão, 
arroz, feijão, laranja, mandioca e trigo, buscando apresentar suas principais 
características ecofisiológicas e relacioná-las às estratégias de manejo adotadas 
durante o ciclo produtivo.

A obra foi pensada para contribuir com estudantes, professores, pesqui-
sadores, engenheiros agrônomos, técnicos, produtores e demais profissionais 
ligados às Ciências Agrárias, oferecendo um material que possa ser utilizado 
tanto como fonte de consulta quanto como apoio ao ensino, à pesquisa e à atua-
ção profissional.

Mais do que apresentar conceitos isolados, este livro busca integrar fisio-
logia vegetal, ambiente, manejo e produção agrícola, demonstrando que conhe-
cer o funcionamento da planta é essencial para compreender suas necessidades 
e tomar decisões mais assertivas no campo.

Espero que esta obra possa contribuir para a formação e atualização dos 
profissionais das Ciências Agrárias e, principalmente, estimular a construção 
e a disseminação do conhecimento aplicado à agricultura. Desejo a todos uma 
excelente leitura.

Alasse Oliveira da Silva
Organizador



PREFÁCIO

A agricultura é uma atividade dinâmica, influenciada constantemente pelas 
condições ambientais, pelos avanços científicos e tecnológicos e pela necessi-
dade de produzir de forma cada vez mais eficiente e sustentável. Nesse cenário, 
compreender como as plantas crescem, se desenvolvem e respondem aos diferen-
tes fatores do ambiente é fundamental para o planejamento e o manejo adequado 
das culturas agrícolas.

Foi a partir dessa perspectiva que surgiu a proposta do livro “Ecofisiologia 
e Manejo de Plantas Cultivadas”. Esta obra busca reunir conhecimentos relacio-
nados à ecofisiologia vegetal e conectá-los diretamente às práticas de manejo 
adotadas no campo, aproximando os fundamentos científicos da realidade dos 
sistemas de produção.

Ao longo dos capítulos são abordadas dez importantes culturas: soja, mi-
lho, cana-de-açúcar, café, algodão, arroz, feijão, laranja, mandioca e trigo. Cada 
uma apresenta características próprias de crescimento, desenvolvimento e adap-
tação ao ambiente, tornando essencial compreender suas particularidades para 
definir estratégias de manejo mais adequadas.

A ecofisiologia permite compreender justamente essa interação entre planta, 
ambiente e manejo. Disponibilidade hídrica, radiação solar, temperatura, nutrição 
mineral, características do solo e ocorrência de estresses são alguns dos fatores que 
interferem nos processos fisiológicos e, consequentemente, no potencial produtivo 
das culturas. Quando esses conhecimentos são associados às práticas agronômicas, 
tornam-se importantes ferramentas para a tomada de decisão.

Por isso, este livro foi pensado não apenas como uma reunião de infor-
mações, mas como uma contribuição para estudantes, professores, pesquisa-
dores, engenheiros agrônomos, técnicos, produtores e demais profissionais das 
Ciências Agrárias que buscam compreender melhor as plantas cultivadas e os 
fatores envolvidos na construção da produtividade. Boa leitura!

Alasse Oliveira da Silva
Organizador
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CAPÍTULO 1
SOJA: ECOFISIOLOGIA, CRESCIMENTO, 

DESENVOLVIMENTO E MANEJO DA CULTURA
Wendel Vanderley Torres dos Santos

Daiane Antonello Taetti
Gustavo Ferreira da Silva
Eduardo de Castro Mattos

Mário Jorge Amoras Alves Filho
Rogério Zanarde Barbosa

Guilherme Falvo Monteiro de Melo
Juliana Joice Pereira Lima

Dimas Luiz da Silva Cappovilla
Najela Kawanne de Matos Dutra

Dioclea Almeida Seabra Silva

Resumo: A soja (Glycine max (L.) Merr.) apresenta elevada plasticidade fenotípica, 
porém seu crescimento, desenvolvimento e produtividade resultam de interações com-
plexas entre genótipo, fotoperíodo, temperatura, disponibilidade hídrica, radiação solar, 
nutrição mineral, fixação biológica de nitrogênio e práticas de manejo. A compreensão 
dessas relações constitui a base ecofisiológica para definição de época de semeadura, 
escolha de grupo de maturidade, população de plantas, arquitetura do dossel e estraté-
gias destinadas à redução dos efeitos de estresses abióticos. O desenvolvimento fenoló-
gico da soja é particularmente regulado pela interação entre fotoperíodo e temperatura, 
enquanto a produção de biomassa depende da quantidade de radiação interceptada pelo 
dossel e da eficiência de conversão dessa energia em matéria seca. Durante o período 
reprodutivo, a definição do número de vagens e sementes e o posterior enchimento 
dos grãos dependem da integração entre atividade fotossintética, disponibilidade de 
fotoassimilados, capacidade dos drenos e condições ambientais. Paralelamente, a ele-
vada demanda de nitrogênio da cultura é atendida predominantemente pela fixação 
biológica de nitrogênio, processo estreitamente relacionado ao suprimento de carbono 
proveniente da fotossíntese e altamente sensível ao déficit hídrico. Esta revisão discute 
os principais mecanismos ecofisiológicos relacionados à produção de soja e suas im-
plicações para o manejo da cultura, enfatizando fenologia, fotoperíodo, temperatura, 
interceptação de radiação, fotossíntese, relações fonte-dreno, disponibilidade hídrica, 
fixação biológica de nitrogênio, formação dos componentes de rendimento e estraté-
gias agronômicas destinadas à expressão do potencial produtivo.

Palavras-chave: Glycine max; fotoperíodo; fotossíntese; déficit hídrico; fixação                    
biológica de nitrogênio; produtividade.

Soja: ecofisiologia, crescimento, desenvolvimento e manejo da cultura
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INTRODUÇÃO

A produtividade da soja resulta da integração entre processos fisiológicos 
que ocorrem em diferentes escalas, desde a percepção de sinais ambientais e re-
gulação do florescimento até a interceptação da radiação pelo dossel, assimilação 
de carbono, aquisição de água e nutrientes e distribuição de fotoassimilados entre 
órgãos vegetativos, nódulos e estruturas reprodutivas. Essa integração explica 
por que o potencial produtivo não constitui característica determinada exclusiva-
mente pelo genótipo, mas expressão fenotípica condicionada pela interação entre 
genética, ambiente e manejo ao longo do ciclo da cultura (Fang et al., 2024). 
Consequentemente, alterações relativamente pequenas na época de semeadura ou 
na adaptação do grupo de maturidade ao ambiente podem modificar substancial-
mente a quantidade de recursos ambientais disponíveis durante períodos críticos 
da cultura (Sobko et al., 2023; Fang et al., 2024).

Do ponto de vista ecofisiológico, a produtividade pode ser compreendida 
pela capacidade da cultura de estabelecer rapidamente área foliar, intercep-
tar radiação fotossinteticamente ativa, converter essa energia em biomassa e 
posteriormente direcionar carbono e nitrogênio para estruturas reprodutivas. 
Entretanto, elevada área foliar ou elevada taxa fotossintética isoladamente não 
asseguram maior produtividade. A arquitetura do dossel, a distribuição vertical 
da radiação e a capacidade de formação e manutenção de drenos reprodutivos 
também condicionam a conversão do crescimento vegetativo em rendimento de 
sementes (Hou et al., 2022; Tagliapietra et al., 2023).

A relação entre carbono e nitrogênio assume importância particular na 
soja. A cultura apresenta elevada concentração proteica nas sementes e, conse-
quentemente, grande demanda por N. Parte expressiva dessa necessidade pode 
ser atendida pela fixação biológica de nitrogênio (FBN), estabelecendo uma 
relação fisiológica direta entre fotossíntese e nutrição nitrogenada: os nódulos 
fornecem N reduzido à planta, enquanto dependem do carbono assimilado pe-
las folhas para sustentar energeticamente a redução do N₂ atmosférico (Ciampi-
tti et al., 2021; Hungria; Nogueira, 2022). A intensidade da resposta depende do 
genótipo, estádio fenológico, duração do estresse e capacidade de recuperação 

Soja: ecofisiologia, crescimento, desenvolvimento e manejo da cultura Soja: ecofisiologia, crescimento, desenvolvimento e manejo da cultura
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após restabelecimento da disponibilidade hídrica (Tavares et al., 2022; Lumac-
tud et al., 2023; Xu et al., 2023).

Dessa forma, este capítulo discute a ecofisiologia da soja com ênfase na 
aplicação desses conhecimentos ao manejo da cultura. São abordados crescimen-
to e desenvolvimento, fenologia, fotoperíodo e temperatura, formação e funciona-
mento do dossel, fotossíntese e eficiência de uso da radiação, relações fonte-dre-
no, relações hídricas, FBN, formação dos componentes de rendimento e práticas 
de manejo capazes de modificar a expressão desses processos fisiológicos.

DESENVOLVIMENTO

Crescimento, desenvolvimento e fenologia da soja

O desenvolvimento da soja é caracterizado por sucessivas mudanças mor-
fológicas e fisiológicas que determinam a capacidade da planta de explorar re-
cursos ambientais e formar estruturas reprodutivas. Durante a fase vegetativa 
ocorre expansão progressiva do sistema radicular e da área foliar, emissão de 
nós e ramificações e estabelecimento da capacidade fotossintética do dossel. A 
transição para o período reprodutivo modifica progressivamente a prioridade de 
alocação de assimilados, inicialmente direcionados ao crescimento vegetativo e 
posteriormente compartilhados com flores, vagens e sementes (Fang et al., 2024).

O florescimento representa uma das transições mais importantes do ciclo 
da soja e é fortemente regulado por mecanismos de percepção fotoperiódica. A 
soja é tradicionalmente classificada como espécie de dias curtos, embora a sensi-
bilidade ao comprimento do dia varie entre genótipos. Essa diversidade genética 
permitiu a expansão da cultura para diferentes latitudes, pois cultivares adaptadas 
apresentam combinações específicas de genes relacionados ao florescimento e 
à maturidade que modificam sua resposta ao ambiente luminoso (Sobko et al., 
2023; Fang et al., 2024).

A temperatura interage com o fotoperíodo na determinação da velocidade 
de desenvolvimento. Temperaturas dentro de faixas adequadas aceleram proces-
sos metabólicos e o acúmulo térmico, enquanto temperaturas extremas podem 
comprometer crescimento, fertilidade e retenção de estruturas reprodutivas. No 
et al. (2021) demonstraram que temperaturas elevadas podem alterar a expressão 

Soja: ecofisiologia, crescimento, desenvolvimento e manejo da cultura
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de genes pertencentes à via fotoperiódica e antecipar o florescimento da soja, 
evidenciando que temperatura e fotoperíodo não atuam como controles comple-
tamente independentes.

Figura 1. Estádios fenológicos da cultura da soja. 

Fonte: IPNI (2021).

Essa interação possui implicação direta para o manejo da época de se-
meadura. Alterar a data de implantação significa modificar simultaneamente 
as condições de fotoperíodo, temperatura, radiação e disponibilidade hídrica 
às quais cada fase fenológica será submetida. Portanto, época de semeadura e 
grupo de maturidade precisam ser analisados conjuntamente, pois a combina-
ção inadequada pode reduzir duração do crescimento vegetativo, formação de 
nós e desenvolvimento do dossel antes do florescimento (Sampaio et al., 2021).

Soja: ecofisiologia, crescimento, desenvolvimento e manejo da cultura Soja: ecofisiologia, crescimento, desenvolvimento e manejo da cultura
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Fotoperíodo, temperatura e adaptação ambiental

A adaptação geográfica da soja está diretamente relacionada à resposta fo-
toperiódica. A duração do dia funciona como sinal ambiental que sincroniza o 
desenvolvimento reprodutivo com condições sazonais potencialmente favorá-
veis. Genótipos excessivamente sensíveis podem florescer precocemente quando 
cultivados em ambientes de menor latitude, reduzindo crescimento vegetativo e 
formação de nós, enquanto materiais pouco adaptados podem prolongar excessi-
vamente o ciclo em determinadas condições de latitude (Sobko et al., 2023; Fang 
et al., 2024).

A introdução de características genéticas associadas ao período juvenil 
longo foi fundamental para expansão da soja em regiões tropicais. Do ponto de 
vista ecofisiológico, o prolongamento da fase juvenil reduz a indução excessi-
vamente precoce do florescimento em condições de dias relativamente curtos, 
permitindo maior crescimento vegetativo, formação de área foliar e estabele-
cimento de número adequado de nós antes do período reprodutivo. Assim, a 
adaptação tropical depende da compatibilidade entre resposta fotoperiódica do 
genótipo e ambiente de produção (Fang et al., 2024). A temperatura influencia 
germinação, emergência, expansão foliar, desenvolvimento radicular, floresci-
mento, estabelecimento das estruturas reprodutivas e enchimento das sementes. 
Entretanto, seus efeitos precisam ser interpretados em interação com disponi-
bilidade hídrica e radiação. Temperaturas elevadas aumentam a demanda eva-
porativa da atmosfera e podem intensificar o déficit hídrico, enquanto tempe-
raturas excessivamente baixas reduzem velocidade das reações metabólicas e 
desenvolvimento da cultura (Sobko et al., 2023).

A ocorrência simultânea de temperaturas elevadas e deficiência hídrica re-
presenta condição particularmente prejudicial. Sob altas temperaturas, a manu-
tenção da transpiração contribui para o resfriamento foliar, enquanto o déficit 
hídrico induz fechamento estomático para conservação de água. Esse conflito 
fisiológico pode elevar a temperatura do dossel, reduzir a entrada de CO₂ e in-
tensificar danos ao aparato fotossintético, evidenciando que respostas a estresses 
combinados não correspondem simplesmente à soma das respostas observadas 
quando cada fator ocorre isoladamente (Sánchez et al., 2026).
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Arquitetura do dossel e interceptação da radiação solar

O estabelecimento do dossel determina a quantidade de radiação solar in-
terceptada pela cultura. A radiação fotossinteticamente ativa absorvida constitui 
a principal fonte energética para produção de biomassa e, portanto, a dinâmica 
do índice de área foliar ao longo do ciclo influencia diretamente o crescimento. 
Dosséis que atingem cobertura adequada rapidamente reduzem a quantidade de 
radiação que alcança o solo e aumentam a fração utilizada pelo aparato fotossin-
tético (Hou et al., 2022; Tagliapietra et al., 2023).

Entretanto, a maximização da área foliar não deve ser interpretada como 
objetivo isolado. Dosséis excessivamente densos aumentam o sombreamento 
das folhas inferiores, modificam a relação entre radiação vermelha e vermelho-
-distante e alteram sinais fotomorfogênicos associados à arquitetura da planta. 
Tagliapietra et al. (2023) verificaram que modificações da área foliar durante o 
estabelecimento de vagens alteraram o ambiente luminoso dentro do dossel e 
modificaram o número de nós de ramificações, vagens e a produtividade, indi-
cando que a distribuição da luz possui função regulatória além de sua contribui-
ção energética à fotossíntese.

Esses resultados questionam uma interpretação exclusivamente baseada 
na maximização da fonte de assimilados. A redução controlada da área foliar 
estudada por Tagliapietra et al. (2023) diminuiu a taxa de crescimento da cul-
tura, mas simultaneamente aumentou o número de vagens e o rendimento. Esse 
comportamento sustenta a hipótese de que, em determinados ambientes de alto 
potencial, a soja pode apresentar limitação pela capacidade dos drenos repro-
dutivos e não exclusivamente pela disponibilidade de assimilados. A eficiên-
cia de uso da radiação (EUR) representa a quantidade de biomassa acumulada 
por unidade de radiação absorvida e constitui parâmetro importante para com-
preender diferenças de crescimento entre ambientes e genótipos. Tagliapietra et 
al. (2023) e estudos recentes sobre cultivos de alto rendimento demonstram que 
a eficiência fotossintética do dossel não depende apenas da quantidade de N 
foliar, mas também de sua distribuição, idade das folhas, arquitetura do dossel 
e fase ontogenética da cultura.
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Fotossíntese, produção de biomassa e eficiência fisiológica

A fotossíntese constitui a principal via de incorporação de carbono à bio-
massa vegetal e sustenta tanto o crescimento da soja quanto a formação de se-
mentes e o fornecimento energético aos nódulos. A capacidade fotossintética é 
determinada pela área foliar funcional, concentração e distribuição de N, ativi-
dade bioquímica, condutância estomática, disponibilidade de CO₂ e condições 
ambientais de radiação, temperatura e água (Hou et al., 2022). Hou et al. (2022) 
destacaram que o aumento da eficiência fotossintética da soja precisa ser inter-
pretado conjuntamente com o transporte e a distribuição dos fotoassimilados. 
Incrementar a assimilação de carbono possui efeito limitado quando não ocorre 
expansão correspondente da capacidade dos drenos. Dessa forma, estratégias de 
aumento da produtividade devem considerar simultaneamente produção, trans-
porte e utilização dos carboidratos. A relação entre N foliar e eficiência de uso 
da radiação também apresenta dinâmica ontogenética. Tagliapietra et al. (2023) 
demonstraram que alterações na eficiência de uso da radiação ao longo do ciclo 
não podem ser explicadas simplesmente pela concentração específica de N nas 
folhas. Isso indica que a produtividade fisiológica do dossel depende de caracte-
rísticas adicionais, incluindo distribuição vertical do N, idade foliar, ambiente lu-
minoso e mudanças na demanda por assimilados durante a transição reprodutiva.

O aumento da concentração atmosférica de CO₂ pode elevar a taxa de as-
similação de carbono em espécies C3 como a soja, mas a resposta produtiva não 
é uniforme entre genótipos. Estudos recentes mostram que diferenças na acumu-
lação e remobilização de carboidratos não estruturais durante o enchimento das 
sementes ajudam a explicar a variabilidade da resposta do rendimento ao CO₂ 
elevado. Portanto, novamente, o benefício de uma maior fonte fotossintética de-
pende da capacidade de utilização e redistribuição do carbono produzido (Wang 
et al., 2024).

Relações fonte-dreno e formação da produtividade

A produtividade de sementes resulta da interação entre a capacidade da 
fonte de produzir assimilados e a capacidade dos drenos de estabelecer estruturas 
reprodutivas, importar carbono e acumular matéria seca. Folhas maduras consti-
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tuem as principais fontes, enquanto flores, vagens, sementes, tecidos em cresci-
mento e nódulos atuam como drenos com intensidade variável ao longo do ciclo 
(Hou et al., 2022). Durante o florescimento e estabelecimento das vagens, ocorre 
elevada competição entre estruturas reprodutivas. A soja produz número de flores 
superior ao número final de vagens, e parte expressiva dessas estruturas pode ser 
abortada. A disponibilidade de assimilados influencia esse processo, mas alte-
rações no ambiente luminoso do dossel também afetam sinais morfogênicos e 
estabelecimento dos drenos, demonstrando que a definição do número de vagens 
é fisiologicamente mais complexa do que uma simples relação entre fotossíntese 
total e disponibilidade de carbono (Tagliapietra et al., 2023).

Após o estabelecimento das sementes, a capacidade individual dos drenos 
e a duração do período de enchimento tornam-se componentes centrais da pro-
dutividade. Os carboidratos utilizados podem ser provenientes da fotossíntese 
contemporânea ou de reservas acumuladas anteriormente e posteriormente re-
mobilizadas. A manutenção de folhas fisiologicamente ativas durante esse perío-
do favorece o fornecimento de carbono, enquanto senescência antecipada, seca 
ou estresse térmico podem reduzir a duração efetiva do enchimento (Hou et al., 
2022; Wang et al., 2024). Du et al. (2024) demonstraram que o déficit hídrico 
pode comprometer simultaneamente a função de fonte das folhas associadas às 
vagens e a função transitória do pericarpo no transporte de assimilados para as 
sementes. A redução da massa das sementes sob seca, portanto, não decorre ex-
clusivamente da diminuição da fotossíntese, mas também de alterações no trans-
porte e na utilização do carbono dentro do sistema fonte-dreno.

Relações hídricas e resposta ao déficit hídrico

A água interfere praticamente em todos os processos fisiológicos envol-
vidos na produtividade da soja. Além de constituir substrato metabólico, a dis-
ponibilidade hídrica determina potencial hídrico dos tecidos, expansão celular, 
abertura estomática, transporte de nutrientes, resfriamento por transpiração, cres-
cimento radicular, fotossíntese e atividade dos nódulos. Por isso, déficits em dife-
rentes fases do ciclo podem produzir respostas fisiológicas e produtivas distintas 
(Tavares et al., 2022; Xu et al., 2023). Uma das primeiras respostas ao declínio 
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da disponibilidade de água é a redução da condutância estomática. O fechamento 
dos estômatos reduz transpiração e retarda a perda de água, porém simultanea-
mente restringe a difusão de CO₂ para os tecidos fotossintéticos. Com a intensi-
ficação do estresse, limitações não estomáticas também podem ocorrer, afetando 
atividade bioquímica, transporte de elétrons e integridade das membranas, com 
redução progressiva da assimilação líquida de carbono (Tavares et al., 2022; Xu 
et al., 2023).

A resposta ao déficit hídrico apresenta forte componente genotípico. Em 
condições de Cerrado brasileiro, Tavares et al. (2022) observaram diferenças en-
tre cultivares quanto às trocas gasosas, eficiência de uso da água, índices es-
pectrais, produtividade e composição dos grãos. Essa variabilidade demonstra 
a possibilidade de selecionar genótipos com maior estabilidade fisiológica sob 
restrição hídrica e reforça a necessidade de compatibilizar cultivar e ambiente 
de produção. O momento de ocorrência do déficit é tão importante quanto sua 
intensidade. Estresses durante florescimento, estabelecimento das vagens e en-
chimento das sementes podem reduzir número e massa dos grãos. Durante o pe-
ríodo vegetativo, a cultura pode apresentar alguma capacidade de compensação 
após restabelecimento da disponibilidade de água, enquanto déficits reprodutivos 
podem produzir efeitos menos reversíveis porque interferem diretamente na de-
finição ou no crescimento dos órgãos que constituem o rendimento econômico 
(Sobko et al., 2023).

Fixação biológica de nitrogênio e integração carbono-nitrogênio

A elevada concentração de proteína nas sementes faz da soja uma cultura 
com grande exigência de N. A FBN constitui mecanismo central para suprir essa 
demanda e depende da associação simbiótica entre a planta e bactérias fixadoras 
de N, particularmente estirpes de Bradyrhizobium. O N₂ atmosférico é reduzido 
pela nitrogenase nos nódulos, produzindo formas nitrogenadas posteriormente 
incorporadas ao metabolismo vegetal (Ciampitti et al., 2021; Hungria; Nogueira, 
2022). A FBN deve ser interpretada como componente integrado do metabolis-
mo da planta. A redução do N₂ possui elevado custo energético e depende do 
fornecimento de fotoassimilados aos nódulos. Dessa forma, o sistema estabelece 
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interdependência entre metabolismo do carbono e do nitrogênio: a fotossíntese 
sustenta energeticamente os nódulos, enquanto o N fixado participa da síntese de 
proteínas, enzimas, clorofila e componentes necessários à própria manutenção da 
capacidade fotossintética (Ciampitti et al., 2021).

A contribuição relativa da FBN para o N acumulado pela cultura não é 
constante durante todo o ciclo. Ciampitti et al. (2021) demonstraram que a dinâ-
mica da fixação varia temporalmente e responde às condições ambientais e à dis-
ponibilidade de N proveniente do solo. Portanto, compreender apenas a quantida-
de total de N fixado ao final do ciclo pode ocultar períodos nos quais a oferta de 
N não acompanha adequadamente a velocidade de crescimento e formação dos 
drenos. O déficit hídrico representa um dos principais fatores ambientais limitan-
tes da FBN. Lumactud et al. (2023) verificaram que a restrição hídrica precoce 
reduziu número e massa de nódulos, biomassa da parte aérea e quantidade total 
de N fixado. Hungria e Nogueira (2022) destacam que estratégias de tolerância 
precisam integrar genótipos vegetais, estirpes microbianas, nutrição e manejo do 
solo, pois a estabilidade da simbiose resulta da interação entre hospedeiro, bac-
téria e ambiente.

A sensibilidade da FBN à seca cria um mecanismo de retroalimentação 
capaz de ampliar as perdas produtivas. A restrição hídrica reduz fotossíntese e 
fornecimento de carbono aos nódulos; simultaneamente, a redução da atividade 
simbiótica limita o fornecimento de N necessário à manutenção do aparato fotos-
sintético e à formação das sementes. Assim, estresses prolongados podem com-
prometer conjuntamente os metabolismos de C e N (Hungria; Nogueira, 2022; 
Lumactud et al., 2023).

Formação dos componentes de rendimento

A produtividade da soja pode ser decomposta em número de plantas por 
área, número de estruturas reprodutivas por planta, número de sementes por va-
gem e massa individual das sementes. Entretanto, esses componentes não são 
independentes. A elevada plasticidade fenotípica permite compensações entre 
população, ramificação, número de nós, vagens e sementes, fazendo com que 
alterações em um componente possam ser parcialmente compensadas por outro 
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(Sampaio et al., 2021). O número de vagens e sementes apresenta forte rela-
ção com o ambiente fisiológico estabelecido durante o período reprodutivo ini-
cial. Radiação, água, temperatura, disponibilidade de assimilados e arquitetura 
do dossel influenciam florescimento, retenção das flores e estabelecimento das 
vagens. Os resultados de Tagliapietra et al. (2023) reforçam que o número de va-
gens também responde à qualidade do ambiente luminoso no interior do dossel, 
demonstrando participação de mecanismos fotomorfogênicos na definição dos 
componentes do rendimento.

A massa final das sementes depende da taxa e duração do enchimento. A 
manutenção da assimilação de carbono e da atividade foliar durante essa fase é 
importante, mas reservas formadas anteriormente também podem ser remobili-
zadas. Wang et al. (2024) observaram que diferenças genotípicas na dinâmica 
de carboidratos não estruturais antes e durante o enchimento ajudam a explicar 
respostas distintas da produtividade, destacando a importância fisiológica da in-
tegração temporal entre assimilação e remobilização.

Manejo ecofisiológico da cultura

O manejo da soja pode ser compreendido como a utilização de práticas 
agronômicas destinadas a posicionar os períodos fisiologicamente mais sensíveis 
da cultura em condições ambientais favoráveis. Sob essa perspectiva, época de 
semeadura, cultivar, grupo de maturidade, população de plantas, espaçamento, 
fertilidade, inoculação e manejo hídrico não são decisões independentes, mas 
componentes de uma estratégia para otimizar captura e utilização dos recursos 
ambientais (Sampaio et al., 2021; Fang et al., 2024).

A escolha da época de semeadura é uma das decisões de maior impacto 
ecofisiológico porque modifica o ambiente experimentado pela cultura durante 
praticamente todas as fases subsequentes. A semeadura determina a combinação 
de fotoperíodo e temperatura durante o crescimento vegetativo e o florescimento, 
bem como a disponibilidade provável de água e radiação durante estabelecimen-
to das vagens e enchimento das sementes. Modelagens realizadas por Sampaio et 
al. (2021) demonstram que grupos de maturidade e datas de semeadura apresen-
tam respostas específicas em ambientes de baixa latitude. A população de plantas 
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deve ser definida considerando arquitetura do cultivar e capacidade de compen-
sação. Populações maiores promovem fechamento mais rápido do dossel, porém 
aumentam competição intraespecífica e podem intensificar sombreamento das 
folhas inferiores. Populações menores ampliam a disponibilidade de recursos por 
indivíduo e podem estimular ramificação, mas fechamento tardio das entrelinhas 
pode reduzir interceptação de radiação no início do ciclo. Assim, a população 
ótima corresponde a um equilíbrio entre interceptação eficiente, arquitetura ade-
quada e manutenção da capacidade reprodutiva do dossel (Sampaio et al., 2021; 
Tagliapietra et al., 2023).

A inoculação deve ser considerada parte do manejo ecofisiológico porque 
a disponibilidade de N modifica área foliar, conteúdo de clorofila, atividade fo-
tossintética e formação de proteínas nas sementes. O estabelecimento precoce 
e eficiente da simbiose permite que a FBN acompanhe o aumento da demanda 
nitrogenada, enquanto condições desfavoráveis à nodulação podem produzir li-
mitações fisiológicas que se tornam mais expressivas durante o crescimento re-
produtivo (Ciampitti et al., 2021; Hungria; Nogueira, 2022).

O manejo da água deve priorizar a manutenção da funcionalidade fisio-
lógica nos períodos de maior sensibilidade. Quando irrigação é disponível, seu 
planejamento deve considerar demanda atmosférica, estádio fenológico e dis-
ponibilidade de água no solo, e não apenas intervalos fixos de aplicação. Em 
sistemas de sequeiro, conservação de água no perfil, melhoria do sistema ra-
dicular, cobertura do solo, correção de limitações químicas e escolha adequa-
da da época de semeadura constituem mecanismos indiretos para aumentar a 
resiliência da cultura ao déficit hídrico (Tavares et al., 2022; Xu et al., 2023). 
A integração dessas práticas demonstra que produtividade elevada não decorre 
da maximização isolada de um processo. Aumentar área foliar, fotossíntese, 
disponibilidade de N ou população de plantas pode não resultar em incremento 
de rendimento quando outro componente se torna limitante. O manejo ecofisio-
lógico deve buscar equilíbrio entre capacidade da fonte, estabelecimento dos 
drenos, disponibilidade de recursos e duração das fases críticas, respeitando a 
plasticidade e as características específicas do genótipo utilizado (Hou et al., 
2022; Tagliapietra et al., 2023; Fang et al., 2024).
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CONCLUSÕES

A produtividade da soja é resultado da integração entre desenvolvimento 
fenológico, captura de radiação, fotossíntese, disponibilidade hídrica, aquisição 
de nitrogênio, formação dos drenos e distribuição dos fotoassimilados. Esses pro-
cessos são regulados pelo genótipo e continuamente modificados pelo ambiente 
e pelo manejo, razão pela qual a ecofisiologia constitui base para interpretar a 
resposta produtiva da cultura (Hou et al., 2022; Fang et al., 2024).

Fotoperíodo e temperatura regulam a duração das fases de desenvolvimen-
to e condicionam a adaptação dos grupos de maturidade às diferentes regiões 
e épocas de semeadura. A escolha inadequada dessa combinação pode limitar 
crescimento vegetativo, formação de nós, estabelecimento do dossel e posicio-
namento das fases reprodutivas em relação à disponibilidade de água e radiação 
(Sampaio et al., 2021; Sobko et al., 2023).
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CAPÍTULO 2
INOCULAÇÃO, COINOCULAÇÃO E NUTRIÇÃO DA 
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Resumo: A soja (Glycine max (L.) Merr.) apresenta elevada demanda de nitrogênio 
(N), principalmente devido ao alto teor proteico dos grãos. No Brasil, grande parte 
dessa necessidade é atendida pela fixação biológica do nitrogênio (FBN), estabelecida 
pela simbiose entre a planta e bactérias do gênero Bradyrhizobium. Entre as estirpes 
recomendadas destacam-se SEMIA 5079, SEMIA 5080, SEMIA 587 e SEMIA 5019. A 
coinoculação com Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6 pode ampliar o crescimen-
to radicular, a nodulação e a produtividade. A eficiência da FBN também depende do 
ambiente nutricional, com destaque para molibdênio (Mo), cobalto (Co), níquel (Ni), 
ferro (Fe), enxofre (S) e boro (B). O manejo integrado desses nutrientes, associado à 
inoculação de qualidade e às condições adequadas de solo, constitui estratégia funda-
mental para maximizar a eficiência fisiológica e produtiva da soja.

Palavras-chave: Glycine max; Bradyrhizobium; Azospirillum brasilense; Ab-V5;             
Ab-V6; fixação biológica do nitrogênio; micronutrientes; coinoculação.

INTRODUÇÃO

O nitrogênio é o nutriente requerido em maior quantidade pela soja e par-
ticipa diretamente da formação de aminoácidos, proteínas, enzimas, clorofila e 
diferentes compostos envolvidos no metabolismo vegetal. A elevada exigência 
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da cultura torna a fixação biológica do nitrogênio um dos processos fisiológicos e 
microbiológicos mais importantes para a sustentabilidade da produção brasileira 
de soja (Hungria; Campo; Mendes, 2007; Santos et al., 2026).

A FBN ocorre pela associação simbiótica entre a soja e bactérias do gê-
nero Bradyrhizobium, responsáveis pela formação dos nódulos radiculares. No 
interior dessas estruturas, o N₂ atmosférico é reduzido pela nitrogenase a formas 
nitrogenadas posteriormente incorporadas ao metabolismo vegetal, permitindo 
que sistemas eficientes de inoculação atendam grande parte da elevada demanda 
de N da cultura (Hungria; Nogueira; Araujo, 2026).

O aprimoramento dessa tecnologia envolve inoculação anual, coinoculação 
com microrganismos promotores de crescimento e adequado estado nutricional 
da planta. Entre as estratégias de maior interesse está a associação de Bradyrhi-
zobium spp. com Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6, além do manejo de 
nutrientes diretamente ou indiretamente envolvidos na nodulação, nitrogenase e 
metabolismo do N (Prando et al., 2024; Deak et al., 2025).

DESENVOLVIMENTO

Fixação biológica do nitrogênio na soja

A FBN inicia-se pela comunicação química entre a raiz e bactérias com-
patíveis presentes na rizosfera. Compostos liberados pelas raízes estimulam 
os rizóbios, que produzem fatores Nod reconhecidos pela planta. O reconheci-
mento promove alterações nos pelos radiculares, formação do fio de infecção 
e divisão das células do córtex, culminando na formação do nódulo (Santos et 
al., 2026).

Após a formação do nódulo, as bactérias diferenciam-se em bacteroides 
e passam a realizar intensamente a FBN. A enzima nitrogenase converte o N₂ 
atmosférico em amônia, utilizando grande quantidade de energia fornecida pela 
planta na forma de fotoassimilados. A leghemoglobina mantém baixa concen-
tração de oxigênio no interior do nódulo, protegendo a nitrogenase e, simulta-
neamente, permitindo a respiração necessária à geração de energia (Santos et 
al., 2026).
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O N fixado é incorporado ao metabolismo da planta e transportado princi-
palmente na forma de ureídeos em cultivares tropicais de soja. Assim, a eficiên-
cia da FBN depende simultaneamente da atividade bacteriana, funcionamento 
dos nódulos, fotossíntese, disponibilidade de carboidratos e estado nutricional da 
planta (Santos et al., 2026).

Inoculação com Bradyrhizobium

No Brasil, os inoculantes comerciais para soja devem utilizar estirpes ofi-
cialmente recomendadas. Entre elas estão Bradyrhizobium japonicum SEMIA 
5079 (CPAC 15), Bradyrhizobium diazoefficiens SEMIA 5080 (CPAC 7) e Bra-
dyrhizobium elkanii SEMIA 587 e SEMIA 5019, utilizadas em combinações que 
apresentem elevada capacidade de nodulação e FBN (Embrapa, 2023).

A inoculação deve fornecer elevada quantidade de células viáveis pró-
ximas às raízes no início do desenvolvimento. Como referência técnica, re-
comenda-se atingir pelo menos 1,2 × 10⁶ células viáveis de Bradyrhizobium 
por semente, utilizando inoculante registrado e dentro das especificações de 
concentração e validade. Em áreas de primeiro cultivo de soja, a dose deve ser 
aumentada, devido à ausência ou baixa população de rizóbios compatíveis es-
tabelecidos no solo (Embrapa, 2023).

Mesmo em áreas com histórico de cultivo, a reinoculação anual é reco-
mendável. A introdução de elevada população de estirpes selecionadas aumenta 
sua possibilidade de competir com populações naturalizadas pelos sítios de 
infecção e contribui para manter elevada eficiência da FBN ao longo das safras 
(Embrapa, 2023).

Coinoculação com Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6

A coinoculação associa Bradyrhizobium às estirpes Ab-V5 e Ab-V6 de 
Azospirillum brasilense. Diferentemente do Bradyrhizobium, cuja principal 
função na soja é estabelecer a simbiose responsável pela FBN, A. brasilense atua 
principalmente como bactéria promotora do crescimento vegetal, modificando 
arquitetura radicular, formação de pelos radiculares e exploração de água e 
nutrientes (Prando et al., 2024).

Inoculação, coinoculação e nutrição da fixação biológica do nitrogênio na ecofisiologia e manejo da soja Inoculação, coinoculação e nutrição da fixação biológica do nitrogênio na ecofisiologia e manejo da soja



27

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

O maior desenvolvimento do sistema radicular proporciona também 
maior superfície potencial para infecção pelo Bradyrhizobium. Uma meta-aná-
lise brasileira mostrou que a coinoculação aumentou massa radicular, número e 
massa de nódulos, concentração de N e produtividade em relação à inoculação 
exclusiva com Bradyrhizobium, evidenciando complementaridade entre os mi-
crorganismos (Barbosa et al., 2021).

Resultados obtidos em larga escala no Brasil confirmam esse efeito. Em 
273 unidades técnicas acompanhadas durante cinco safras, a coinoculação com 
Bradyrhizobium spp. e A. brasilense Ab-V5 e Ab-V6 aumentou a nodulação, em 
média, em 35% e a produtividade em aproximadamente 8%, equivalente a 273 
kg ha⁻¹ de grãos (Prando et al., 2024).

Outros microrganismos no manejo da soja

Além de Azospirillum, diferentes bactérias promotoras de crescimento, 
espécies de Bacillus, Pseudomonas e fungos micorrízicos apresentam potencial 
para compor estratégias microbiológicas na soja. Esses microrganismos podem 
atuar sobre crescimento radicular, solubilização de nutrientes, aquisição de fós-
foro, relações hídricas e tolerância aos estresses, embora a resposta dependa da 
estirpe, cultivar, ambiente e compatibilidade com o Bradyrhizobium (Santos et 
al., 2026).

A inclusão de novos microrganismos não deve comprometer a tecnologia 
central da FBN. Portanto, produtos destinados à coinoculação ou inoculação 
múltipla precisam apresentar compatibilidade biológica e agronômica com as es-
tirpes de Bradyrhizobium, pois a manutenção de elevada população de bactérias 
viáveis durante a semeadura é fundamental para o estabelecimento precoce da 
nodulação (Santos et al., 2026).

Molibdênio e cobalto

O molibdênio apresenta relação direta com a FBN por integrar o cofator 
Fe-Mo da nitrogenase, enzima responsável pela redução do N₂ atmosférico. Tam-
bém participa da nitrato redutase, tornando sua disponibilidade importante tanto 
para o N proveniente da FBN quanto para o metabolismo de formas minerais 
absorvidas pelas raízes (Campo; Lantmann, 1998).
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O cobalto participa do metabolismo dos microrganismos simbióticos e está 
associado à síntese de vitamina B12 e ao funcionamento adequado da simbiose. 
Deficiências de Co podem limitar desenvolvimento dos nódulos e atividade fixa-
dora, justificando sua inclusão no manejo nutricional direcionado à FBN (Cam-
po; Lantmann, 1998).

Como posicionamento técnico, podem ser utilizados 12 a 25 g ha⁻¹ de Mo 
e 2 a 3 g ha⁻¹ de Co. Quando a inoculação é realizada nas sementes, a aplicação 
foliar de Co e Mo, preferencialmente entre V3 e V5, reduz o contato direto dos 
sais e demais produtos químicos com as bactérias inoculadas e pode favorecer 
sua sobrevivência (Prando et al., 2023).

Níquel

O níquel é micronutriente essencial e componente estrutural da urease, en-
zima responsável pela hidrólise da ureia no metabolismo vegetal. Sua deficiência 
pode prejudicar o metabolismo nitrogenado e provocar acúmulo de ureia nos te-
cidos, estabelecendo relação entre o suprimento de Ni e a eficiência de utilização 
do N pela soja (Lavres et al., 2016).

Estudos recentes também demonstram interação entre Ni, Co e Mo e a efi-
ciência da coinoculação. A suplementação conjunta desses micronutrientes em soja 
coinoculada com A. brasilense e Bradyrhizobium diazoefficiens aumentou cresci-
mento, eficiência fotossintética e expressão do gene nifH, associado à nitrogenase, 
reforçando a integração entre nutrição mineral e FBN (Santos et al., 2025).

Diferentemente de Co e Mo, não é adequado estabelecer uma dose univer-
sal de Ni para todas as lavouras de soja. O posicionamento deve considerar aná-
lise de solo e tecido, histórico da área, fonte utilizada e concentração do produto, 
evitando aplicações indiscriminadas devido à pequena faixa entre necessidade e 
excesso para alguns micronutrientes (Santos et al., 2025).

Ferro e enxofre

O ferro participa diretamente da FBN porque está presente na nitrogena-
se, ferredoxinas e proteínas relacionadas ao transporte de elétrons. Também está 
relacionado à síntese e funcionamento da leghemoglobina nos nódulos. Dessa 
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forma, deficiência de Fe pode limitar processos essenciais para a atividade do nó-
dulo, mesmo quando existe população adequada de Bradyrhizobium (Naamala; 
Jaiswal; Dakora, 2022).

O enxofre apresenta importância particular devido à presença de aminoá-
cidos sulfurados e proteínas Fe-S envolvidas no transporte de elétrons para a 
nitrogenase. Em estudo recente com soja, a associação da inoculação/coinocula-
ção com adubação sulfurada favoreceu nodulação, crescimento, produtividade e 
qualidade dos grãos (Deak et al., 2025).

Experimentalmente, doses de 20 a 40 kg ha⁻¹ de S apresentaram respostas 
positivas quando associadas à inoculação e coinoculação. Entretanto, essa faixa 
não deve ser interpretada como recomendação universal: a dose agronômica 
deve considerar análise de solo, teor de matéria orgânica, textura, produtivida-
de esperada, histórico de adubação e contribuição de outras fontes contendo S 
(Deak et al., 2025).

Boro e formação do sistema radicular

O boro participa da formação e estabilidade da parede celular, crescimen-
to de tecidos meristemáticos e desenvolvimento radicular. Como a nodulação 
depende da formação de raízes e pelos radiculares metabolicamente ativos, o 
adequado suprimento de B contribui indiretamente para o estabelecimento da 
simbiose entre soja e Bradyrhizobium (Campo; Lantmann, 1998).

Entretanto, o B apresenta estreita faixa entre deficiência e toxicidade. Por 
isso, não se recomenda uma dose fixa de B exclusivamente para aumentar a FBN. 
A adubação deve ser definida conforme análise de solo e tecido, textura do solo, 
histórico da área e recomendação regional para a cultura, evitando aplicação in-
discriminada diretamente junto ao inoculante (Campo; Lantmann, 1998).

Passo a passo do posicionamento técnico

O manejo deve começar pela correção da acidez e construção da fertili-
dade do solo, pois condições inadequadas de pH, disponibilidade de P, K, S e 
micronutrientes prejudicam crescimento radicular e nodulação. A etapa seguin-
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te é selecionar inoculante registrado contendo estirpes recomendadas de Bra-
dyrhizobium e assegurar quantidade adequada de células viáveis, aumentando 
a dose em áreas de primeiro cultivo de soja (Embrapa, 2023).

Na semeadura, o Bradyrhizobium deve receber prioridade e ser protegido 
do contato prolongado com produtos químicos incompatíveis. Para coinocula-
ção, adiciona-se A. brasilense Ab-V5 e Ab-V6 conforme a concentração e dose 
registrada do inoculante comercial. A semente inoculada deve ser protegida de 
calor e radiação solar e semeada em solo com umidade adequada, evitando a 
implantação em solo excessivamente seco (Embrapa, 2023; Prando et al., 2023).

O manejo nutricional deve acompanhar a inoculação. Como referência, po-
dem ser utilizados 12–25 g ha⁻¹ de Mo + 2–3 g ha⁻¹ de Co, preferencialmente via 
foliar entre V3 e V5 quando houver risco de incompatibilidade no tratamento de 
sementes. Ni, Fe e B devem ser posicionados conforme diagnóstico nutricional, 
enquanto o S pode ser manejado de acordo com análise do sistema, havendo evi-
dências experimentais favoráveis para faixas de 20–40 kg ha⁻¹ de S em condições 
responsivas (Prando et al., 2023; Deak et al., 2025).

Por fim, a eficiência da tecnologia deve ser verificada no campo pela ava-
liação das raízes. A presença de nódulos abundantes e internamente róseos indica 
atividade da leghemoglobina e funcionamento da simbiose. Problemas de nodu-
lação devem ser identificados precocemente, considerando qualidade do inocu-
lante, tratamento de sementes, umidade, acidez, nutrição e histórico microbioló-
gico da área (Hungria; Nogueira; Araujo, 2026).

Posicionamento integrado da FBN

A inoculação com Bradyrhizobium constitui a tecnologia central para o su-
primento biológico de N na soja. A coinoculação com A. brasilense Ab-V5 e Ab-
V6 deve ser entendida como tecnologia complementar, principalmente por favo-
recer desenvolvimento radicular, nodulação e eficiência de utilização de água e 
nutrientes (Prando et al., 2024).

A resposta biológica, entretanto, depende de um ambiente nutricional ade-
quado. Mo, Co, Fe e S apresentam relações diretas com componentes bioquími-
cos da FBN, enquanto Ni participa intensamente do metabolismo nitrogenado e 
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B contribui para desenvolvimento dos tecidos radiculares. Portanto, inoculação 
e nutrição não devem ser manejadas isoladamente (Naamala; Jaiswal; Dakora, 
2022; Deak et al., 2025).

O posicionamento mais eficiente integra solo corrigido + fertilidade equili-
brada + Bradyrhizobium de qualidade + reinoculação anual + coinoculação com 
Ab-V5 e Ab-V6 + manejo criterioso de Co, Mo e demais nutrientes + avaliação 
da nodulação. Essa integração permite explorar o potencial da FBN sem substi-
tuir desnecessariamente o processo biológico por fertilização nitrogenada mine-
ral (Prando et al., 2024; Santos et al., 2026).

CONCLUSÕES

A fixação biológica do nitrogênio é fundamental para atender à elevada de-
manda de N da soja. Sua eficiência depende da inoculação adequada com estirpes 
selecionadas de Bradyrhizobium e de condições favoráveis ao estabelecimento e 
funcionamento dos nódulos.

A coinoculação com Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6 pode ampliar 
o crescimento radicular, a nodulação e a produtividade. O manejo adequado de 
Mo, Co, Ni, Fe, S e B complementa a estratégia por favorecer processos relacio-
nados à FBN e ao metabolismo do nitrogênio.

A máxima eficiência deve ser buscada pela integração entre inoculação, 
coinoculação, nutrição equilibrada, qualidade do solo e avaliação da nodulação 
durante o desenvolvimento da cultura.
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Resumo: O milho (Zea mays L.) é uma espécie de metabolismo fotossintético C4, 
caracterizada por elevada capacidade de produção de biomassa e forte resposta à dis-
ponibilidade de radiação, água, temperatura e nitrogênio (N). A expressão do potencial 
produtivo, entretanto, depende da coordenação entre crescimento vegetativo, formação 
e funcionamento do dossel, diferenciação das estruturas reprodutivas, florescimento, 
estabelecimento do número de grãos e enchimento. O rendimento é determinado pela 
interação entre a capacidade fotossintética das fontes, a dimensão dos drenos repro-
dutivos e a eficiência de transporte e utilização dos fotoassimilados. Nesse contexto, 
a população de plantas modifica o índice de área foliar, a interceptação e distribuição 
vertical da radiação, a fotossíntese do dossel e a intensidade da competição intraes-
pecífica. A disponibilidade de N, por sua vez, interfere na expansão foliar, atividade 
fotossintética, desenvolvimento radicular, eficiência de uso da radiação e estabeleci-
mento dos componentes do rendimento. O período próximo ao florescimento constitui 
uma das fases de maior vulnerabilidade ao déficit hídrico e ao estresse térmico, pois 
alterações na emissão e crescimento dos estigmas, polinização, fecundação e desen-
volvimento inicial dos grãos podem reduzir substancialmente o número final de grãos 
por espiga. Após essa fase, a produtividade passa a depender da manutenção da área 
foliar funcional, produção e remobilização de assimilados, força dos drenos e duração 
e taxa de enchimento. Este capítulo apresenta as bases ecofisiológicas do crescimento, 
desenvolvimento e formação da produtividade do milho e relaciona esses processos às 
estratégias de manejo da população de plantas, arquitetura do dossel, água e N, enfati-
zando a interação entre genótipo, ambiente e manejo.

Palavras-chave: Zea mays; fotossíntese C4; radiação solar; déficit hídrico; nitrogênio; 
população de plantas; rendimento de grãos.
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INTRODUÇÃO

O elevado potencial produtivo do milho está relacionado a características 
morfológicas e fisiológicas que favorecem a captura e a conversão dos recursos 
ambientais em biomassa e grãos. Por apresentar metabolismo C4, a cultura pos-
sui mecanismo de concentração de CO₂ que reduz a fotorrespiração e favorece 
elevada eficiência fotossintética em condições de alta irradiância e temperatu-
ra. Essa vantagem metabólica, contudo, não elimina a dependência da cultura 
em relação à água, ao N, à radiação e ao regime térmico, especialmente nos 
períodos em que são definidos os principais componentes do rendimento (Dja-
lovic et al., 2024).

A construção da produtividade ocorre de forma sequencial. Inicialmente, o 
crescimento vegetativo estabelece raízes e área foliar; posteriormente, a expansão 
do dossel determina a capacidade de interceptação da radiação; próximo ao flo-
rescimento, o crescimento da cultura influencia diretamente o número potencial 
de grãos; e, depois da antese, a manutenção da atividade fotossintética participa 
do suprimento de assimilados necessário ao enchimento. Dessa maneira, limi-
tações ambientais ou de manejo ocorridas em diferentes estádios podem atingir 
componentes distintos da produtividade, produzindo respostas compensatórias 
ou perdas de difícil recuperação (Liu et al., 2022).

Nesse sistema, a arquitetura do dossel exerce função decisiva. O cultivo 
em populações elevadas somente é eficiente quando o dossel intercepta grande 
quantidade de radiação sem provocar sombreamento excessivo e perda precoce 
da atividade fotossintética das folhas inferiores. Híbridos com arquitetura mais 
compacta e distribuição vertical favorável da área foliar tendem a apresentar 
maior adaptação ao adensamento, uma vez que permitem melhor penetração da 
radiação e maior participação dos diferentes estratos foliares na fotossíntese da 
comunidade vegetal (Li et al., 2021; Yan et al., 2024). O N está intimamente rela-
cionado ao funcionamento desse aparato fotossintético. O nutriente participa da 
constituição de clorofila, aminoácidos, proteínas e enzimas envolvidas na assimi-
lação de carbono e influencia expansão foliar, crescimento radicular, arquitetura 
da planta e duração da atividade fotossintética. Entretanto, o aumento da dose de 
N não implica necessariamente incremento proporcional do rendimento, pois a 
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resposta depende da capacidade de absorção da planta, da demanda fisiológica, 
da distribuição temporal do fertilizante, da disponibilidade de água e das caracte-
rísticas do genótipo (Su et al., 2020; Wani et al., 2021; Liu et al., 2023).

A água constitui outro recurso determinante. Sua deficiência reduz expan-
são foliar, condutância estomática, fotossíntese e crescimento e apresenta con-
sequências particularmente graves quando coincide com o florescimento. Nessa 
fase, o estresse pode alterar a sincronização entre liberação de pólen e exposi-
ção dos estigmas, prejudicando polinização, fecundação e estabelecimento dos 
grãos. Quando o déficit hídrico ocorre simultaneamente a temperaturas elevadas, 
os efeitos podem ser intensificados, evidenciando a necessidade de interpretar a 
resposta do milho pela interação entre diferentes fatores ambientais (Liu et al., 
2020; Djalovic et al., 2024).

Compreender esses mecanismos permite interpretar as práticas agronômi-
cas sob uma perspectiva ecofisiológica. A escolha do híbrido, época de semea-
dura, população, disponibilidade hídrica e manejo do N modificam diretamente 
os processos responsáveis pela construção do rendimento. Assim, este capítulo 
discute crescimento e desenvolvimento, fotossíntese, arquitetura e funcionamen-
to do dossel, relações fonte-dreno, florescimento, formação e enchimento dos 
grãos, relações hídricas, estresse térmico e nutrição nitrogenada, relacionando-os 
às estratégias de manejo da cultura.

DESENVOLVIMENTO

Crescimento, desenvolvimento e formação do aparato vegetativo

Ao longo da fase vegetativa, o milho aumenta progressivamente sua ca-
pacidade de explorar o ambiente. A emissão e expansão das folhas ampliam o 
índice de área foliar e a interceptação da radiação, enquanto o sistema radicular 
se desenvolve lateralmente e em profundidade, aumentando o volume de solo 
explorado para aquisição de água e nutrientes. O crescimento observado acima 
do solo, portanto, está fisiologicamente associado ao desenvolvimento de estru-
turas responsáveis pela aquisição dos principais recursos necessários à produ-
ção de biomassa (Su et al., 2020). A produção de matéria seca está diretamente 
relacionada à radiação fotossinteticamente ativa interceptada e à eficiência com 
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que a cultura transforma essa energia em biomassa. Uma rápida expansão foliar 
pode favorecer a captura de radiação no início do ciclo, mas a quantidade de 
folhas não é o único componente relevante. A disposição espacial dessas folhas 
deve favorecer a distribuição da radiação entre os estratos do dossel, uma vez 
que área foliar excessivamente concentrada nas camadas superiores aumenta o 
autossombreamento e reduz a contribuição das folhas inferiores (Li et al., 2021; 
Yan et al., 2024).

Figura 2. Tabela de Alvim com a complexa relação entre os fatores que influenciam 
os processos fisiológicos das plantas. 

Fonte: Sigrist (2018).

A disponibilidade de N modifica profundamente esse processo. Liu et al. 
(2023), comparando genótipos com diferentes respostas ao nutriente, observa-
ram diferenças na velocidade de expansão da área foliar, arquitetura das plantas 
e eficiência de uso da radiação. O genótipo de maior resposta ao N apresentou 
crescimento foliar mais rápido e arquitetura relativamente mais compacta sob 
elevada disponibilidade do nutriente, condições relacionadas à maior conversão 
da radiação interceptada em biomassa e rendimento. Por esse motivo, a avalia-
ção do crescimento vegetativo não deve se restringir à quantidade de biomassa 
produzida. Ângulo e posição das folhas, longevidade foliar, distribuição do N no 
dossel e atividade fotossintética determinam a qualidade funcional da estrutura 
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vegetativa. Plantas com produção semelhante de matéria seca podem, portanto, 
apresentar diferenças importantes na capacidade de converter os recursos captu-
rados em rendimento de grãos (Liu et al., 2023; Yan et al., 2024).

Metabolismo C4 e fotossíntese

A via fotossintética C4 é uma característica central da ecofisiologia do mi-
lho. A concentração de CO₂ nas células da bainha vascular e a separação espa-
cial entre a fixação inicial do carbono e o ciclo de Calvin diminuem a atividade 
oxigenase da Rubisco e reduzem as perdas associadas à fotorrespiração. Como 
consequência, o milho apresenta elevada eficiência fotossintética em ambientes 
caracterizados por alta irradiância e temperaturas relativamente elevadas (Djalo-
vic et al., 2024).

Essa eficiência depende, entretanto, da integridade fisiológica das folhas. 
Temperaturas excessivamente altas podem afetar fotossistemas, atividade enzi-
mática, estabilidade das membranas e equilíbrio entre produção e utilização de 
energia. Quando o calor está associado à deficiência hídrica, a redução da condu-
tância estomática e da transpiração pode comprometer simultaneamente a assi-
milação de CO₂ e a capacidade de resfriamento dos tecidos foliares (Djalovic et 
al., 2024).

Em uma cultura agrícola, a fotossíntese precisa ser interpretada na escala 
do dossel. Folhas superiores, medianas e inferiores estão expostas a diferentes in-
tensidades luminosas e, consequentemente, contribuem de maneira distinta para 
a assimilação total de carbono. Yan et al. (2024) demonstraram que a capacida-
de fotossintética e o transporte de assimilados das folhas situadas nos estratos 
inferiores possuem contribuição relevante para a produtividade, particularmen-
te quando o milho é cultivado sob elevada densidade. A eficiência do sistema 
fotossintético resulta, portanto, da integração entre arquitetura, distribuição da 
radiação, teor de clorofila, disponibilidade de N, idade foliar e capacidade de 
exportação dos fotoassimilados. Do ponto de vista agronômico, o objetivo não é 
maximizar isoladamente a taxa fotossintética das folhas superiores, mas manter 
um dossel funcional que aproveite eficientemente a radiação disponível durante a 
formação e o enchimento dos grãos (Li et al., 2021; Yan et al., 2024).
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Arquitetura do dossel e interceptação da radiação

A maneira como as folhas ocupam o espaço determina a distribuição da 
radiação dentro da população vegetal. Índice de área foliar, ângulo das folhas, 
altura de inserção, orientação das lâminas e distribuição vertical da área foliar 
interferem diretamente na quantidade de energia recebida por cada estrato. Dos-
séis excessivamente planófilos tendem a concentrar a interceptação luminosa na 
porção superior e a aumentar o sombreamento das folhas localizadas abaixo (Li 
et al., 2021). Ao analisarem sistemas de elevado rendimento, Li et al. (2021) 
verificaram associação entre produtividade superior e características de dossel 
capazes de favorecer a interceptação e a distribuição da radiação. Esses resulta-
dos indicam que a evolução do potencial produtivo do milho está relacionada não 
somente ao aumento da área foliar, mas também à construção de tipos de planta 
mais adequados ao cultivo adensado.

Resultados semelhantes foram observados por Yan et al. (2024). O au-
mento da densidade promoveu maior biomassa e produtividade por unidade de 
área, apesar da redução do desempenho individual das plantas. Entretanto, a 
maior competição diminuiu a transmissão da radiação para os estratos inferio-
res e reduziu clorofila, fotossíntese e biomassa individual. Híbridos mais adap-
tados ao adensamento conseguiram manter melhor funcionamento das folhas 
inferiores e maior capacidade de transportar assimilados. O manejo deve, por-
tanto, buscar um dossel capaz de fechar rapidamente as entrelinhas e intercep-
tar elevada proporção da radiação sem criar competição excessiva entre indiví-
duos. O ponto de equilíbrio depende do híbrido, população, disponibilidade de 
água, fertilidade e potencial produtivo do ambiente, razão pela qual não existe 
uma única densidade ótima aplicável a todas as condições de cultivo (Zhang et 
al., 2021; Yan et al., 2024).

População de plantas e competição intraespecífica

Diferentemente de espécies com elevada capacidade de compensação por 
ramificações reprodutivas, o milho apresenta menor plasticidade para compen-
sar reduções expressivas no número de indivíduos por área. Assim, a população 
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constitui importante determinante do rendimento. O aumento do número de plan-
tas pode elevar a interceptação da radiação e o número potencial de espigas por 
área, mas também intensifica a competição por água, luz e nutrientes (Zhang et 
al., 2021).

Em estudo conduzido durante vários anos sob condições de sequeiro, Zhang 
et al. (2021) observaram que o aumento da densidade elevou o índice de área 
foliar e a quantidade de radiação fotossinteticamente ativa interceptada, favore-
cendo a produtividade até determinada população. A ausência de resposta linear 
contínua demonstrou, contudo, que existe uma faixa ótima condicionada pelas 
características do ambiente e do genótipo. Essa resposta é fortemente influen-
ciada pela disponibilidade de recursos. Ambientes com maior oferta de água e 
nutrientes podem sustentar populações superiores, enquanto condições restritivas 
intensificam a competição e podem aumentar a esterilidade ou reduzir o número 
de grãos por espiga. A população deve, portanto, ser ajustada ao potencial pro-
dutivo e à capacidade do ambiente de sustentar a demanda coletiva das plantas 
(Zhang et al., 2021).

A interação com N foi demonstrada por Du et al. (2021). Nas condições 
experimentais avaliadas, o aumento de 30% na densidade associado à redução de 
15% na dose basal de N aumentou tanto a produtividade quanto a produtividade 
parcial do nutriente. O efeito esteve associado ao maior número de grãos por 
área, maior biomassa e maior interceptação da radiação fotossinteticamente ati-
va, demonstrando que densidade e nutrição nitrogenada devem ser interpretadas 
conjuntamente.

Relações fonte-dreno e determinação da produtividade

A produção de grãos depende do equilíbrio entre os tecidos responsáveis 
pela síntese de fotoassimilados e aqueles responsáveis por sua utilização. As fo-
lhas constituem a principal fonte de carbono, enquanto espigas e grãos represen-
tam os principais drenos durante o período reprodutivo. Antes dessa fase, raízes, 
folhas e colmos também competem pelos assimilados, mas a prioridade de alo-
cação é progressivamente modificada após a transição reprodutiva (Liu et al., 
2022). A dimensão do dreno depende principalmente do número de grãos esta-
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belecidos e do potencial de crescimento de cada grão. O primeiro componente 
é fortemente influenciado pelas condições existentes próximo ao florescimento; 
posteriormente, a massa individual passa a depender da taxa e duração do enchi-
mento. Dessa forma, limitações em diferentes momentos do ciclo afetam compo-
nentes distintos da produtividade (Liu et al., 2022).

Em quatro anos de experimentação de campo, Liu et al. (2022) verificaram 
que sistemas capazes de superar 22,5 Mg ha⁻¹ combinaram elevada produção 
de biomassa com grande capacidade de dreno. Maior número de grãos por área, 
maior massa de mil grãos, início rápido do enchimento, elevada taxa máxima de 
enchimento e duração adequada do período de maturação estiveram associados 
aos maiores rendimentos. A relação fonte-dreno explica por que aumentos isola-
dos da fotossíntese não garantem incremento produtivo quando a capacidade re-
produtiva é insuficiente. O inverso também ocorre: um grande número potencial 
de grãos não resulta em elevado rendimento quando a planta não consegue forne-
cer assimilados suficientes para sustentá-los. Altas produtividades dependem da 
coordenação entre capacidade da fonte e força do dreno (Liu et al., 2022).

Florescimento e estabelecimento do número de grãos

A fase de florescimento é particularmente crítica para a produtividade. O 
milho é uma espécie monoica, com inflorescência masculina representada pelo 
pendão e feminina pela espiga. O estabelecimento de elevado número de grãos 
exige sincronização adequada entre liberação de pólen, exposição dos estigmas, 
polinização, fecundação e desenvolvimento inicial das estruturas reprodutivas 
(Liu et al., 2020). O intervalo entre antese e emissão dos estigmas fornece uma 
indicação importante da resposta fisiológica ao estresse. Em condições adequa-
das, os dois processos apresentam elevada sincronização. Sob deficiência hídrica, 
entretanto, o crescimento dos estigmas pode ser mais afetado que o desenvolvi-
mento da inflorescência masculina, aumentando o intervalo e o risco de falhas no 
estabelecimento dos grãos (Liu et al., 2020).

Ao estudarem seca e calor isoladamente e em combinação durante o perío-
do próximo ao florescimento, Liu et al. (2020) observaram expressiva redução do 
estabelecimento dos grãos. O abortamento participou de forma importante dessa 
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resposta, e alterações no metabolismo de açúcares e amido também foram iden-
tificadas durante o período crítico. Essa sensibilidade explica a importância de 
posicionar o florescimento em condições ambientais favoráveis. A escolha do hí-
brido e da época de semeadura interfere no momento em que a cultura atravessa 
essa fase e, consequentemente, na probabilidade de exposição a déficit hídrico ou 
temperaturas elevadas. Essas decisões de manejo possuem, portanto, fundamento 
diretamente ecofisiológico (Liu et al., 2020; Niu et al., 2024).

Enchimento de grãos e manutenção da fonte fotossintética

Depois da fecundação, o rendimento depende da manutenção dos grãos 
estabelecidos e da capacidade de acumular matéria seca. O carbono utilizado 
durante o enchimento provém tanto da fotossíntese realizada no período re-
produtivo quanto da remobilização de reservas acumuladas anteriormente em 
tecidos vegetativos. A duração da atividade foliar e a eficiência de transporte 
dos assimilados tornam-se, assim, determinantes da massa final dos grãos (Liu 
et al., 2022).

Liu et al. (2022) observaram que sistemas e genótipos de alto rendimento 
apresentaram maior produção de biomassa após o florescimento e caracterís-
ticas favoráveis ao enchimento. O desempenho superior ocorreu quando um 
grande número de grãos foi acompanhado por capacidade suficiente da planta 
para sustentar a demanda desses drenos durante o período reprodutivo. A parti-
cipação das folhas inferiores não deve ser desconsiderada. Yan et al. (2024) de-
monstraram que diferenças entre híbridos quanto à fotossíntese e à exportação 
de assimilados das folhas localizadas abaixo da espiga estiveram associadas 
ao rendimento sob altas populações. Quando esses tecidos permanecem ver-
des e metabolicamente ativos, continuam contribuindo para o suprimento de 
carbono aos grãos. Por outro lado, senescência antecipada reduz a duração da 
fonte e aumenta a dependência das reservas acumuladas antes do enchimento. 
Deficiência de N, restrição hídrica, temperaturas elevadas e competição intensa 
podem acelerar a perda da área foliar funcional. A manutenção equilibrada do 
aparato fotossintético durante a fase reprodutiva favorece, portanto, maior su-
primento de assimilados aos grãos (Liu et al., 2022; Yan et al., 2024).
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Relações hídricas e déficit de água

A água está envolvida na expansão celular, transporte de nutrientes, regu-
lação térmica e atividade fotossintética. À medida que a disponibilidade hídrica 
diminui, o potencial hídrico dos tecidos é reduzido e mecanismos de conservação 
de água são ativados. Entre eles estão a diminuição da expansão foliar e o fecha-
mento estomático, respostas que reduzem a transpiração, mas também limitam a 
entrada de CO₂ e a assimilação de carbono (Djalovic et al., 2024).

A consequência produtiva do déficit depende fortemente do momento de 
ocorrência. Restrições moderadas durante o crescimento vegetativo podem di-
minuir área foliar e biomassa, mas existe alguma possibilidade de recuperação 
quando as condições posteriores se tornam favoráveis. Próximo ao florescimento, 
entretanto, a deficiência hídrica pode atingir diretamente a formação do número 
de grãos e produzir perdas pouco compensáveis nas fases seguintes (Liu et al., 
2020). A disponibilidade de água também determina a resposta ao adensamento. 
Populações maiores promovem cobertura mais rápida do solo e maior intercepta-
ção luminosa, porém elevam a demanda coletiva por água. Em ambiente semiá-
rido de sequeiro, Zhang et al. (2021) observaram que densidades intermediárias 
proporcionaram melhor equilíbrio entre rendimento, eficiência no uso dos recur-
sos e estabilidade, enquanto populações excessivas não produziram benefícios 
adicionais consistentes. A densidade fisiologicamente adequada precisa, portan-
to, respeitar a capacidade do ambiente de sustentar a demanda hídrica. A simples 
maximização do número de plantas pode aumentar a competição justamente du-
rante o período em que a cultura apresenta maior sensibilidade à deficiência de 
água (Zhang et al., 2021).

Estresse térmico

O calor excessivo interfere em processos que abrangem desde o metabo-
lismo fotossintético até a reprodução. Temperaturas elevadas podem aumentar a 
respiração, comprometer membranas e enzimas, acelerar a senescência e dimi-
nuir o crescimento. Durante a reprodução, também podem prejudicar viabilidade 
do pólen, desenvolvimento dos estigmas, fecundação e crescimento inicial dos 
grãos (Djalovic et al., 2024).
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Uma meta-análise conduzida por Niu et al. (2024), baseada em 575 obser-
vações provenientes de 34 estudos, mostrou redução significativa da produtivi-
dade do milho sob altas temperaturas. A região temporal envolvendo emissão dos 
estigmas e desenvolvimento inicial dos grãos apresentou elevada sensibilidade, 
e a intensidade do estresse esteve relacionada à magnitude das perdas observa-
das. A duração do evento térmico também é relevante. Eventos intensos e curtos 
podem atingir processos reprodutivos específicos, enquanto exposições prolon-
gadas elevam os custos respiratórios e podem reduzir a duração do ciclo e do 
enchimento. Niu et al. (2024) demonstraram que intensidade e duração precisam 
ser consideradas para interpretar o efeito do calor sobre o rendimento.

Quando calor e seca ocorrem simultaneamente, a situação torna-se parti-
cularmente restritiva. O fechamento estomático induzido pela deficiência hídri-
ca reduz a transpiração justamente quando temperaturas elevadas aumentam a 
necessidade de resfriamento evaporativo. Como consequência, balanço hídrico, 
temperatura dos tecidos, fotossíntese e reprodução podem ser comprometidos 
simultaneamente (Liu et al., 2020; Djalovic et al., 2024).

Nitrogênio e funcionamento fisiológico

O N integra aminoácidos, proteínas, ácidos nucleicos, clorofila e diversas 
enzimas relacionadas ao metabolismo fotossintético. Sua disponibilidade, por-
tanto, interfere diretamente em expansão foliar, concentração de clorofila, fotos-
síntese, desenvolvimento radicular, produção de matéria seca e estabelecimento 
dos componentes do rendimento (Wani et al., 2021). A eficiência de uso do nu-
triente envolve tanto sua aquisição quanto sua utilização interna. Inicialmente, o 
sistema radicular precisa absorver o N disponível; posteriormente, a planta deve 
convertê-lo em crescimento e rendimento. A variabilidade genética na arquitetura 
das raízes, transporte, assimilação e remobilização do N contribui para diferenças 
entre híbridos quanto à resposta à fertilização (Wani et al., 2021).

Em experimento de campo realizado durante quatro anos, Su et al. (2020) 
verificaram que a fertilização nitrogenada modificou rendimento, absorção de N, 
eficiência de uso da radiação e da água, atividade fotossintética e distribuição das 
raízes. Esses resultados demonstram que o efeito do N não está restrito ao meta-
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bolismo nitrogenado, pois sua disponibilidade modifica a capacidade da cultura 
de capturar e utilizar outros recursos.

Liu et al. (2023) também identificaram interação entre genótipo e oferta de 
N. Os materiais de maior resposta apresentaram maior expansão da área foliar e 
arquitetura mais compacta sob elevada disponibilidade, características associa-
das a maior eficiência de conversão da radiação interceptada em biomassa. A res-
posta ao fertilizante depende, portanto, da capacidade do genótipo de transformar 
o N absorvido em estruturas funcionalmente eficientes.

Eficiência de uso do nitrogênio e manejo da adubação

Quando o N é limitante, a fertilização pode aumentar expressivamente a 
produtividade. À medida que a oferta se aproxima da demanda máxima da cultu-
ra, contudo, os incrementos marginais tendem a diminuir. Aplicações acima dessa 
faixa reduzem a eficiência de recuperação do fertilizante e ampliam a quantidade 
de N sujeita a perdas no ambiente (Kitchen et al., 2022). Quan et al. (2021) ana-
lisaram globalmente 366 observações provenientes de experimentos de campo 
com ^15N publicados em 74 trabalhos e demonstraram que o destino do N apli-
cado ao milho varia em função do ambiente e das práticas agronômicas. Ajustes 
na dose, método de aplicação e tecnologias relacionadas às transformações do 
nutriente podem aumentar sua recuperação pela cultura e reduzir perdas.

O momento de aplicação também precisa acompanhar a evolução da de-
manda. Gheith et al. (2022) encontraram respostas tanto à quantidade de N quan-
to à época de fornecimento. Fisiologicamente, o princípio consiste em disponibi-
lizar o nutriente de maneira compatível com o aumento da absorção pela cultura, 
evitando manter grandes quantidades de N no solo quando a capacidade de ab-
sorção das plantas ainda é reduzida.

Kitchen et al. (2022) ressaltam que a eficiência deve ser avaliada também 
pela resposta incremental ao fertilizante. Doses superiores à faixa economica-
mente ótima podem resultar em pequenos ganhos produtivos acompanhados de 
redução expressiva da eficiência. O manejo deve, portanto, combinar alto rendi-
mento com recuperação eficiente do nutriente, em vez de utilizar a maximização 
da dose como objetivo.
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Integração entre densidade e nitrogênio

População e disponibilidade de N interagem porque ambas modificam a ex-
pansão foliar, interceptação de radiação e competição intraespecífica. A elevação 
da densidade aumenta a demanda de N por área, mas também pode favorecer a 
captura de radiação e elevar o rendimento quando os demais recursos não se tor-
nam limitantes (Du et al., 2021; Tian et al., 2022). No estudo de Du et al. (2021), 
o aumento da densidade acompanhado por redução moderada da dose basal de N 
elevou simultaneamente a produtividade e a produtividade parcial do nutriente. 
O aumento da radiação interceptada constituiu um dos mecanismos associados 
ao melhor desempenho da população. Tian et al. (2022) demonstraram que den-
sidade e N modificaram conjuntamente índice de área foliar, distribuição vertical 
da radiação, distribuição do N no dossel e eficiência de recuperação. Nas condi-
ções específicas daquele experimento, 180 kg ha⁻¹ de N combinados com 82.500 
plantas ha⁻¹ proporcionaram elevada produtividade e eficiência de recuperação, 
enquanto populações ainda maiores reduziram a radiação disponível para as fo-
lhas inferiores.

Esses valores não constituem recomendações universais. O resultado 
transferível para outros sistemas é o princípio de que densidade e nutrição de-
vem ser ajustadas conjuntamente. Aumento da população exige oferta compatí-
vel de recursos, enquanto doses elevadas de N não compensam limitações im-
postas por deficiência hídrica, arquitetura inadequada ou competição excessiva 
(Du et al., 2021; Tian et al., 2022).

Manejo ecofisiológico da cultura

A aplicação da ecofisiologia ao manejo consiste em sincronizar desenvol-
vimento do dossel, disponibilidade de recursos e formação das estruturas repro-
dutivas. A população deve proporcionar elevada interceptação de radiação sem 
competição excessiva; a oferta de N precisa acompanhar a demanda; e o sistema 
radicular deve explorar volume de solo suficiente para sustentar a aquisição de 
água e nutrientes durante os períodos de maior necessidade (Su et al., 2020; Zhang 
et al., 2021). A escolha do híbrido interfere em todos esses processos. Materiais 
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genéticos diferem quanto à arquitetura foliar, tolerância ao adensamento, desen-
volvimento radicular, resposta ao N, duração do ciclo, manutenção da área foliar 
e tolerância a estresses. Liu et al. (2023) demonstraram diferenças genotípicas na 
resposta fisiológica ao N, enquanto Yan et al. (2024) identificaram diferenças na 
manutenção da fotossíntese e no transporte de assimilados sob altas densidades.

Outro componente estratégico é a época de semeadura, que determina 
o ambiente experimentado durante o florescimento e o estabelecimento dos 
grãos. Como essas fases apresentam grande sensibilidade à deficiência hídrica 
e ao calor, o posicionamento do ciclo pode alterar substancialmente o risco pro-
dutivo. Uma vez reduzido o número de grãos durante esse período, melhores 
condições ambientais durante o enchimento apresentam capacidade limitada de 
compensar a perda previamente estabelecida (Liu et al., 2020; Niu et al., 2024). 
A construção de altos rendimentos exige, portanto, uma população equilibrada. 
Dossel, sistema radicular, oferta de N, disponibilidade hídrica, número de grãos 
e capacidade de enchimento precisam operar de maneira coordenada. Maximi-
zar isoladamente um desses componentes pode apenas transferir a limitação 
para outro processo, diminuindo a eficiência global do sistema produtivo (Liu 
et al., 2022; Yan et al., 2024).

CONCLUSÕES

A formação da produtividade do milho depende da integração entre captura 
dos recursos ambientais, crescimento vegetativo, desenvolvimento reprodutivo e 
relações fonte-dreno. Embora o metabolismo C4 confira elevada capacidade de 
assimilação de carbono, sua expressão produtiva exige disponibilidade adequada 
de radiação, água, temperatura e nutrientes, sobretudo nos períodos de definição 
e crescimento dos grãos (Djalovic et al., 2024).

A arquitetura do dossel determina parte importante dessa eficiência. O 
adensamento pode aumentar área foliar, interceptação luminosa e produtivida-
de por unidade de área, mas populações excessivas intensificam a competição 
e diminuem a radiação disponível nos estratos inferiores. Consequentemente, a 
densidade ótima varia conforme híbrido, ambiente e disponibilidade de água e 
nutrientes (Zhang et al., 2021; Yan et al., 2024).
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Resumo: O milho (Zea mays L.) apresenta elevada capacidade produtiva, porém seu 
desempenho depende da interação entre temperatura, radiação solar, disponibilidade 
hídrica, nutrição e funcionamento fisiológico das plantas. Temperaturas elevadas as-
sociadas ao déficit hídrico podem reduzir a fotossíntese, alterar as relações hídricas e 
comprometer principalmente os estádios reprodutivos e o enchimento dos grãos. Nesse 
contexto, o uso de microrganismos promotores de crescimento constitui uma estraté-
gia complementar para aumentar a eficiência fisiológica e a tolerância aos estresses 
abióticos. A inoculação com Azospirillum brasilense, especialmente com as estirpes 
Ab-V5 e Ab-V6, favorece o desenvolvimento radicular, a aquisição de nutrientes e a 
produtividade do milho. A coinoculação com outros microrganismos, como Bacillus 
aryabhattai, amplia as possibilidades de manejo, principalmente sob restrição hídrica. 
Fungos micorrízicos arbusculares e bioestimulantes também podem contribuir para 
nutrição, relações hídricas e proteção antioxidante. A integração dessas tecnologias ao 
manejo da cultura apresenta potencial para aumentar a eficiência no uso dos recursos e 
a resiliência do milho às condições ambientais adversas.

Palavras-chave: Zea mays; Azospirillum brasilense; Ab-V5; Ab-V6; Bacillus aryabha-
ttai; coinoculação; estresse abiótico; bioinsumos.

INTRODUÇÃO

O milho apresenta metabolismo fotossintético C4 e elevada capacidade de 
utilização da radiação solar, porém sua produtividade depende da manutenção da 
atividade fotossintética e das condições ambientais durante o desenvolvimento. 
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Temperaturas elevadas, déficit hídrico e alterações na disponibilidade de radia-
ção podem comprometer crescimento, fotossíntese e formação dos componentes 
da produtividade, com maior sensibilidade durante o período reprodutivo e início 
do enchimento dos grãos (Djalovic et al., 2024).

O manejo ecofisiológico da cultura pode incorporar microrganismos ca-
pazes de favorecer o desenvolvimento radicular, nutrição e tolerância aos es-
tresses. Entre as tecnologias disponíveis, destaca-se a inoculação com Azospi-
rillum brasilense, especialmente com as estirpes Ab-V5 e Ab-V6, amplamente 
estudadas no Brasil e associadas ao aumento do crescimento radicular, concen-
tração de N nos tecidos e produtividade do milho (Barbosa et al., 2022; Hun-
gria; Nogueira, 2022).

Além da inoculação individual, a associação de diferentes microrganismos 
amplia as possibilidades de manejo biológico. A coinoculação de A. brasilense 
Ab-V5 e Ab-V6 com Bacillus aryabhattai, assim como o uso de fungos micorrí-
zicos e outros bioestimulantes, apresenta interesse principalmente para ambien-
tes sujeitos à restrição hídrica. O objetivo deste capítulo é discutir essas estraté-
gias e relacioná-las às respostas ecofisiológicas do milho aos principais estresses 
ambientais (Sousa et al., 2023; Silva et al., 2026).

DESENVOLVIMENTO

Temperatura, radiação solar e funcionamento fisiológico

A radiação solar fornece a energia utilizada na fotossíntese e, consequen-
temente, determina grande parte da produção de biomassa da cultura. Por apre-
sentar metabolismo C4, o milho possui elevada eficiência fotossintética em con-
dições de alta irradiância e temperatura relativamente elevada, porém condições 
térmicas excessivas podem superar a capacidade de aclimatação da planta e com-
prometer processos metabólicos relacionados à assimilação de carbono e ao cres-
cimento (Djalovic et al., 2024).

O estresse térmico provoca alterações bioquímicas, fisiológicas e metabó-
licas e pode afetar membranas celulares, funcionamento do fotossistema II, ati-
vidade enzimática e equilíbrio entre produção e remoção de espécies reativas 
de oxigênio. A resposta envolve mecanismos complexos de regulação gênica e 
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metabólica destinados à proteção celular e à manutenção da fotossíntese sob tem-
peraturas elevadas (Ruan et al., 2024).

A fase reprodutiva apresenta elevada sensibilidade ao calor. Temperaturas 
excessivas próximas ao florescimento podem comprometer desenvolvimento das 
estruturas reprodutivas, sincronização entre florescimentos masculino e femini-
no, fecundação e estabelecimento dos grãos. O início do enchimento também 
constitui período crítico, pois limitações à fotossíntese reduzem a disponibilidade 
de fotoassimilados para os grãos em formação (Djalovic et al., 2024).

Déficit hídrico e interação com altas temperaturas

O déficit hídrico reduz a expansão foliar, altera a condutância estomática 
e limita a assimilação de CO₂. Quando associado a temperaturas elevadas e alta 
demanda atmosférica, o estresse pode ser intensificado, comprometendo simulta-
neamente crescimento radicular, funcionamento das folhas e formação da produ-
tividade (Djalovic et al., 2024; Sousa et al., 2023).

A manutenção das trocas gasosas constitui componente importante da 
tolerância. Estratégias capazes de favorecer o crescimento das raízes, conservação 
da água e funcionamento fotossintético apresentam interesse principalmente 
em ambientes de maior risco climático, estabelecendo uma relação direta entre 
ecofisiologia e utilização de microrganismos promotores de crescimento (Sousa 
et al., 2023).

Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6

A inoculação com Azospirillum brasilense constitui uma das principais 
tecnologias microbiológicas empregadas no milho no Brasil. As estirpes Ab-V5 
e Ab-V6 apresentam capacidade de promover crescimento vegetal por meca-
nismos que ultrapassam a fixação biológica de nitrogênio, incluindo alterações 
no sistema radicular e maior capacidade da planta de explorar água e nutrientes 
no solo (Barbosa et al., 2022; Hungria; Nogueira, 2022).

Uma meta-análise envolvendo 60 estudos, 103 experimentos de campo e 
54 localidades brasileiras demonstrou que a inoculação do milho com A. brasi-
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lense promove crescimento do sistema radicular, aumenta a concentração de N 
nas folhas e nos grãos e apresenta resposta positiva sobre a produtividade em 
diferentes condições edafoclimáticas. Os resultados também indicaram maior 
eficiência da inoculação via sementes em relação à aplicação foliar (Barbosa et 
al., 2022).

O posicionamento das estirpes Ab-V5 e Ab-V6 deve, portanto, conside-
rar sua atuação como promotoras do crescimento e da eficiência de utilização 
dos recursos. Maior desenvolvimento radicular pode favorecer a exploração do 
perfil do solo e contribuir para a aquisição de água e nutrientes, característica 
particularmente importante quando a cultura enfrenta períodos de restrição hí-
drica (Barbosa et al., 2022; Hungria; Nogueira, 2022).

Bacillus aryabhattai no milho

Bacillus aryabhattai apresenta potencial como bactéria promotora de cres-
cimento e agente de mitigação dos efeitos provocados pelos estresses abióticos. 
Em milho submetido a diferentes disponibilidades de água e salinidade, a ino-
culação com a bactéria favoreceu as trocas gasosas, aumentando assimilação de 
CO₂, condutância estomática e concentração interna de CO₂ sob condições de 
estresse (Sousa et al., 2023).

Além dos efeitos fisiológicos, a cepa CMAA 1363 de B. aryabhattai apre-
senta evidências específicas de promoção do crescimento do milho. Estudos bra-
sileiros avaliaram essa bactéria inclusive em comparação com inoculante comer-
cial contendo A. brasilense Ab-V5 e Ab-V6, demonstrando seu potencial para 
integrar programas de manejo microbiológico da cultura (Fuga et al., 2023).

Os efeitos de B. aryabhattai tornam-se particularmente interessantes em 
condições de déficit hídrico. Evidências recentes indicam respostas envolvendo 
conservação de água, atividade antioxidante, proteção do aparato fotossintético e 
desenvolvimento radicular, demonstrando que a utilização da bactéria pode atuar 
diretamente sobre mecanismos ecofisiológicos relacionados à tolerância do mi-
lho ao estresse (Sousa et al., 2023).
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Coinoculação de Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6 com                  
Bacillus aryabhattai

A coinoculação permite associar microrganismos com diferentes meca-
nismos de promoção de crescimento. No milho, a combinação de A. brasilense 
Ab-V5 e Ab-V6 com B. aryabhattai apresenta interesse técnico por integrar os 
efeitos do Azospirillum sobre crescimento radicular e nutrição aos mecanismos 
de Bacillus relacionados à promoção do crescimento e mitigação de estresses 
abióticos (Barbosa et al., 2022; Sousa et al., 2023).

Em estudo recente conduzido em condições de campo e déficit hídrico, 
foi avaliada diretamente a coinoculação de A. brasilense Ab-V5 e Ab-V6 com 
B. aryabhattai CCT8087 em milho. O experimento utilizou as estirpes de A. 
brasilense associadas a B. aryabhattai para investigar possíveis efeitos comple-
mentares sobre o desempenho da cultura sob diferentes disponibilidades de água, 
reforçando o interesse dessa associação para ambientes sujeitos à restrição hídri-
ca (Silva et al., 2026).

Do ponto de vista técnico, a coinoculação deve ser compreendida como 
ferramenta complementar ao manejo da fertilidade e da água, e não como substi-
tuição automática da adubação ou de outras práticas agronômicas. A magnitude 
das respostas depende do híbrido, ambiente, fertilidade do solo, disponibilidade 
hídrica, tratamento de sementes, compatibilidade entre produtos e capacidade de 
estabelecimento dos microrganismos (Barbosa et al., 2022; Silva et al., 2026).

Fungos micorrízicos arbusculares

Os fungos micorrízicos arbusculares ampliam a interface entre raízes e solo 
por meio das hifas extrarradiculares, favorecendo principalmente a aquisição de 
nutrientes de menor mobilidade e modificando as relações hídricas da planta. No 
milho, a associação micorrízica apresenta potencial para aumentar a eficiência de 
uso da água e contribuir para a tolerância ao déficit hídrico (Gong et al., 2023).

Os efeitos da micorrização variam ao longo do desenvolvimento da cultura. 
Evidências recentes demonstram que a funcionalidade dos fungos micorrízicos 
sob déficit hídrico depende do estádio de crescimento, podendo modificar ab-
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sorção de nutrientes, atividade antioxidante, eficiência de uso da água e produ-
tividade, com importância da colonização estabelecida desde as fases iniciais da 
cultura (Li et al., 2024).

A associação entre fungos micorrízicos e bactérias promotoras de cresci-
mento também apresenta potencial. Em condições de solo mais seco, a coinocu-
lação de micorrizas e rizobactérias favoreceu respostas fisiológicas das raízes e 
folhas e aumentou a tolerância do milho ao déficit hídrico, demonstrando a pos-
sibilidade de integrar diferentes grupos de microrganismos no manejo biológico 
da cultura (Khan et al., 2024).

Bioestimulantes e extratos vegetais

Bioestimulantes podem complementar o manejo microbiológico ao atuar 
sobre metabolismo, ajuste osmótico e sistema antioxidante. Em milho submetido 
à seca, aplicações de extratos vegetais e produtos bioestimulantes têm demons-
trado capacidade de modificar crescimento, estado hídrico e mecanismos antioxi-
dantes, reduzindo parte dos efeitos provocados pela deficiência de água (Hassan 
et al., 2024).

Extratos de algas apresentam interesse por conter compostos capazes de 
modular processos fisiológicos e respostas aos estresses. Entretanto, os efeitos 
dependem da espécie utilizada, composição do extrato, concentração, estádio da 
cultura e condições ambientais, sendo necessário posicionar esses produtos como 
ferramentas complementares ao manejo, e não como tecnologias isoladas capa-
zes de eliminar os efeitos do estresse ambiental (Hassan et al., 2024).

Posicionamento técnico dos bioinsumos no milho

O posicionamento dos bioinsumos deve considerar a função de cada tec-
nologia. A. brasilense Ab-V5 e Ab-V6 apresenta base científica consolidada 
para promoção do crescimento radicular, nutrição e produtividade; B. aryabha-
ttai amplia o interesse para condições de estresse hídrico e salino; enquanto os 
fungos micorrízicos atuam principalmente sobre a interface solo–raiz, aquisi-
ção de nutrientes e relações hídricas (Barbosa et al., 2022; Sousa et al., 2023; 
Li et al., 2024).
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A coinoculação de A. brasilense Ab-V5 e Ab-V6 com B. aryabhattai re-
presenta uma estratégia particularmente interessante para ambientes sujeitos à 
restrição hídrica, pois permite combinar diferentes mecanismos biológicos den-
tro do mesmo manejo. Entretanto, a resposta deve ser interpretada em conjunto 
com disponibilidade de água, fertilidade, híbrido, população de plantas e manejo 
nutricional (Silva et al., 2026).

Assim, a construção de um sistema mais resiliente depende da integração 
entre genética, ambiente, nutrição e manejo biológico. A utilização racional de 
inoculantes, coinoculantes, micorrizas e bioestimulantes pode contribuir para 
manter crescimento radicular, relações hídricas e atividade fotossintética, princi-
palmente em condições nas quais temperatura elevada e déficit hídrico limitam o 
potencial produtivo do milho (Djalovic et al., 2024; Sousa et al., 2023; Khan et 
al., 2024).

CONCLUSÕES

Temperaturas elevadas e déficit hídrico podem comprometer a fotossíntese, 
o desenvolvimento reprodutivo e a produtividade do milho.

A inoculação com Azospirillum brasilense Ab-V5 e Ab-V6 apresenta base 
científica consistente para promoção do crescimento e melhoria da eficiência de 
utilização dos recursos pela cultura. A associação com Bacillus aryabhattai am-
plia o potencial do manejo biológico, especialmente em condições de restrição 
hídrica.

A integração entre coinoculação, fungos micorrízicos, bioestimulantes, nu-
trição e manejo hídrico constitui uma estratégia promissora para aumentar a efi-
ciência fisiológica e a resiliência do milho aos estresses ambientais.
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Resumo: A cana-de-açúcar (Saccharum spp.) é uma gramínea de metabolismo fotos-
sintético C4 cuja produtividade resulta da integração entre estabelecimento da cultura, 
perfilhamento, formação do dossel, interceptação da radiação solar, fotossíntese, dispo-
nibilidade hídrica e nutricional, crescimento dos colmos e partição de carbono para ar-
mazenamento de sacarose. Diferentemente das culturas em que o produto econômico 
corresponde a sementes ou frutos, a cana acumula elevada concentração de sacarose no 
parênquima dos colmos, estabelecendo uma relação fonte–dreno particular entre folhas 
fotossinteticamente ativas e tecidos de crescimento e armazenamento. Durante o estabe-
lecimento, a dinâmica de emissão, competição e mortalidade dos perfilhos determina o 
número de colmos industrializáveis e modifica precocemente a relação entre oferta e de-
manda de fotoassimilados. Posteriormente, a elongação dos colmos constitui importante 
dreno de carbono, enquanto a progressiva redução da demanda por crescimento favorece 
o armazenamento de sacarose durante a maturação. A disponibilidade hídrica exerce for-
te controle sobre expansão foliar, perfilhamento, crescimento dos colmos, fotossíntese 
e produtividade, sendo a fase de elongação particularmente sensível à seca. Nitrogênio, 
potássio e manejo dos resíduos culturais também interferem no funcionamento fisiológi-
co e na longevidade produtiva do canavial. Este capítulo discute as bases ecofisiológicas 
da formação da produtividade da cana-de-açúcar e relaciona perfilhamento, arquitetura 
do dossel, relações hídricas, crescimento dos colmos, relações fonte–dreno, acúmulo de 
sacarose, maturação e manejo de soqueiras à expressão do potencial produtivo da cultura.

Palavras-chave: Saccharum spp.; fotossíntese C4; perfilhamento; relações fonte–dre-
no; sacarose; déficit hídrico; maturação.
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INTRODUÇÃO

A cana-de-açúcar apresenta elevada capacidade de produção de biomas-
sa e armazenamento de carbono nos colmos, característica que sustenta sua 
utilização para produção de açúcar, etanol e biomassa destinada à geração de 
energia. A produtividade agrícola e tecnológica da cultura depende, entretanto, 
de processos fisiológicos distintos: a formação de biomassa determina a quan-
tidade potencial de colmos produzida por unidade de área, enquanto a partição 
e o armazenamento de carbono na forma de sacarose determinam grande parte 
da qualidade tecnológica da matéria-prima (Saez; Mariotti; Vega, 2019; Mehdi 
et al., 2024).

Por apresentar metabolismo C4, a cana possui mecanismo bioquímico 
de concentração de CO₂ associado à elevada eficiência fotossintética em con-
dições favoráveis de radiação e temperatura. Entretanto, elevada capacidade 
fotossintética foliar não determina isoladamente o rendimento de açúcar. O car-
bono assimilado precisa ser exportado pelas folhas, transportado pelo floema e 
utilizado pelos tecidos em crescimento ou armazenado no parênquima dos col-
mos, fazendo com que a produtividade dependa da coordenação entre órgãos 
fonte e dreno (Saez; Mariotti; Vega, 2019; Mehdi et al., 2024). O estabeleci-
mento do dossel constitui outro componente central da ecofisiologia da cultura. 
Diferenças varietais em tamanho e número de folhas verdes, perfilhamento, 
emergência dos colmos e coeficiente de extinção da luz modificam a velocidade 
de fechamento do dossel e a quantidade de radiação fotossinteticamente ativa 
interceptada. Em estudo conduzido com 27 variedades brasileiras, Dias et al. 
(2020) demonstraram ampla variação genética em características associadas ao 
desenvolvimento do dossel e à interceptação luminosa, evidenciando a impor-
tância da interação genótipo × ambiente × manejo.

O perfilhamento possui papel particularmente importante porque define 
grande parte da população de colmos. Durante o desenvolvimento inicial ocorre 
emissão de elevado número de perfilhos, seguida por competição e mortalidade 
de parte desses indivíduos. Saez, Mariotti e Vega (2019) demonstraram que a 
dinâmica de perfilhamento esteve fortemente associada à precocidade do acú-
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mulo de sacarose, evidenciando que processos ocorridos no início do ciclo po-
dem influenciar características tecnológicas observadas meses depois. A água 
também exerce controle determinante sobre o crescimento da cultura. O déficit 
hídrico reduz crescimento, fotossíntese e produção de açúcar, mas a magnitude 
das respostas depende do genótipo, estádio de desenvolvimento e capacidade 
fisiológica de aclimatação. Garcia et al. (2020) demonstraram diferenças entre 
genótipos contrastantes quanto à resposta fotossintética e ao metabolismo de 
açúcares sob deficiência hídrica e após reidratação, enquanto Qin et al. (2023) 
identificaram a fase de elongação dos colmos como período particularmente 
vulnerável à seca.

A produtividade da cana deve, portanto, ser interpretada como resultado 
de processos fisiológicos que se sucedem e interagem durante um ciclo relati-
vamente longo. Estabelecimento, perfilhamento, fechamento do dossel, elon-
gação dos colmos, acúmulo de biomassa, armazenamento de sacarose e matu-
ração apresentam exigências ambientais e fisiológicas distintas. Este capítulo 
discute esses processos e suas relações com o manejo da cultura, enfatizando 
a integração entre genótipo, ambiente, água, nutrição e sistema de produção 
(Dias et al., 2020; Saez; Mariotti; Vega, 2019).

DESENVOLVIMENTO

Crescimento, desenvolvimento e estabelecimento da cultura

O ciclo da cana-de-açúcar pode ser compreendido fisiologicamente pela 
sucessão entre estabelecimento, perfilhamento, crescimento intenso dos col-
mos e maturação. Essas fases não possuem limites completamente rígidos, mas 
apresentam predominância de processos específicos. Inicialmente, a cultura in-
veste recursos no estabelecimento de folhas, raízes e perfilhos; posteriormente, 
aumenta a interceptação da radiação e a produção de biomassa; e, em fases 
mais avançadas, uma parcela crescente do carbono pode ser direcionada ao 
armazenamento de sacarose nos colmos (Saez; Mariotti; Vega, 2019; Botha et 
al., 2023).
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Figura 3. Estádios fenológicos de desenvolvimento da cultura da cana-de-açúcar. 

Fonte: Nakano (2011).

O estabelecimento adequado da área foliar é essencial porque determina 
a capacidade inicial de captura da radiação. Dias et al. (2020), avaliando varie-
dades brasileiras sob condições tropicais não limitantes, observaram diferenças 
genéticas em características como tamanho das folhas, número de folhas verdes, 
perfilhamento, emergência dos colmos e coeficiente de extinção luminosa. Essas 
diferenças modificaram a velocidade de fechamento do dossel e demonstraram 
que cultivares distintas podem explorar a radiação de maneira diferente.

A velocidade de estabelecimento também possui implicações para o mane-
jo. Variedades que fecham rapidamente o dossel podem interceptar maior propor-
ção da radiação nas fases iniciais, enquanto materiais de desenvolvimento mais 
lento permanecem por mais tempo com parte da radiação atingindo a superfície 
do solo. Entretanto, a superioridade de determinado padrão depende das condi-
ções ambientais e do sistema de cultivo, razão pela qual Dias et al. (2020) des-
tacam a necessidade de incorporar características varietais na interpretação das 
interações genótipo × ambiente × manejo.
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Perfilhamento e formação da população de colmos

O perfilhamento determina a formação inicial da população de colmos. 
Após o estabelecimento, gemas basais originam novos perfilhos, aumentando 
rapidamente o número de indivíduos por unidade de área. Entretanto, nem to-
dos sobrevivem até a colheita. À medida que a cultura cresce, intensifica-se a 
competição por radiação, água e nutrientes, ocorrendo mortalidade de parte dos 
perfilhos e estabilização progressiva da população de colmos industrializáveis 
(Saez; Mariotti; Vega, 2019). Saez, Mariotti e Vega (2019) demonstraram que 
a dinâmica de aparecimento e mortalidade dos perfilhos possui relação estreita 
com o acúmulo posterior de sacarose. Em cinco genótipos comerciais acompa-
nhados durante três anos, a dinâmica do perfilhamento explicou 68% da variação 
total observada na dinâmica de acúmulo de sacarose. Genótipos precoces apre-
sentaram menor tempo térmico até o final da mortalidade de perfilhos e maior 
concentração de açúcar nesse momento.

Esses resultados mostram que perfilhamento não deve ser interpretado ape-
nas como mecanismo de formação do número de colmos. Cada perfilho constitui 
um dreno em crescimento e, portanto, modifica a demanda coletiva por carbono. 
Uma população muito elevada durante as fases iniciais aumenta a quantidade de 
tecidos consumidores de assimilados; posteriormente, a mortalidade dos perfi-
lhos modifica novamente o equilíbrio entre capacidade fotossintética e demanda 
por crescimento (Saez; Mariotti; Vega, 2019). A capacidade de perfilhamento 
também apresenta componente genético. Dias et al. (2020) identificaram diferen-
ças entre variedades brasileiras para características relacionadas à emissão e ao 
estabelecimento dos colmos. Consequentemente, espaçamento, população inicial 
e escolha varietal devem ser analisados de maneira integrada, pois modificam a 
velocidade de ocupação do espaço e a estrutura final do dossel.

Arquitetura do dossel e interceptação da radiação

A produção de biomassa depende da quantidade de radiação fotossinte-
ticamente ativa interceptada e da eficiência com que essa energia é convertida 
em matéria seca. Durante o desenvolvimento inicial, o aumento do índice de 
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área foliar eleva progressivamente a interceptação da radiação até que o dossel 
se aproxime do fechamento. A velocidade desse processo depende de emissão e 
expansão das folhas, perfilhamento, população de colmos e arquitetura varietal 
(Dias et al., 2020). A distribuição da radiação dentro do dossel é influenciada pelo 
coeficiente de extinção luminosa. Variedades com arquitetura foliar distinta po-
dem apresentar diferentes padrões de penetração da luz mesmo quando possuem 
área foliar semelhante. Dias et al. (2020) determinaram parâmetros específicos 
para 27 variedades brasileiras e demonstraram que diferenças em características 
do dossel permitiram distinguir a dinâmica de interceptação da radiação entre 
materiais genéticos.

A arquitetura adequada precisa equilibrar interceptação e distribuição da 
luz. O fechamento rápido do dossel aumenta a proporção de radiação capturada 
pela cultura, mas o sombreamento intenso pode reduzir a contribuição fotos-
sintética das folhas inferiores. A eficiência do sistema depende, portanto, não 
apenas da quantidade total de folhas, mas de sua disposição espacial, longevi-
dade e capacidade de manter atividade fotossintética ao longo do ciclo (Dias 
et al., 2020). Essas características também possuem importância para modela-
gem e planejamento do manejo. Ao incorporar parâmetros varietais de dossel 
ao APSIM-Sugar, Dias et al. (2020) conseguiram representar diferenças entre 
variedades na interceptação da radiação, criando base fisiológica para estudar 
respostas relacionadas à época de plantio, idade de colheita, irrigação e outras 
práticas de manejo.

Fotossíntese e produção de biomassa

A cana-de-açúcar utiliza a via fotossintética C4 e possui elevada capaci-
dade de assimilação de carbono quando água, radiação, temperatura e nutrien-
tes estão disponíveis em níveis adequados. As folhas completamente expandidas 
funcionam como principais órgãos fonte, assimilando CO₂ e exportando fotoas-
similados para folhas jovens, raízes, perfilhos e colmos em crescimento ou arma-
zenamento (Mehdi et al., 2024). Entretanto, a taxa fotossintética não permanece 
constante durante todo o ciclo. Mudanças na idade das folhas, disponibilidade 
hídrica, estado nutricional e demanda dos drenos alteram a assimilação de carbo-
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no. O acúmulo de açúcares nos tecidos fonte também participa de mecanismos de 
sinalização capazes de regular a fotossíntese, demonstrando que a atividade foliar 
responde não apenas ao ambiente externo, mas também à demanda metabólica da 
planta (Mehdi et al., 2024).

O déficit hídrico exemplifica essa interação. Garcia et al. (2020) obser-
varam redução do desempenho fisiológico em genótipos de cana submetidos à 
restrição de água, além de diferenças entre materiais tolerantes e suscetíveis. Os 
autores identificaram relações entre açúcares redutores, dissipação não fotoquí-
mica de energia e capacidade de ajuste fisiológico, indicando participação do 
metabolismo de carboidratos na aclimatação ao estresse. A manutenção da ativi-
dade fotossintética também é importante nas soqueiras. Práticas que preservam 
fertilidade, cobertura do solo e funcionamento do sistema radicular podem favo-
recer manutenção da área foliar e produção de biomassa nos ciclos subsequentes. 
Shukla et al. (2022) observaram que estratégias envolvendo manejo da palhada 
e Trichoderma harzianum modificaram fotossíntese, atributos do solo e produti-
vidade da cana-soca, evidenciando a interação entre manejo do solo e funciona-
mento fisiológico da parte aérea.

Relações fonte-dreno

A relação fonte-dreno constitui um dos conceitos centrais para compreen-
der a produtividade da cana. As folhas maduras constituem as principais fontes 
de carbono, enquanto folhas jovens, raízes, perfilhos e regiões de elongação 
dos colmos funcionam como drenos de crescimento. À medida que os entrenós 
amadurecem, o colmo passa também a atuar como importante dreno de arma-
zenamento de sacarose (Saez; Mariotti; Vega, 2019; Mehdi et al., 2024). Essa 
característica diferencia a cana de culturas nas quais o carbono é armazenado 
predominantemente em sementes ou frutos. Na cana, o próprio órgão vegetati-
vo que cresce longitudinalmente transforma-se progressivamente em compar-
timento de armazenamento. Consequentemente, crescimento estrutural e acú-
mulo de sacarose competem e se complementam ao longo do desenvolvimento 
dos entrenós (Botha et al., 2023).

Botha et al. (2023) demonstraram experimentalmente a importância do ta-
manho e da elongação dos entrenós para a força do dreno. A redução da elonga-
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ção por interferência na biossíntese de giberelinas modificou o crescimento dos 
entrenós e a utilização dos açúcares, mostrando que a força do dreno depende 
da capacidade física e metabólica dos tecidos em crescimento. Saez, Mariotti e 
Vega (2019) complementam essa interpretação ao demonstrarem que relações 
fonte-dreno estabelecidas ainda durante o perfilhamento estão associadas à pre-
cocidade de acúmulo de sacarose. Portanto, a capacidade de armazenar açúcar 
no final do ciclo não depende exclusivamente de processos iniciados durante a 
maturação; ela é parcialmente condicionada pela trajetória de crescimento e pela 
dinâmica dos drenos estabelecida anteriormente.

Crescimento e elongação dos colmos

O crescimento dos colmos representa uma das fases de maior acumulação 
de biomassa da cultura. A elongação ocorre predominantemente nos entrenós su-
periores em desenvolvimento, nos quais divisão e expansão celular aumentam ra-
pidamente o comprimento e a massa dos tecidos. Esses entrenós funcionam como 
drenos intensos para carboidratos, água e nutrientes (Botha et al., 2023). Botha et 
al. (2023) mostraram que a elongação dos entrenós superiores está intimamente 
associada à força do dreno. Quando o crescimento foi restringido experimental-
mente, ocorreu alteração na utilização dos açúcares, reforçando que tecidos em 
elongação competem pelo carbono que, em outras circunstâncias, poderia ser 
direcionado ao armazenamento.

A disponibilidade hídrica é especialmente importante durante essa fase. 
Qin et al. (2023), ao analisarem a relação entre demanda hídrica, seca e produ-
tividade, identificaram a fase de elongação dos colmos como a mais vulnerável 
ao déficit hídrico. Nesse período também ocorreu a maior demanda de água da 
cultura, evidenciando a associação entre intenso crescimento estrutural e elevada 
necessidade hídrica. A restrição de água durante a elongação reduz expansão ce-
lular e crescimento dos colmos, diminuindo o potencial de produção de biomassa. 
Embora restrições moderadas em fases posteriores possam favorecer a redução 
do crescimento vegetativo e contribuir para a maturação, déficits severos durante 
a fase de formação da biomassa comprometem a quantidade de colmo disponível 
para posterior armazenamento de sacarose (Garcia et al., 2020; Qin et al., 2023).
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Acúmulo e metabolismo da sacarose

A sacarose produzida nas folhas é transportada pelo floema até os tecidos 
dreno. Nos colmos, seu destino depende do estádio de desenvolvimento dos en-
trenós. Tecidos jovens apresentam elevada demanda por carbono para respiração, 
síntese estrutural e crescimento, enquanto entrenós mais maduros reduzem pro-
gressivamente a utilização dos carboidratos para expansão e aumentam a capaci-
dade de armazenamento (Botha et al., 2023; Mehdi et al., 2024). O acúmulo de 
sacarose é regulado por uma rede de processos que envolve síntese, degradação, 
transporte e compartimentalização. Enzimas como sacarose-fosfato sintase, sa-
carose sintase e invertases participam do metabolismo dos açúcares, enquanto 
transportadores de membrana controlam etapas da movimentação e armazena-
mento. Mehdi et al. (2024) destacam que mecanismos de regulação gênica e pós-
-transcricional também participam do controle da acumulação de sacarose.

O teor final de açúcar, portanto, não resulta apenas da capacidade fotossin-
tética das folhas. A força dos drenos, transporte de sacarose, metabolismo dos en-
trenós e capacidade de armazenamento participam da determinação do resultado 
final. Essa interpretação ajuda a explicar por que genótipos com elevada fotossín-
tese não necessariamente apresentam maior concentração de sacarose nos colmos 
(Saez; Mariotti; Vega, 2019; Mehdi et al., 2024). A dinâmica temporal também 
é relevante. Saez, Mariotti e Vega (2019) verificaram que diferenças genotípicas 
na concentração final e na precocidade de maturação estavam associadas à dinâ-
mica anterior de perfilhamento e às relações fonte-dreno. O resultado reforça que 
o processo de formação da qualidade tecnológica deve ser interpretado durante 
todo o desenvolvimento e não somente nas semanas que antecedem a colheita.

Maturação

A maturação corresponde a uma fase em que a taxa de crescimento ve-
getativo diminui relativamente à capacidade de armazenamento de sacarose. A 
redução da elongação dos entrenós diminui parte da demanda por carbono des-
tinada à formação estrutural, permitindo maior retenção de sacarose nos tecidos 
maduros do colmo. Assim, crescimento e maturação representam processos fi-
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siologicamente interligados (Botha et al., 2023; Mehdi et al., 2024). A maturação 
não significa simples interrupção do crescimento. O conteúdo de açúcar resulta 
do balanço entre assimilação, transporte, utilização metabólica, armazenamento 
e eventual remobilização. Mehdi et al. (2024) demonstram que transportadores, 
enzimas do metabolismo da sacarose e mecanismos regulatórios participam ati-
vamente da determinação desse balanço.

O genótipo modifica a velocidade com que esse processo ocorre. Saez, Ma-
riotti e Vega (2019) encontraram diferenças expressivas no tempo térmico neces-
sário para atingir a máxima concentração de sacarose entre os materiais avalia-
dos. Genótipos classificados como precoces atingiram o máximo teor em menor 
tempo térmico, demonstrando que maturação possui forte componente genético.

Do ponto de vista de manejo, a colheita deve coincidir com uma condição 
em que produtividade de colmos e concentração de açúcares resultem em eleva-
da produtividade de açúcar por área. Colher excessivamente cedo pode limitar 
o acúmulo de sacarose, enquanto prolongar excessivamente o ciclo pode não 
produzir ganhos proporcionais e ainda expor o canavial a condições ambientais 
desfavoráveis. A definição do momento de colheita deve, portanto, considerar 
variedade, ambiente e dinâmica de maturação (Saez; Mariotti; Vega, 2019).

Relações Hídricas e Déficit Hídrico

A elevada produção de biomassa da cana está associada a grande demanda 
de água ao longo do ciclo. A água mantém turgor celular, expansão foliar e dos 
entrenós, abertura estomática, transporte de nutrientes e resfriamento das folhas 
pela transpiração. Quando a disponibilidade diminui, a cultura reduz crescimento 
e modifica seu metabolismo para conservar água e manter a integridade celular 
(Garcia et al., 2020). Garcia et al. (2020) compararam genótipos tolerante e susce-
tível submetidos a condições irrigadas, déficit hídrico e reidratação. As respostas 
incluíram alterações na fotossíntese, transporte de elétrons, dissipação de energia 
e concentração de açúcares foliares. A análise multivariada indicou que açúcares 
redutores e dissipação não fotoquímica estiveram associados aos mecanismos de 
ajuste do material tolerante.

Cana-de-açúcar: bases ecofisiológicas do crescimento, acúmulo de sacarose e manejo da cultura Cana-de-açúcar: bases ecofisiológicas do crescimento, acúmulo de sacarose e manejo da cultura



67

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

Esses resultados demonstram que os açúcares não atuam apenas como pro-
dutos da fotossíntese. Sob estresse, compostos solúveis podem participar do ajus-
te osmótico e de mecanismos relacionados à manutenção da homeostase celular. 
A capacidade de reorganizar o metabolismo durante a restrição e recuperar o 
funcionamento após a reidratação constitui, portanto, característica importante 
da tolerância fisiológica (Garcia et al., 2020). Em escala de produção, o efeito da 
seca depende do momento em que ocorre. Qin et al. (2023) identificaram maior 
vulnerabilidade durante a elongação dos colmos, fase caracterizada simultanea-
mente por elevada demanda hídrica. Eventos severos e prolongados durante esse 
período apresentaram forte relação com redução do rendimento, demonstrando 
que o manejo da água deve priorizar os estádios de maior crescimento.

Nutrição nitrogenada

O N participa da formação de proteínas, enzimas, ácidos nucleicos, clorofi-
la e tecidos vegetativos, exercendo forte influência sobre área foliar, perfilhamen-
to e produção de biomassa. Contudo, a resposta da cana à fertilização depende 
do ciclo, ambiente, solo, variedade, histórico de manejo e disponibilidade de N 
proveniente da matéria orgânica e de resíduos culturais (Tenelli et al., 2021). A 
fertilização nitrogenada não deve ser interpretada apenas pela resposta imediata 
de uma safra. Tenelli et al. (2021), em experimentos conduzidos durante quatro 
ciclos de soqueira em solos de diferentes texturas, observaram que o histórico 
com planta de cobertura leguminosa modificou a resposta posterior da cultura ao 
N mineral. A Crotalaria spectabilis aumentou o rendimento médio da cana em 
comparação ao pousio sem exigir N adicional na mesma magnitude.

O trabalho também demonstra a importância da ciclagem de nutrientes. A 
planta de cobertura aumentou o estoque de N e o carbono da biomassa micro-
biana e reduziu a dependência do fertilizante nitrogenado nos ciclos seguintes. 
Dessa forma, a eficiência nutricional da cana precisa ser interpretada na escala do 
sistema de produção e não apenas pela dose aplicada diretamente em uma única 
soqueira (Tenelli et al., 2021). Em estudo de longa duração envolvendo cana-
-planta e soqueiras, diferentes níveis de N também modificaram características 
de crescimento, produtividade e qualidade em cultivares de cana, evidenciando 
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interação entre genótipo e disponibilidade nutricional. Doses excessivas, entre-
tanto, podem favorecer crescimento vegetativo sem incremento proporcional da 
produção de açúcar, reforçando a necessidade de equilibrar produção de biomas-
sa e maturação (Liu et al., 2020).

Potássio e regulação fisiológica

O potássio participa da regulação osmótica, abertura e fechamento estomá-
tico, ativação enzimática e transporte de fotoassimilados, sendo particularmente 
relevante para uma cultura que transporta e armazena grandes quantidades de 
sacarose. Sua disponibilidade influencia crescimento, fotossíntese e relações hí-
dricas e pode modificar a capacidade da planta de responder ao déficit de água 
(Silva et al., 2020). Silva et al. (2020) demonstraram que a suplementação com 
K favoreceu ajuste osmótico e eficiência de uso da água em cana submetida à 
deficiência hídrica. Esses resultados reforçam que o estado nutricional interfere 
na resposta fisiológica ao ambiente e que tolerância ao estresse não deve ser in-
terpretada exclusivamente como característica genética.

Em cana-soca, Srivastava et al. (2023) observaram incremento no perfi-
lhamento e na taxa fotossintética com fornecimento de K. Os resultados rela-
cionaram a nutrição potássica a melhorias em características de crescimento, 
produção de colmos e açúcar, evidenciando que o nutriente participa tanto do 
estabelecimento da população quanto do funcionamento fisiológico das folhas. 
O manejo de K deve, entretanto, considerar disponibilidade no solo, exportação 
pela colheita, textura, capacidade de troca catiônica e produtividade esperada. A 
elevada remoção de biomassa em sucessivos cortes pode aumentar a importância 
da reposição do nutriente, especialmente em ambientes de menor capacidade de 
retenção (Srivastava et al., 2023).

Cana-soca e longevidade do canavial

Após a colheita, a brotação das gemas remanescentes origina a soqueira. 
Diferentemente da cana-planta, esse ciclo inicia com sistema radicular e estru-
turas subterrâneas previamente estabelecidos, mas sua capacidade produtiva de-
pende da sobrevivência das gemas, condições físicas e químicas do solo, dispo-
nibilidade hídrica, nutrição e sanidade das plantas (Tenelli et al., 2021).
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A manutenção dos resíduos culturais modifica o microambiente do solo e a 
ciclagem de nutrientes. Shukla et al. (2022) demonstraram que diferentes formas 
de manejo da palhada, combinadas com Trichoderma harzianum, influenciaram 
atividade fotossintética, carbono do solo, microbiota e produtividade da soqueira. 
Em determinadas combinações, a produtividade de açúcar foi superior à condição 
em que os resíduos foram removidos. Esses resultados evidenciam que o manejo 
da soqueira precisa considerar processos que ocorrem simultaneamente acima 
e abaixo do solo. Cobertura, decomposição dos resíduos, atividade microbiana, 
disponibilidade de nutrientes, desenvolvimento radicular e funcionamento fotos-
sintético formam um sistema integrado que determina a capacidade de rebrota e 
a persistência produtiva do canavial (Shukla et al., 2022; Tenelli et al., 2021).

A redução progressiva da produtividade ao longo dos cortes não decorre de 
um único mecanismo. Compactação, falhas na população, restrições radiculares, 
desequilíbrios nutricionais, condições hídricas e alterações fisiológicas podem 
atuar simultaneamente. Portanto, a decisão sobre manutenção ou renovação do 
canavial deve considerar a evolução da produtividade e as causas agronômicas 
responsáveis pela perda de desempenho (Tenelli et al., 2021).

Integração ecofisiológica do manejo

O manejo ecofisiológico da cana-de-açúcar deve buscar a formação rá-
pida de um dossel eficiente, estabelecimento de população adequada de col-
mos, manutenção da atividade fotossintética e do crescimento durante a fase de 
maior produção de biomassa e posterior transição para maior armazenamento 
de sacarose. Cada variedade pode apresentar dinâmica própria de perfilhamen-
to, interceptação luminosa, crescimento e maturação, tornando indispensável 
considerar o componente genético nas decisões de manejo (Dias et al., 2020; 
Saez; Mariotti; Vega, 2019).

Água e nutrientes precisam acompanhar essa dinâmica. Durante 
estabelecimento, perfilhamento e elongação, limitações severas reduzem 
formação da estrutura produtiva; posteriormente, a redução do crescimento 
vegetativo participa da mudança na relação entre crescimento e armazenamento. 
Isso não significa que estresses intensos sejam desejáveis durante a maturação, 
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mas que a exigência fisiológica da cultura muda ao longo do ciclo (Garcia et 
al., 2020; Qin et al., 2023).

A produtividade de açúcar por área resulta, portanto, da combinação entre 
quantidade de colmos e concentração de sacarose. Estratégias que aumentam 
excessivamente o crescimento sem favorecer maturação podem produzir gran-
de biomassa com qualidade tecnológica inferior, enquanto práticas que anteci-
pam excessivamente a restrição ao crescimento podem limitar a quantidade de 
colmo formada. O manejo deve equilibrar esses dois componentes (Saez; Ma-
riotti; Vega, 2019; Botha et al., 2023). Essa interpretação demonstra por que a 
ecofisiologia constitui ferramenta prática para o manejo da cultura. Variedade, 
ambiente de produção, água, nutrição, manejo da palhada, idade do canavial e 
época de colheita precisam ser analisados como componentes interdependentes 
de um sistema destinado a converter radiação, água e nutrientes em biomassa 
e, finalmente, em açúcar recuperável por unidade de área (Dias et al., 2020; 
Mehdi et al., 2024).

CONCLUSÕES

A produtividade da cana-de-açúcar resulta da integração entre estabele-
cimento, perfilhamento, interceptação da radiação, fotossíntese, crescimento 
dos colmos e armazenamento de sacarose. A característica distintiva da cultura 
é a utilização do colmo simultaneamente como órgão estrutural e importante 
dreno de armazenamento, tornando as relações fonte-dreno fundamentais para 
compreender a formação do rendimento agrícola e tecnológico.

O perfilhamento possui importância maior do que a simples definição 
do número de colmos. Sua dinâmica modifica a demanda por fotoassimilados 
durante o estabelecimento e apresenta relação com a precocidade do acúmulo 
de sacarose. Da mesma forma, características varietais do dossel determinam 
diferenças na velocidade de fechamento e na interceptação da radiação, de-
monstrando que perfilhamento e arquitetura precisam ser considerados conjun-
tamente no manejo.
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Resumo: O cafeeiro apresenta características ecofisiológicas particulares decorren-
tes de seu hábito perene, da sobreposição entre crescimento vegetativo e reprodutivo 
e da elevada dependência das condições ambientais para indução floral, desenvol-
vimento dos frutos e formação da produtividade. Em Coffea arabica L., temperatu-
ra, disponibilidade hídrica, radiação, estado nutricional e carga de frutos modificam 
crescimento dos ramos, fotossíntese, diferenciação das gemas, floração, expansão e 
enchimento dos frutos e formação da safra seguinte. A arquitetura da planta deter-
mina a distribuição da radiação dentro do dossel, enquanto a interação entre folhas 
fonte, ramos em crescimento e frutos estabelece intensa competição por fotoassimi-
lados e nutrientes. A disponibilidade hídrica possui papel duplo na cultura: déficits 
controlados durante a fase de gemas florais podem participar da sincronização da 
florada após a reidratação, enquanto restrições severas durante crescimento e fru-
tificação reduzem condutância estomática, assimilação de carbono, crescimento e 
produtividade. Temperaturas supraótimas também comprometem o funcionamento 
fotossintético e reprodutivo, sobretudo quando combinadas à seca. A carga de fru-
tos modifica a demanda por carbono e nutrientes e participa da alternância entre 
crescimento vegetativo e produção, contribuindo para a bienalidade característica da 
cultura. Nitrogênio, manejo hídrico, arquitetura do dossel, escolha genética e mane-
jo da carga produtiva devem, portanto, ser considerados de maneira integrada. Este 
capítulo discute as bases ecofisiológicas do crescimento, florescimento, frutificação 
e formação da produtividade do cafeeiro e relaciona esses processos às principais 
estratégias de manejo da cultura.

Palavras-chave: Coffea arabica; fotossíntese; floração; relações hídricas; relações 
fonte–dreno; frutificação; bienalidade.
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INTRODUÇÃO

A cafeicultura comercial mundial está fundamentada principalmente em 
Coffea arabica L. e Coffea canephora Pierre ex A. Froehner, espécies que apre-
sentam diferenças genéticas e fisiológicas quanto à adaptação térmica, disponibi-
lidade hídrica e resposta às condições ambientais. O café arábica possui elevada 
importância econômica e apresenta particular sensibilidade a temperaturas su-
praótimas e períodos de seca, fazendo com que a interação entre clima, genótipo 
e manejo seja determinante para crescimento, produção e estabilidade das lavou-
ras (DaMatta; Martins; Ramalho, 2025).

Diferentemente das culturas anuais, o cafeeiro mantém simultaneamente 
órgãos vegetativos e reprodutivos em diferentes estádios de desenvolvimento. 
Enquanto frutos de uma safra utilizam carbono e nutrientes, ramos e nós estão 
sendo formados para sustentar a produção subsequente. Essa sobreposição es-
tabelece competição contínua por recursos e ajuda a explicar a estreita relação 
entre crescimento vegetativo, carga de frutos e produtividade futura (Unigarro et 
al., 2025). O desenvolvimento reprodutivo apresenta outra particularidade: a for-
mação das flores envolve indução, diferenciação, crescimento e dormência das 
gemas antes da antese. Fotoperíodo, temperatura, disponibilidade hídrica e esta-
do fisiológico da planta participam desse processo. Após determinado período de 
desenvolvimento e dormência, a reidratação dos tecidos pode estimular rápido 
crescimento das gemas e resultar em floradas intensas, tornando a relação entre 
água e fenologia especialmente importante para o manejo da cultura (Ronchi; 
Miranda, 2020; Unigarro et al., 2025).

A fotossíntese fornece o carbono utilizado no crescimento vegetativo, de-
senvolvimento radicular, manutenção metabólica e formação e enchimento dos 
frutos. Entretanto, o funcionamento do aparato fotossintético é sensível à dis-
ponibilidade de água e à temperatura. Estudos com C. arabica e C. canephora 
demonstram que seca e calor, isoladamente ou em combinação, modificam trocas 
gasosas, transporte de elétrons, atividade enzimática e mecanismos fotoprote-
tores, com diferenças importantes entre genótipos (Dubberstein et al., 2020). A 
nutrição mineral também precisa ser interpretada dentro desse sistema. O ni-
trogênio (N) participa da formação da área foliar, clorofila, proteínas e enzimas 
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fotossintéticas e precisa atender simultaneamente ao crescimento vegetativo e à 
demanda reprodutiva. A resposta fisiológica às formas de N pode ainda interagir 
com a disponibilidade de água, demonstrando que fertilização e ambiente hídrico 
não devem ser considerados independentemente (Ramirez-Builes et al., 2024).

Compreender essas interações permite interpretar o manejo do cafeeiro 
sob perspectiva ecofisiológica. O objetivo não é maximizar isoladamente cresci-
mento, área foliar ou carga de frutos, mas estabelecer equilíbrio entre formação 
da estrutura produtiva, capacidade fotossintética, disponibilidade de recursos e 
demanda dos frutos. Este capítulo aborda crescimento vegetativo, arquitetura, 
fotossíntese, fenologia reprodutiva, floração, frutificação, relações fonte–dreno, 
bienalidade, água, temperatura, nutrição e manejo integrado do cafeeiro (DaMa-
tta; Martins; Ramalho, 2025; Unigarro et al., 2025).

DESENVOLVIMENTO

Crescimento e arquitetura do cafeeiro

O cafeeiro apresenta crescimento caracterizado pela formação de um eixo 
ortotrópico principal e ramos plagiotrópicos responsáveis por grande parte da 
produção. Essa organização arquitetônica possui implicações diretas para a pro-
dutividade porque a formação de novos nós nos ramos cria os locais nos quais 
gemas podem posteriormente diferenciar-se e originar estruturas reprodutivas. 
Dessa maneira, o crescimento vegetativo de um período participa da definição 
do potencial produtivo dos ciclos seguintes (Unigarro et al., 2025). A condição 
perene da cultura faz com que crescimento vegetativo e produção não sejam pro-
cessos independentes. Durante a frutificação, os frutos constituem drenos im-
portantes para carbono e nutrientes, enquanto novos ramos, folhas e nós conti-
nuam se desenvolvendo. Uma carga reprodutiva elevada pode, portanto, alterar 
a disponibilidade de recursos destinada ao crescimento vegetativo e modificar a 
quantidade de estrutura produtiva disponível para a safra subsequente (Unigarro 
et al., 2025).

A arquitetura da planta também determina a exposição das folhas à radia-
ção. Folhas localizadas na periferia do dossel podem receber irradiância elevada, 
enquanto folhas internas permanecem em ambiente luminoso distinto. Essa he-
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terogeneidade modifica temperatura foliar, demanda evaporativa e fotossíntese, 
tornando o funcionamento do cafeeiro dependente não apenas da quantidade de 
área foliar, mas também de sua distribuição espacial (DaMatta; Martins; Rama-
lho, 2025). O manejo da arquitetura por espaçamento, densidade, podas e siste-
mas sombreados modifica essas relações. A alteração do dossel interfere simulta-
neamente na interceptação da radiação, temperatura das folhas, circulação do ar, 
demanda hídrica e distribuição dos fotoassimilados. Assim, a arquitetura deve ser 
interpretada como componente fisiológico do manejo e não simplesmente como 
característica morfológica da lavoura (DaMatta; Martins; Ramalho, 2025).

Fotossíntese e produção de carbono

O cafeeiro apresenta metabolismo fotossintético C3 e sua assimilação de 
carbono responde fortemente à irradiância, temperatura, disponibilidade hídri-
ca, concentração atmosférica de CO₂ e estado nutricional. A fotossíntese foliar 
constitui a principal fonte de carbono para crescimento dos ramos e raízes, ma-
nutenção dos tecidos e desenvolvimento dos frutos, estabelecendo ligação dire-
ta entre funcionamento do dossel e produtividade (DaMatta; Martins; Ramalho, 
2025). Em condições ambientais favoráveis, a assimilação de carbono permite 
atender simultaneamente às demandas vegetativas e reprodutivas. Entretanto, 
quando a capacidade fotossintética diminui ou a carga de frutos aumenta ex-
cessivamente, a relação entre oferta e demanda de carbono pode tornar-se res-
tritiva. Esse desequilíbrio ajuda a explicar a competição entre crescimento dos 
ramos e desenvolvimento dos frutos observada ao longo do ciclo reprodutivo 
(Unigarro et al., 2025).

O funcionamento fotossintético também apresenta mecanismos de aclima-
tação. Dubberstein et al. (2020), comparando C. arabica cv. Icatu e C. canephora 
cv. Conilon Clone 153, observaram respostas distintas do aparato fotossintético à 
seca severa e ao calor. Em Icatu, alguns componentes relacionados ao transporte 
cíclico de elétrons e à proteção dos fotossistemas foram preservados ou reforça-
dos, enquanto o clone de C. canephora apresentou maior comprometimento de 
determinados componentes fotossintéticos. Esses resultados demonstram que a 
tolerância ambiental não pode ser explicada apenas pela manutenção da abertura 
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estomática. Proteção dos fotossistemas, transporte de elétrons, atividade da Ru-
bisco, capacidade antioxidante e mecanismos de dissipação de energia participam 
da manutenção da assimilação de carbono sob condições adversas (Dubberstein 
et al., 2020).

Radiação e sombreamento

O cafeeiro evoluiu em ambientes nos quais a radiação incidente pode ser 
parcialmente atenuada pela vegetação superior, e sua resposta ao pleno sol de-
pende das condições térmicas e hídricas associadas. Em ambientes adequados, 
elevada disponibilidade de radiação pode sustentar produtividade elevada; en-
tretanto, quando irradiância excessiva ocorre simultaneamente com temperatura 
elevada e déficit hídrico, aumenta a pressão sobre o aparato fotossintético e sobre 
o balanço de água da planta (DaMatta; Martins; Ramalho, 2025).

O sombreamento modifica mais do que a quantidade de radiação. Árvores 
ou estruturas sombreadoras podem reduzir temperatura do dossel e demanda eva-
porativa, modificar umidade relativa e alterar a distribuição temporal da energia 
disponível às folhas. Os benefícios potenciais dependem da intensidade do som-
breamento e do ambiente, pois reduções excessivas da radiação também podem 
limitar a assimilação de carbono e a formação da produtividade (DaMatta; Mar-
tins; Ramalho, 2025). A resposta ao sombreamento deve, portanto, ser interpre-
tada pelo balanço entre proteção e limitação energética. Em regiões mais quentes 
ou sujeitas a maior déficit de pressão de vapor, a redução moderada da carga 
térmica pode favorecer o funcionamento fisiológico; em ambientes mais amenos, 
o excesso de sombra pode diminuir a disponibilidade de radiação necessária para 
sustentar elevada carga reprodutiva (DaMatta; Martins; Ramalho, 2025).

Essa interação torna o manejo da radiação particularmente relevante diante 
das mudanças climáticas. Temperaturas supraótimas e secas constituem impor-
tantes ameaças à produção de café, e sistemas capazes de moderar o microclima 
podem participar das estratégias de adaptação, desde que a competição por água 
e a redução da radiação sejam adequadamente manejadas (DaMatta; Martins; 
Ramalho, 2025).
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Fenologia reprodutiva

A formação da produção inicia-se muito antes da abertura das flores. As ge-
mas localizadas nos nós dos ramos passam por etapas de indução, diferenciação 
e desenvolvimento antes de atingir a condição de dormência e, posteriormente, 
antese. A duração e a intensidade dessas etapas são influenciadas por genótipo, 
fotoperíodo, temperatura, disponibilidade de água e condição fisiológica da plan-
ta (Unigarro et al., 2025). O fotoperíodo participa especialmente da indução flo-
ral. A redução do comprimento do dia favorece a transição das gemas em direção 
ao desenvolvimento reprodutivo em C. arabica. Entretanto, o desenvolvimento 
posterior das estruturas florais depende da interação com temperatura e estado 
hídrico, demonstrando que diferentes sinais ambientais controlam etapas distin-
tas da fenologia (Unigarro et al., 2025). A temperatura exerce efeito importante 
sobre o desenvolvimento das gemas e a sincronização da floração. 

Temperaturas supraótimas podem acelerar determinados processos e, em 
situações extremas, favorecer anormalidades ou abortamento, sobretudo quando 
combinadas à restrição hídrica. Portanto, o ambiente térmico durante o período 
pré-florada participa tanto da velocidade de desenvolvimento quanto da qualida-
de fisiológica das estruturas reprodutivas (Unigarro et al., 2025). A compreensão 
da fenologia possui aplicação direta no manejo. Irrigação, fertilização, controle 
fitossanitário e outras intervenções podem produzir respostas diferentes depen-
dendo do estádio de desenvolvimento das gemas, flores ou frutos. A identificação 
precisa do estádio fenológico permite, portanto, melhorar o posicionamento tem-
poral das práticas agronômicas (Unigarro et al., 2025).

Dormência das gemas e floração

Uma das características mais marcantes da fenologia do cafeeiro é a rela-
ção entre déficit hídrico e floração. Após determinado grau de desenvolvimento, 
os botões florais podem permanecer em estado de crescimento reduzido até que 
mudanças no estado hídrico promovam retomada rápida do desenvolvimento e 
antese. Essa resposta permite que chuvas ou irrigação após período seco desen-
cadeiem floradas intensas (Ronchi; Miranda, 2020).
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Ronchi e Miranda (2020) avaliaram plantas de C. arabica submetidas a 
diferentes níveis de déficit hídrico antes da florada. A intensidade da floração 
aumentou à medida que o potencial hídrico foliar de antemanhã se tornou mais 
negativo, demonstrando relação entre intensidade do déficit pré-florada e respos-
ta posterior das gemas após a retomada da irrigação.

O mesmo experimento mostrou, entretanto, que o déficit reduziu fortemen-
te as trocas gasosas durante o período de restrição. Isso evidencia uma questão 
importante do manejo: a utilização de restrição hídrica como ferramenta para 
sincronização floral envolve um custo fisiológico temporário e precisa ser cuida-
dosamente controlada para evitar danos excessivos à planta (Ronchi; Miranda, 
2020). A uniformidade da florada possui consequências agronômicas importantes 
porque influencia a uniformidade de maturação dos frutos. Múltiplas floradas 
podem produzir frutos em diferentes estádios na mesma planta, dificultando a 
definição do momento ideal de colheita e aumentando a heterogeneidade da ma-
téria-prima. Assim, compreender a relação entre água, dormência e antese possui 
implicações para produtividade, colheita e qualidade (Ronchi; Miranda, 2020; 
Unigarro et al., 2025).

Frutificação e desenvolvimento dos frutos

Após fecundação e estabelecimento dos frutos, ocorre uma sequência de 
fases caracterizadas por divisão celular, expansão, formação das estruturas inter-
nas, enchimento e maturação. A velocidade de progressão depende do genótipo e 
das condições ambientais, principalmente temperatura e disponibilidade de água 
(Unigarro et al., 2025).

Os frutos representam drenos progressivamente importantes para carbono, 
minerais e compostos nitrogenados. À medida que a carga reprodutiva aumenta, 
cresce a demanda coletiva da planta, intensificando a competição com ramos, 
raízes e outros tecidos vegetativos. Essa competição constitui uma característica 
central da fisiologia produtiva do cafeeiro (Unigarro et al., 2025). O crescimento 
dos frutos também modifica a demanda nutricional. Nutrientes absorvidos pelas 
raízes e aqueles previamente armazenados nos tecidos podem ser direcionados 
aos órgãos reprodutivos. Em plantas com elevada carga, a capacidade de absor-
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ção e redistribuição precisa acompanhar a demanda para evitar comprometimen-
to tanto dos frutos quanto da estrutura vegetativa necessária ao próximo ciclo 
(Ramirez-Builes et al., 2024; Unigarro et al., 2025).

A disponibilidade de água durante a frutificação é igualmente importante. 
Restrições hídricas prolongadas diminuem a assimilação de carbono e podem 
limitar o crescimento dos tecidos reprodutivos, enquanto a resposta varia entre 
genótipos. Sarzynski et al. (2024) observaram diferenças fisiológicas e agronô-
micas entre cinco genótipos de C. arabica submetidos a redução de precipitação 
em condições de campo, evidenciando variabilidade genética na resposta à dis-
ponibilidade hídrica.

Relações fonte-dreno

As folhas maduras representam as principais fontes de fotoassimilados do 
cafeeiro, enquanto ramos em crescimento, raízes, gemas, flores e frutos atuam 
como drenos em diferentes momentos do ciclo. A intensidade relativa desses dre-
nos muda continuamente e determina como o carbono e outros recursos são dis-
tribuídos dentro da planta (Unigarro et al., 2025). Durante a frutificação, os frutos 
podem tornar-se drenos dominantes. Quanto maior a carga reprodutiva, maior a 
proporção de recursos necessária para sustentar seu crescimento. Em condições 
nas quais a capacidade da fonte não acompanha essa demanda, pode ocorrer re-
dução do crescimento vegetativo, comprometendo a formação dos nós que parti-
ciparão da produção seguinte (Unigarro et al., 2025).

Esse mecanismo ajuda a compreender por que elevada produção em de-
terminado ano pode ser acompanhada por menor potencial produtivo no ciclo 
subsequente. A carga presente não utiliza apenas recursos destinados aos frutos; 
ela interfere também na construção da estrutura vegetativa futura. Assim, a pro-
dutividade anual precisa ser interpretada dentro de uma sequência de ciclos fisio-
logicamente conectados (Unigarro et al., 2025). A relação fonte-dreno também 
demonstra por que o manejo deve evitar extremos. Carga reprodutiva excessiva 
em plantas com baixa capacidade fotossintética ou nutrição insuficiente aumenta 
a competição interna, enquanto crescimento vegetativo excessivo pode elevar a 
demanda de manutenção sem resultar proporcionalmente em maior produtivida-
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de. O equilíbrio entre formação de folhas, ramos e frutos constitui um objetivo 
central do manejo fisiológico do cafeeiro (DaMatta; Martins; Ramalho, 2025; 
Unigarro et al., 2025).

Bienalidade de produção

A bienalidade corresponde à alternância entre safras de maior e menor pro-
dução e está associada, entre outros fatores, à competição entre crescimento ve-
getativo e carga reprodutiva. Em anos de elevada produção, os frutos representam 
forte dreno de carbono e nutrientes, podendo reduzir a formação de novos ramos 
e nós. Como parte da produção futura depende da estrutura vegetativa formada 
anteriormente, essa redução contribui para menor potencial produtivo no ciclo 
seguinte (Unigarro et al., 2025). Esse comportamento demonstra que a bienali-
dade possui base fisiológica e não deve ser interpretada apenas como oscilação 
estatística da produtividade. A produção atual modifica a capacidade estrutural e 
metabólica da planta para produzir posteriormente. Intensidade da carga, dispo-
nibilidade hídrica, nutrição, arquitetura e condições ambientais podem modificar 
a magnitude dessa alternância (Unigarro et al., 2025).

O manejo nutricional precisa acompanhar essas oscilações. Em anos de 
elevada carga, a demanda por nutrientes aumenta, mas o objetivo da fertilização 
não deve ser apenas sustentar os frutos existentes. Também é necessário pre-
servar área foliar e crescimento vegetativo suficiente para manter a capacidade 
produtiva futura (Ramirez-Builes et al., 2024; Unigarro et al., 2025). Podas e 
outras intervenções sobre a arquitetura também podem participar do manejo do 
equilíbrio vegetativo-reprodutivo. Ao modificar quantidade e idade dos ramos, 
essas práticas alteram simultaneamente área foliar, disponibilidade de sítios re-
produtivos e distribuição dos recursos dentro da planta, devendo ser planejadas 
considerando a sequência produtiva de mais de uma safra (Souza et al., 2024).

Relações hídricas e déficit hídrico

A disponibilidade de água regula expansão celular, abertura estomática, 
transpiração, temperatura foliar, absorção e transporte de nutrientes e fotossínte-
se. Quando o potencial hídrico diminui, o fechamento estomático reduz a perda 
de água, mas restringe simultaneamente a entrada de CO₂, diminuindo a assimila-
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ção de carbono quando o estresse se intensifica (Dubberstein et al., 2020). Sob 
seca severa, limitações não estomáticas também podem tornar-se importantes. 
Dubberstein et al. (2020) observaram alterações no transporte de elétrons, com-
ponentes dos fotossistemas e atividade da Rubisco em genótipos submetidos 
à deficiência hídrica e ao calor. A magnitude das alterações variou entre os 
materiais, evidenciando diferentes estratégias de tolerância. Em condições de 
campo, Sarzynski et al. (2024) verificaram respostas contrastantes entre cinco 
genótipos de C. arabica submetidos à redução prolongada da precipitação. O 
tratamento diminuiu a disponibilidade de água no solo e modificou o estado 
hídrico das plantas, mas genótipos apresentaram diferentes respostas agronô-
micas e fisiológicas, reforçando a importância do componente genético para 
adaptação à seca. Esses resultados possuem implicação direta para o melhora-
mento e o posicionamento de cultivares. Em ambientes nos quais a deficiência 
hídrica é recorrente, a estabilidade produtiva depende não apenas do potencial 
máximo de rendimento, mas também da capacidade do genótipo de manter fun-
cionamento fisiológico e crescimento sob redução da disponibilidade de água 
(Sarzynski et al., 2024).

Figura 4. Sincronização da maturação dos frutos do cafeeiro por meio do manejo 
do déficit hídrico no período pré-floração.

Fonte: Ronchi e DaMatta (2025).

Café: ecofisiologia do crescimento, florescimento, frutificação e estratégias de manejo Café: ecofisiologia do crescimento, florescimento, frutificação e estratégias de manejo



83

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

Temperatura e estresse térmico

A temperatura interfere em praticamente todas as etapas do desenvolvi-
mento do cafeeiro. Crescimento vegetativo, fotossíntese, respiração, diferencia-
ção floral, antese e desenvolvimento dos frutos respondem ao regime térmico, 
fazendo com que temperaturas supraótimas representem importante restrição à 
produção, particularmente para C. arabica (DaMatta; Martins; Ramalho, 2025).

O aumento da temperatura eleva a demanda evaporativa e pode intensificar 
os efeitos da seca. Quando a disponibilidade hídrica é adequada, a transpiração 
contribui para o resfriamento foliar; sob restrição hídrica, o fechamento estomáti-
co reduz essa capacidade e aumenta a probabilidade de aquecimento dos tecidos. 
Dessa maneira, seca e calor apresentam interação fisiológica importante (Du-
bberstein et al., 2020). Dubberstein et al. (2020) demonstraram que a combinação 
de seca severa e temperaturas elevadas produziu respostas complexas no aparato 
fotossintético de C. arabica e C. canephora. Apesar de danos em determinados 
componentes, mecanismos de proteção e recuperação permitiram manutenção 
parcial da funcionalidade, com diferenças claras entre genótipos. Temperaturas 
elevadas também interferem na fase reprodutiva. A revisão de Unigarro et al. 
(2025) demonstra que o ambiente térmico participa do desenvolvimento das ge-
mas, sincronização da antese e ocorrência de alterações nas estruturas florais. 
Quando calor e déficit hídrico coincidem, o risco de comprometimento do flores-
cimento aumenta.

Interação entre seca e calor

A ocorrência simultânea de seca e calor merece atenção especial porque 
os mecanismos utilizados para enfrentar um estresse podem modificar a resposta 
ao outro. O fechamento estomático conserva água durante a seca, mas reduz o 
resfriamento transpiratório justamente quando temperaturas elevadas aumentam 
a necessidade de dissipar calor (Dubberstein et al., 2020).

A resposta combinada não corresponde necessariamente à simples soma 
dos efeitos individuais. Dubberstein et al. (2020) demonstraram que diferentes 
componentes fotossintéticos responderam de maneira específica à exposição iso-

Café: ecofisiologia do crescimento, florescimento, frutificação e estratégias de manejo



84 85

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

lada e combinada aos estresses, envolvendo transporte de elétrons, fotoproteção, 
atividade enzimática e recuperação após retorno às condições favoráveis. Es-
tudo posterior envolvendo Coffea spp. também demonstrou ampla ativação de 
mecanismos protetores quando aquecimento e déficit hídrico severo ocorreram 
de forma isolada ou simultânea. A capacidade de manter proteção antioxidante, 
estabilidade das membranas, componentes fotossintéticos e metabolismo energé-
tico participa da resiliência das plantas às condições climáticas extremas (Rama-
lho et al., 2023). Essas evidências reforçam que a adaptação da cafeicultura às 
mudanças climáticas precisa combinar genética e manejo. Cultivares mais resi-
lientes, conservação da água no solo, irrigação quando disponível e modificação 
do microclima por sistemas adequadamente sombreados constituem estratégias 
complementares, e não alternativas mutuamente exclusivas (DaMatta; Martins; 
Ramalho, 2025).

CO₂ atmosférico e eficiência de uso da água

O aumento da concentração atmosférica de CO₂ modifica a fisiologia de 
espécies C3 como o cafeeiro. Maior disponibilidade de substrato para a Rubisco 
pode elevar a assimilação de carbono e a eficiência intrínseca de uso da água, 
especialmente quando outros fatores não se tornam severamente limitantes (Ca-
tarino et al., 2021). Catarino et al. (2021) submeteram plantas jovens de C. ara-
bica a concentrações ambiente e elevada de CO₂ combinadas a regimes com e 
sem deficiência hídrica. A concentração elevada estimulou a assimilação de CO₂ 
e aumentou a eficiência intrínseca de uso da água, inclusive sob déficit hídrico.

O CO₂ elevado também modificou o metabolismo especializado das folhas. 
Catarino et al. (2021) observaram alterações nas concentrações de ácido 5-O-ca-
feoilquínico e cafeína, demonstrando que mudanças atmosféricas podem afetar 
não somente crescimento e relações hídricas, mas também compostos metabó-
licos associados à qualidade e defesa da planta. Entretanto, o efeito positivo do 
CO₂ não elimina os riscos decorrentes do aquecimento e da seca. DaMatta, Mar-
tins e Ramalho (2025) ressaltam que a resposta final depende da interação entre 
concentração de CO₂, temperatura, água e radiação. Portanto, aumentos futuros 
de CO₂ não devem ser interpretados como compensação completa para condições 
climáticas progressivamente mais adversas.
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Nitrogênio e funcionamento fisiológico

O N constitui um dos nutrientes de maior importância quantitativa e fisio-
lógica para o cafeeiro. Ele participa de aminoácidos, proteínas, ácidos nucleicos, 
clorofila e enzimas relacionadas à assimilação de carbono. Sua disponibilidade 
influencia crescimento dos ramos, formação e manutenção da área foliar, fotos-
síntese e capacidade da planta de sustentar a carga de frutos (Ramirez-Builes et 
al., 2024). As raízes podem absorver N principalmente nas formas de nitrato e 
amônio, e a proporção entre essas formas interfere em processos fisiológicos e 
agronômicos. Ramirez-Builes et al. (2024) demonstraram que diferentes relações 
entre nitrato e amônio modificaram características das plantas e que essas respos-
tas foram influenciadas pela condição hídrica.

A interação com a água é particularmente importante porque o transporte 
do N no solo, sua absorção pelas raízes e sua assimilação dependem do funcio-
namento fisiológico da planta. Sob deficiência hídrica, limitações ao crescimento 
e à transpiração podem alterar a demanda e o aproveitamento do nutriente, re-
duzindo a eficiência de estratégias de fertilização que desconsiderem o ambiente 
hídrico (Ramirez-Builes et al., 2024). A recomendação nutricional deve também 
considerar a carga produtiva e a condição vegetativa. Plantas com grande quanti-
dade de frutos apresentam elevada demanda por nutrientes, mas precisam simul-
taneamente formar e preservar tecidos vegetativos responsáveis pela produção 
futura. O manejo do N deve, portanto, buscar equilíbrio entre sustentação da 
safra presente e manutenção da estrutura produtiva (Ramirez-Builes et al., 2024; 
Unigarro et al., 2025).

Podas e renovação da estrutura produtiva

A poda modifica profundamente a relação fonte-dreno porque remove si-
multaneamente tecidos fotossintéticos, estruturas de reserva e ramos potencial-
mente produtivos. Após podas intensas, a prioridade fisiológica desloca-se para 
reconstrução da copa, exigindo emissão de brotações, formação de folhas e de-
senvolvimento de novos ramos antes da recuperação plena da capacidade pro-
dutiva (Souza et al., 2024). Souza et al. (2024) avaliaram cafeeiros fertirrigados 
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após poda do tipo recepa submetidos a diferentes doses de macronutrientes. Os 
resultados demonstraram respostas produtivas e fisiológicas relacionadas à dis-
ponibilidade nutricional durante a recuperação das plantas, reforçando a necessi-
dade de ajustar o manejo de nutrientes à condição estrutural do cafeeiro.

A poda deve, portanto, ser interpretada como intervenção fisiológica e não 
apenas mecânica. Ao alterar a proporção entre raízes e parte aérea, área foliar e 
número de pontos de crescimento, ela modifica temporariamente a distribuição 
dos recursos. A resposta subsequente depende da capacidade das plantas de re-
construir uma copa funcional e restabelecer o equilíbrio entre crescimento ve-
getativo e reprodução (Souza et al., 2024). Em lavouras adultas, o planejamento 
das podas pode também contribuir para manejar altura, luminosidade interna, 
renovação dos ramos e alternância produtiva. A intensidade e frequência devem 
ser compatíveis com cultivar, densidade, ambiente e condição da lavoura, evitan-
do tanto excesso de estrutura improdutiva quanto remoções desnecessariamente 
severas (Souza et al., 2024).

Integração ecofisiológica do manejo

O manejo ecofisiológico do cafeeiro deve reconhecer que a produção de 
uma safra está conectada ao crescimento ocorrido anteriormente e influencia o 
potencial da safra seguinte. Água, nutrientes e carbono precisam ser distribuí-
dos simultaneamente entre manutenção, raízes, folhas, ramos, gemas e frutos. O 
manejo deve, portanto, buscar equilíbrio temporal entre esses diferentes drenos 
(Unigarro et al., 2025). A água apresenta papel especialmente complexo. Defi-
ciência hídrica severa durante crescimento e frutificação pode limitar fotossíntese 
e produtividade; entretanto, mudanças controladas do estado hídrico durante o 
período adequado podem participar da sincronização da florada. Isso demonstra 
que a resposta a determinado fator depende do estádio fenológico em que ele atua 
(Ronchi; Miranda, 2020).

A radiação apresenta lógica semelhante. Elevada disponibilidade luminosa 
pode sustentar maior assimilação de carbono quando água e temperatura são ade-
quadas, mas pode intensificar estresse térmico e hídrico em ambientes limitan-
tes. Sistemas sombreados podem moderar o microclima, porém sombreamento 
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excessivo limita energia disponível à fotossíntese. O manejo precisa equilibrar 
essas respostas de acordo com o ambiente de produção (DaMatta; Martins; Ra-
malho, 2025).

Genótipo, arquitetura, água, nutrição, carga de frutos e clima devem, por-
tanto, ser manejados de forma integrada. A estabilidade produtiva depende da 
capacidade de manter crescimento vegetativo suficiente para renovar os sítios 
produtivos enquanto a planta sustenta os frutos da safra corrente, preservando 
simultaneamente o funcionamento fotossintético e o estado hídrico (Sarzynski et 
al., 2024; Unigarro et al., 2025).

CONCLUSÕES

A ecofisiologia do cafeeiro é caracterizada pela forte integração entre cres-
cimento vegetativo e desenvolvimento reprodutivo. Como cultura perene, o ca-
feeiro forma simultaneamente frutos da safra presente e estruturas vegetativas re-
lacionadas à produção futura. Essa sobreposição estabelece competição contínua 
por carbono, água e nutrientes e constitui uma das bases fisiológicas da alternân-
cia produtiva. A floração representa uma das etapas mais particulares da cultura. 
Indução e desenvolvimento das gemas respondem ao fotoperíodo, temperatura 
e estado fisiológico, enquanto mudanças na disponibilidade hídrica participam 
da quebra da dormência e sincronização da antese. O déficit hídrico pré-florada 
pode aumentar a intensidade da resposta floral após reidratação, mas restrições 
excessivas comprometem temporariamente as trocas gasosas e precisam ser cui-
dadosamente manejadas.
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Resumo: O cafeeiro (Coffea arabica L.) apresenta ciclo perene e elevada dependência 
das condições edafoclimáticas e nutricionais para manutenção do crescimento vegeta-
tivo, desenvolvimento reprodutivo, produtividade e qualidade dos grãos. Nesse con-
texto, a utilização de bioinsumos contendo microrganismos promotores do crescimento 
vegetal representa estratégia complementar ao manejo da fertilidade e da nutrição mi-
neral. Bactérias promotoras de crescimento e fungos micorrízicos arbusculares podem 
atuar sobre crescimento radicular, produção de fitormônios, aquisição de nutrientes e 
respostas das plantas às condições ambientais. Paralelamente, o adequado suprimento 
de macro e micronutrientes sustenta processos fundamentais como fotossíntese, síntese 
de proteínas, atividade enzimática, regulação osmótica, crescimento e formação dos 
frutos. A integração entre microbiologia do solo e nutrição mineral constitui, portanto, 
abordagem relevante para aumentar a eficiência fisiológica e nutricional do cafeeiro. 
Entretanto, os efeitos dos bioinsumos dependem do microrganismo, estirpe, cultivar, 
condições edafoclimáticas e manejo adotado, sendo necessária sua inserção em um 
programa integrado de produção.

Palavras-chave: Coffea arabica; bioinsumos; rizobactérias; micorrizas; nutrição mi-
neral; ecofisiologia.

INTRODUÇÃO

O cafeeiro apresenta ciclo perene e sua produtividade resulta da integração 
entre crescimento vegetativo e reprodutivo, disponibilidade hídrica, condições 
ambientais e estado nutricional. A manutenção de folhas metabolicamente ativas 
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e de um sistema radicular funcional é fundamental para sustentar a assimilação 
de carbono, absorção de água e aquisição de nutrientes durante as diferentes fases 
do desenvolvimento da cultura (Martinez et al., 2014).

A nutrição mineral exerce influência direta sobre o metabolismo do cafeei-
ro e sobre a composição química dos grãos. Macro e micronutrientes participam 
da fotossíntese, síntese de proteínas e compostos orgânicos, atividade enzimática 
e formação dos frutos. Alterações no estado nutricional podem, consequentemen-
te, repercutir tanto sobre o crescimento e a produtividade quanto sobre atributos 
relacionados à qualidade da bebida (Martinez et al., 2014).

Além do manejo convencional da fertilidade, os avanços relacionados aos 
bioinsumos têm ampliado as possibilidades de utilização de microrganismos as-
sociados à rizosfera e aos tecidos do cafeeiro. Bactérias promotoras do cresci-
mento vegetal podem atuar por diferentes mecanismos, incluindo produção de 
fitormônios, solubilização de nutrientes, produção de sideróforos e alterações no 
desenvolvimento radicular, enquanto fungos micorrízicos podem ampliar a inter-
face entre raízes e solo (Ramírez-López et al., 2025).

A integração entre nutrição mineral e microbiologia apresenta particular 
interesse para a ecofisiologia do cafeeiro. Em condições de baixa disponibilidade 
de fósforo, a associação micorrízica em Coffea arabica promoveu aumento da 
biomassa, melhoria da nutrição vegetal e maior eficiência fotossintética, demons-
trando que alterações promovidas na interface solo-raiz podem repercutir sobre o 
metabolismo da parte aérea (Chialva et al., 2023).

DESENVOLVIMENTO

Bioinsumos e interações microbiológicas no cafeeiro

A rizosfera representa uma região de intensa interação entre raízes, mi-
crorganismos e componentes do solo. Os compostos liberados pelas raízes in-
fluenciam a composição das comunidades microbianas, enquanto determinados 
microrganismos podem modificar o ambiente rizosférico e exercer efeitos sobre 
crescimento e nutrição. No cafeeiro, bactérias promotoras do crescimento têm 
sido identificadas tanto na rizosfera quanto como endófitos presentes em diferen-
tes tecidos vegetais (Ramírez-López et al., 2025).

Interações microbiológicas e nutrição mineral na ecofisiologia e manejo do cafeeiro
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Entre os grupos bacterianos associados ao cafeeiro destacam-se os gê-
neros Bacillus e Pseudomonas, frequentemente encontrados na rizosfera de C. 
arabica e C. canephora. Esses microrganismos podem apresentar mecanismos 
de promoção do crescimento relacionados à produção de ácido indolacético e 
outros fitormônios, solubilização de fosfato, produção de sideróforos e modu-
lação do desenvolvimento do sistema radicular (Ramírez-López et al., 2025).

O gênero Azospirillum também apresenta interesse para o manejo bioló-
gico do cafeeiro. A atuação dessas bactérias está relacionada principalmente à 
promoção do crescimento vegetal e à produção de compostos capazes de modi-
ficar a arquitetura radicular. Maior desenvolvimento das raízes pode favorecer 
a exploração do volume de solo e, consequentemente, ampliar a capacidade da 
planta de adquirir água e nutrientes, embora a magnitude das respostas seja de-
pendente das condições de cultivo e da interação entre microrganismo e planta 
(Ramírez-López et al., 2025).

Os fungos micorrízicos arbusculares representam outro componente im-
portante das interações microbiológicas do cafeeiro. Esses fungos colonizam 
as raízes e desenvolvem hifas extrarradiculares capazes de explorar regiões do 
solo além da zona diretamente alcançada pelas raízes. Essa associação apresen-
ta particular importância para a aquisição de nutrientes de baixa mobilidade, 
especialmente o fósforo (Chialva et al., 2023).

Em plantas de C. arabica cultivadas sob limitação de P, a colonização 
pelo fungo micorrízico arbuscular Funneliformis mosseae promoveu aumento 
expressivo de biomassa e melhoria da eficiência fotossintética e da nutrição ve-
getal. O estudo também identificou alterações relacionadas aos transportadores 
de fosfato, amônio e nitrato, evidenciando que a simbiose micorrízica interfere 
de maneira integrada na aquisição de nutrientes e no metabolismo da planta 
(Chialva et al., 2023).

Os benefícios potenciais dos bioinsumos, entretanto, não devem ser ge-
neralizados para qualquer condição de cultivo. A resposta depende da espécie 
e da estirpe microbiana, genótipo do cafeeiro, características químicas e físicas 
do solo, disponibilidade hídrica, manejo nutricional e interação com a micro-
biota nativa. Por isso, a seleção de microrganismos e produtos deve considerar 
evidências experimentais específicas para a cultura e para as condições de pro-
dução (Ramírez-López et al., 2025).
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Nutrição mineral e respostas ecofisiológicas

A nutrição mineral constitui um dos pilares do funcionamento fisiológico 
do cafeeiro. Os nutrientes minerais exercem funções estruturais e metabólicas 
e podem influenciar diretamente a formação de compostos presentes nos grãos. 
Dessa maneira, desequilíbrios nutricionais podem repercutir sobre crescimento, 
produtividade e características relacionadas à qualidade final da bebida (Martinez 
et al., 2014).

O nitrogênio está diretamente associado ao crescimento vegetativo e par-
ticipa da composição de aminoácidos, proteínas, enzimas e componentes do 
aparato fotossintético. O fósforo apresenta papel fundamental nas reações de 
transferência de energia e no metabolismo celular, enquanto sua baixa mobili-
dade no solo torna particularmente importante a eficiência do sistema radicular 
e das associações micorrízicas para sua aquisição (Martinez et al., 2014; Chial-
va et al., 2023).

O potássio exerce funções importantes na regulação osmótica, funciona-
mento estomático e equilíbrio hídrico, além de estar relacionado aos processos 
de formação e desenvolvimento dos frutos. O adequado equilíbrio entre os nu-
trientes é relevante porque alterações no suprimento mineral podem modificar 
a composição química dos grãos e, consequentemente, características relacio-
nadas à qualidade da bebida (Martinez et al., 2014).

O cálcio participa da estabilidade das paredes celulares e membranas, en-
quanto o magnésio apresenta função central no metabolismo fotossintético por 
integrar a molécula de clorofila. O enxofre também apresenta importância me-
tabólica pela participação em aminoácidos e proteínas. Assim, o manejo nutri-
cional deve considerar o equilíbrio entre os diferentes nutrientes e não somente 
o fornecimento isolado daqueles requeridos em maior quantidade (Martinez et 
al., 2014).

Os micronutrientes, embora requeridos em menores quantidades, partici-
pam de diferentes sistemas enzimáticos e processos metabólicos. O equilíbrio 
entre macro e micronutrientes é particularmente importante em uma cultura pe-
rene como o café, na qual o crescimento vegetativo ocorre simultaneamente à 
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manutenção de estruturas responsáveis pela produção atual e pela formação da 
safra subsequente (Martinez et al., 2014).

A relação entre nutrição e microbiologia torna-se especialmente evidente 
no sistema radicular. Em condições de deficiência de fósforo, plantas micorri-
zadas de C. arabica apresentaram melhoria simultânea do crescimento, estado 
nutricional e eficiência fotossintética. Esses resultados reforçam que o manejo da 
fertilidade e o funcionamento microbiológico da rizosfera podem atuar de manei-
ra integrada sobre a ecofisiologia da cultura (Chialva et al., 2023).

Manejo integrado de bioinsumos e nutrição

O posicionamento de bioinsumos no cafeeiro deve partir do diagnóstico 
das condições do sistema produtivo. Acidez, disponibilidade de nutrientes, carac-
terísticas físicas do solo, matéria orgânica e disponibilidade de água interferem 
no desenvolvimento radicular e na atividade dos microrganismos. Dessa forma, a 
utilização de inoculantes deve ser integrada às práticas de correção do solo e ma-
nejo nutricional, e não interpretada como substituição automática da fertilização 
(Martinez et al., 2014; Ramírez-López et al., 2025).

A escolha do bioinsumo deve considerar o microrganismo presente na for-
mulação, sua estirpe, finalidade agronômica, qualidade do produto e evidências 
experimentais disponíveis. Bactérias promotoras do crescimento podem atuar so-
bre desenvolvimento radicular e aquisição de nutrientes por diferentes mecanis-
mos, enquanto fungos micorrízicos apresentam capacidade de ampliar a explora-
ção do solo pelas hifas e favorecer a aquisição de nutrientes, particularmente sob 
condições de baixa disponibilidade de P (Chialva et al., 2023; Ramírez-López et 
al., 2025).

O manejo nutricional deve acompanhar a utilização dos bioinsumos. A 
manutenção de disponibilidade equilibrada de nutrientes sustenta os processos 
metabólicos necessários ao crescimento, fotossíntese e produção, enquanto um 
sistema radicular funcional e biologicamente ativo pode contribuir para maior 
exploração dos recursos disponíveis no solo. Dessa forma, fertilidade química, 
qualidade física e atividade biológica devem ser manejadas de maneira integrada 
(Martinez et al., 2014; Chialva et al., 2023).

Interações microbiológicas e nutrição mineral na ecofisiologia e manejo do cafeeiro
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CONCLUSÕES

Os bioinsumos constituem ferramentas complementares para o manejo 
ecofisiológico do cafeeiro. Bactérias promotoras do crescimento e fungos micor-
rízicos podem contribuir para desenvolvimento radicular, aquisição de nutrientes 
e respostas fisiológicas, embora a magnitude desses efeitos dependa das caracte-
rísticas do microrganismo, da planta e do ambiente. A nutrição mineral permane-
ce como componente central para o crescimento, metabolismo, produtividade e 
qualidade do cafeeiro. A utilização de microrganismos deve, portanto, estar inte-
grada ao diagnóstico da fertilidade do solo e do estado nutricional da cultura. A 
associação entre fertilidade equilibrada, sistema radicular funcional e utilização 
criteriosa de bioinsumos constitui uma estratégia para integrar os componentes 
químicos, físicos e biológicos do sistema de produção e aumentar a eficiência de 
utilização dos recursos pelo cafeeiro.
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Resumo: O algodoeiro (Gossypium hirsutum L.) apresenta crescimento indeterminado 
e mantém simultaneamente órgãos vegetativos e reprodutivos durante grande parte do 
ciclo, característica que estabelece intensa competição por água, nutrientes e fotoassi-
milados. A formação da produtividade depende da construção e manutenção do dossel, 
atividade fotossintética, disponibilidade hídrica e nutricional, retenção das estruturas 
reprodutivas, crescimento das maçãs e desenvolvimento das fibras. A população de 
plantas e o manejo da arquitetura modificam a distribuição da radiação, a fotossíntese 
e o metabolismo de carboidratos, enquanto reguladores de crescimento podem alterar 
o equilíbrio entre crescimento vegetativo e produção. O déficit hídrico reduz fotossín-
tese, metabolismo de carboidratos e transporte de assimilados e pode comprometer 
simultaneamente rendimento e qualidade da fibra. Temperaturas elevadas apresentam 
efeitos particularmente importantes durante florescimento e desenvolvimento das ma-
çãs, podendo reduzir retenção de frutos e rendimento e alterar características tecnoló-
gicas da fibra. A fibra corresponde a uma célula especializada derivada da epiderme do 
óvulo e apresenta fases parcialmente sobrepostas de iniciação, elongação, deposição da 
parede secundária e maturação. O nitrogênio (N), por sua vez, interfere no crescimento 
e na produção, embora seus efeitos sobre atributos individuais da qualidade da fibra 
sejam variáveis. Este capítulo discute as principais bases ecofisiológicas responsáveis 
pela formação da produtividade e qualidade do algodão e suas relações com estratégias 
de manejo da cultura.

Palavras-chave: Gossypium hirsutum; fotossíntese; déficit hídrico; relações                                 
fonte-dreno; fibra; nitrogênio; regulador de crescimento.
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INTRODUÇÃO

O algodoeiro apresenta uma característica fisiológica particularmente im-
portante para o manejo: o crescimento vegetativo permanece ativo durante grande 
parte do desenvolvimento reprodutivo. Folhas, caules e novos pontos de cresci-
mento coexistem com botões florais, flores e maçãs, fazendo com que a disponi-
bilidade e a distribuição dos recursos dentro da planta sejam determinantes para 
o equilíbrio entre crescimento e produção. População de plantas e reguladores de 
crescimento podem modificar essa relação ao alterarem arquitetura, fotossíntese 
e metabolismo de carboidratos do dossel (Luo et al., 2023).

A produtividade depende da manutenção de uma fonte fotossintética capaz 
de sustentar os drenos reprodutivos. Esse equilíbrio torna-se particularmente im-
portante sob condições de déficit hídrico, uma vez que a seca reduz fotossíntese, 
metabolismo de carboidratos e transporte de assimilados para os tecidos reprodu-
tivos. Consequentemente, restrições de água podem comprometer tanto o estabe-
lecimento e crescimento das estruturas reprodutivas quanto o desenvolvimento 
posterior das fibras (Ul-Allah et al., 2021).

A qualidade tecnológica também depende de processos fisiológicos espe-
cíficos que ocorrem após a antese. A fibra do algodão corresponde a uma célula 
especializada originada da epiderme do óvulo e passa por fases de iniciação, 
elongação, deposição da parede celular secundária e maturação. Hormônios, fa-
tores de transcrição e genes relacionados ao metabolismo e à parede celular parti-
cipam da regulação dessas etapas, demonstrando que a qualidade da fibra resulta 
de processos biologicamente distintos daqueles que determinam simplesmente o 
número de maçãs por planta (Jan et al., 2022). Água e temperatura estão entre os 
principais fatores ambientais capazes de modificar esse sistema. O déficit hídrico 
durante florescimento e formação das maçãs reduz o metabolismo da sacarose na 
fibra e pode diminuir comprimento e resistência, enquanto temperaturas elevadas 
afetam crescimento, reprodução, retenção das estruturas e qualidade tecnológica. 
Assim, rendimento e qualidade devem ser interpretados conjuntamente e em fun-
ção do momento de ocorrência dos estresses (Gao et al., 2020; Saini et al., 2023).

A nutrição nitrogenada constitui outro componente relevante. A resposta 
ao N depende da disponibilidade do nutriente no solo, dose, fonte, ambiente e 
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demanda da cultura. Experimentos conduzidos em solos tropicais brasileiros de-
monstraram respostas contrastantes da produtividade à fertilização nitrogenada 
conforme o solo, enquanto revisões específicas indicam que os efeitos do N so-
bre características individuais da qualidade da fibra podem ser variáveis (Van 
der Sluijs, 2022; Otto et al., 2023). Dessa forma, o manejo ecofisiológico do 
algodoeiro deve integrar arquitetura, população, atividade fotossintética, água, 
temperatura, nutrição, desenvolvimento reprodutivo e formação da fibra. O ob-
jetivo deste capítulo é discutir essas relações e sua importância para a obtenção 
simultânea de produtividade e qualidade tecnológica.

DESENVOLVIMENTO

Crescimento, arquitetura e funcionamento do dossel

A arquitetura do algodoeiro é resultado da interação entre crescimento do 
caule principal, formação de folhas, desenvolvimento dos ramos e estabeleci-
mento das estruturas reprodutivas. Como o crescimento vegetativo continua após 
o início da reprodução, alterações na população e no vigor das plantas modificam 
a distribuição da área foliar e a competição entre indivíduos, influenciando o 
ambiente luminoso dentro do dossel (Luo et al., 2023). Luo et al. (2023), ava-
liando três populações de plantas combinadas à aplicação de cloreto de mepi-
quat, demonstraram alterações nas características morfofisiológicas das folhas, 
fotossíntese e metabolismo de carboidratos durante o crescimento reprodutivo. 
A combinação entre maior população avaliada no experimento e aplicação do 
regulador apresentou a maior produtividade de algodão em caroço e biomassa, 
evidenciando a possibilidade de modificar fisiologicamente o dossel por meio da 
interação entre densidade e controle do crescimento.

O aumento da população intensifica a competição entre plantas e modifica 
a quantidade e distribuição da radiação no dossel. Entretanto, o efeito final de-
pende da arquitetura resultante e da capacidade das folhas de manter a produção 
e exportação de carboidratos. Por isso, a definição da população não deve buscar 
simplesmente o maior número possível de plantas, mas uma estrutura capaz de 
sustentar elevada produtividade por unidade de área (Luo et al., 2023).
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Fotossíntese e relações fonte-dreno

As folhas maduras constituem as principais fontes de carbono do algodoei-
ro, enquanto meristemas, folhas jovens, raízes e estruturas reprodutivas funcio-
nam como drenos em diferentes intensidades ao longo do ciclo. Durante a fase 
reprodutiva, a demanda das maçãs aumenta progressivamente, elevando a neces-
sidade de produção e transporte de fotoassimilados (Ul-Allah et al., 2021).

O equilíbrio fonte-dreno pode ser alterado pela disponibilidade de água. 
Ul-Allah et al. (2021) destacam que a seca reduz fotossíntese e metabolismo de 
carboidratos, incluindo processos associados ao amido e à sacarose, e compro-
mete a translocação de assimilados para os tecidos reprodutivos. Portanto, parte 
da redução da produtividade sob seca resulta não apenas da menor assimilação de 
carbono, mas também de alterações em sua utilização e distribuição.

A posição e o funcionamento das folhas também são influenciados pela 
arquitetura da cultura. Luo et al. (2023) demonstraram que população e cloreto 
de mepiquat modificaram atributos fotossintéticos e a dinâmica dos carboidratos 
não estruturais nas folhas durante o período reprodutivo. Assim, práticas destina-
das a controlar a arquitetura apresentam consequências metabólicas que podem 
alcançar os órgãos reprodutivos.

Déficit hídrico

A seca representa uma das principais limitações ambientais à produção de 
algodão. O déficit hídrico reduz fotossíntese e modifica o metabolismo de carboi-
dratos, diminuindo a disponibilidade de assimilados para os órgãos reprodutivos. 
Também pode afetar funcionamento do pólen, sucesso reprodutivo e desenvolvi-
mento das fibras (Ul-Allah et al., 2021).

A intensidade da resposta depende do momento de ocorrência. Durante flo-
rescimento e formação das maçãs, a cultura apresenta elevada sensibilidade por-
que diferentes processos reprodutivos e de desenvolvimento das fibras ocorrem 
simultaneamente. Gao et al. (2020) demonstraram que déficits moderado e seve-
ro reduziram o teor de sacarose e a atividade da sacarose sintase durante fases 
importantes do desenvolvimento das fibras. Os efeitos sobre qualidade apresen-
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taram mecanismos distintos ao longo do desenvolvimento. Antes de aproxima-
damente 24 dias após a antese, a redução de sacarose esteve associada a menor 
pressão de turgor, redução da elongação e menor comprimento final da fibra. 
Posteriormente, durante o espessamento da parede, a menor disponibilidade de 
sacarose reduziu o substrato disponível para síntese de celulose, contribuindo 
para redução da resistência da fibra (Gao et al., 2020).

Além disso, Gao et al. (2020) observaram que a magnitude dos efeitos 
variou conforme a posição dos ramos frutíferos. Isso demonstra que a resposta 
da qualidade à seca não é necessariamente uniforme dentro da própria planta e 
depende também da posição e do momento de formação das estruturas repro-
dutivas.

Florescimento e formação das maçãs

O florescimento e o desenvolvimento das maçãs constituem fases críticas 
para a determinação da produtividade. A manutenção das estruturas reprodu-
tivas depende da capacidade da planta de sustentar sua demanda por carbono, 
água e nutrientes, enquanto condições ambientais desfavoráveis podem aumen-
tar a perda de estruturas ou reduzir seu crescimento (Ul-Allah et al., 2021; Saini 
et al., 2023). A disponibilidade hídrica possui importância especial durante esse 
período. Gao et al. (2020) impuseram déficits moderado e severo a partir do 
florescimento e demonstraram que os efeitos alcançaram o metabolismo dos 
açúcares das fibras formadas posteriormente. 

Dessa maneira, um estresse ocorrido durante a fase de florescimento e 
formação das maçãs pode produzir consequências que permanecem até a quali-
dade final da fibra. A temperatura apresenta comportamento semelhante. Saini 
et al. (2023) demonstram que florescimento e desenvolvimento das maçãs estão 
entre as fases mais sensíveis ao calor. Temperaturas elevadas podem afetar pro-
cessos reprodutivos e aumentar a abscisão de estruturas, reduzindo o número 
de maçãs mantidas até a colheita.

Algodão: ecofisiologia do crescimento, formação da fibra e manejo da produtividade
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Figura 5. Dinâmica da formação das estruturas reprodutivas do algodoeiro em 
função dos dias após a emergência.

Fonte: Rosolem em IPNI.

Temperatura e estresse térmico

Embora o algodoeiro seja cultivado em regiões de clima quente, tempe-
raturas excessivamente elevadas podem comprometer processos fisiológicos e 
reprodutivos. Saini et al. (2023), ao revisarem os efeitos de altas temperaturas 
diurnas e noturnas, destacam que florescimento e desenvolvimento das maçãs 
apresentam elevada vulnerabilidade ao estresse térmico. O calor pode diminuir 
fotossíntese e disponibilidade de carboidratos para as estruturas reprodutivas. 
Também pode afetar desenvolvimento floral, viabilidade e germinação do pólen, 
crescimento do tubo polínico e interação pólen-pistilo, aumentando o risco de 
falhas reprodutivas e abscisão de botões, flores e maçãs (Saini et al., 2023).

As temperaturas elevadas também alcançam a qualidade da fibra. Depen-
dendo da intensidade, duração e momento de ocorrência, o calor pode alterar 
comprimento, resistência, uniformidade, maturidade e micronaire. A resposta fi-
nal resulta da interação entre temperatura e estágio de desenvolvimento das fibras 
(Saini et al., 2023).
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Consequentemente, época de semeadura e escolha genética apresentam im-
portância ecofisiológica porque modificam o ambiente térmico experimentado 
durante as fases mais sensíveis. O objetivo do manejo deve ser reduzir a expo-
sição do florescimento e da formação das maçãs a condições térmicas extremas 
sempre que o sistema de produção permitir.

Desenvolvimento e qualidade da fibra

A fibra de algodão é uma célula individual altamente especializada deriva-
da da epiderme do óvulo. Seu desenvolvimento pode ser dividido em quatro fases 
parcialmente sobrepostas: iniciação, elongação, formação da parede secundária e 
maturação. Cada fase apresenta regulação genética, hormonal e metabólica espe-
cífica (Jan et al., 2022). A iniciação determina quais células epidérmicas se dife-
renciarão em fibras. Posteriormente, durante a elongação, ocorre intenso cresci-
mento celular. Jan et al. (2022) destacam a participação de diferentes fitormônios, 
fatores de transcrição e genes na regulação desses processos, demonstrando que 
o comprimento final resulta de uma complexa rede de controle do crescimento 
celular. Após a elongação, intensifica-se a formação da parede secundária, carac-
terizada pelo grande acúmulo de celulose. A coordenação entre elongação e de-
posição da parede contribui para características tecnológicas como comprimento, 
resistência, maturidade e finura da fibra (Jan et al., 2022).

O ambiente interfere nesses processos. O experimento de Gao et al. (2020) 
demonstrou que a seca altera o metabolismo da sacarose durante elongação e 
espessamento da fibra, enquanto Saini et al. (2023) mostram que o ambiente tér-
mico também interfere em diferentes atributos de qualidade. Portanto, qualidade 
da fibra resulta da interação entre controle genético e condições ambientais expe-
rimentadas durante seu desenvolvimento.

População de plantas e regulador de crescimento

O cloreto de mepiquat é utilizado para modificar o crescimento e a arqui-
tetura do algodoeiro. Entretanto, sua resposta depende da população de plantas 
e do sistema produtivo, razão pela qual o regulador não deve ser interpretado 
isoladamente (Luo et al., 2023).
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Luo et al. (2023) demonstraram que a aplicação do regulador associada a 
diferentes populações modificou fotossíntese foliar, metabolismo de carboidra-
tos, biomassa e produtividade. Nas condições experimentais avaliadas, a combi-
nação entre a maior população testada e aplicação de cloreto de mepiquat apre-
sentou maior produtividade de algodão em caroço.

O resultado não significa que uma densidade ou dose específica possa ser 
transferida universalmente para outros ambientes. O princípio fisiológico é que 
população e controle do crescimento interagem na definição da arquitetura, ati-
vidade das folhas e distribuição dos carboidratos. Assim, cultivar, ambiente, po-
pulação e vigor vegetativo precisam ser considerados conjuntamente na decisão 
sobre uso do regulador (Luo et al., 2023).

Integração ecofisiológica do manejo

A formação da produtividade do algodão depende do equilíbrio entre cres-
cimento vegetativo e demanda reprodutiva. O dossel precisa possuir área foliar 
suficiente para interceptar radiação e produzir carbono, mas sua arquitetura tam-
bém deve permitir funcionamento eficiente das folhas e adequada distribuição 
dos recursos para as maçãs (Luo et al., 2023).

A disponibilidade de água torna-se especialmente importante durante o 
período reprodutivo. A seca reduz fotossíntese, transporte de assimilados e me-
tabolismo da sacarose e pode comprometer tanto o número de estruturas pro-
dutivas quanto comprimento e resistência das fibras (Gao et al., 2020; Ul-Allah 
et al., 2021). Temperaturas elevadas representam limitação adicional, princi-
palmente durante florescimento e formação das maçãs. O posicionamento da 
cultura no ambiente, por meio da escolha da época de semeadura e do genótipo, 
deve buscar reduzir a exposição das fases mais sensíveis a extremos térmicos 
(Saini et al., 2023).

O manejo nutricional precisa acompanhar o potencial produtivo sem pro-
mover desequilíbrios. Particularmente para N, a resposta depende da oferta natu-
ral do solo e das características do sistema, e doses excessivas não representam 
garantia de maior produtividade ou melhor qualidade da fibra (Van der Sluijs, 
2022; Otto et al., 2023).
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CONCLUSÕES

O algodoeiro apresenta crescimento indeterminado e forte sobreposição 
entre desenvolvimento vegetativo e reprodutivo. Essa característica torna o equi-
líbrio entre capacidade fotossintética, arquitetura da planta e demanda das estru-
turas reprodutivas fundamental para a formação da produtividade. A disponibi-
lidade hídrica constitui um dos principais reguladores desse equilíbrio. A seca 
reduz fotossíntese, metabolismo de carboidratos e transporte de assimilados e, 
quando ocorre durante florescimento e formação das maçãs, pode comprometer 
também elongação, deposição de celulose e qualidade final da fibra.
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CAPÍTULO 9
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Resumo: O arroz (Oryza sativa L.) apresenta ampla adaptação a diferentes ambien-
tes de produção, destacando-se os sistemas irrigado e de sequeiro. Embora perten-
çam à mesma espécie, as condições hídricas contrastantes modificam crescimento 
radicular, perfilhamento, expansão foliar, fotossíntese, absorção de nutrientes e for-
mação dos componentes do rendimento. No arroz irrigado, a manutenção da lâmina 
de água ou a utilização de estratégias de irrigação intermitente reduz a ocorrência de 
déficit hídrico e modifica as condições químicas e biológicas do solo. No sistema de 
sequeiro, a cultura depende predominantemente da precipitação e pode ser submetida 
a períodos de deficiência hídrica, tornando o desenvolvimento radicular, a regulação 
estomática e a eficiência de uso da água características determinantes da estabilidade 
produtiva. Em ambos os sistemas, a produtividade depende da formação de perfilhos 
férteis, número de panículas por área, número de espiguetas, fertilidade das espi-
guetas e massa dos grãos. As fases reprodutiva e de enchimento apresentam elevada 
sensibilidade à deficiência hídrica e às temperaturas supraótimas. O nitrogênio (N) 
influencia área foliar, perfilhamento, fotossíntese e capacidade de dreno, mas sua 
eficiência depende do regime hídrico. Este capítulo compara as principais respostas 
ecofisiológicas do arroz irrigado e de sequeiro e relaciona água, temperatura, rela-
ções fonte-dreno e nutrição à formação da produtividade.

Palavras-chave: Oryza sativa; arroz irrigado; arroz de sequeiro; déficit hídrico;                      
irrigação; nitrogênio; produtividade.
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INTRODUÇÃO

O arroz é cultivado em ambientes com disponibilidade hídrica amplamente 
variável. No sistema irrigado, o fornecimento de água permite maior controle do 
estado hídrico da cultura e pode envolver inundação contínua ou estratégias de 
irrigação intermitente. No arroz de sequeiro, por outro lado, a disponibilidade de 
água depende predominantemente das precipitações e da capacidade do solo de 
armazená-la, aumentando a exposição da cultura a períodos de déficit hídrico. 
Essas diferenças modificam o ambiente radicular, o crescimento e a eficiência de 
utilização de água e nutrientes (Cheng et al., 2022).

Apesar das diferenças entre os sistemas, a construção da produtividade se-
gue princípios fisiológicos comuns. O estabelecimento da população é seguido 
pelo perfilhamento e pela formação do dossel; posteriormente ocorre diferen-
ciação reprodutiva, emissão das panículas, florescimento e estabelecimento das 
espiguetas férteis; por fim, o enchimento determina a massa dos grãos. A produ-
tividade resulta, portanto, da integração entre capacidade da fonte fotossintética 
e dimensão dos drenos formados ao longo do ciclo (Pan et al., 2022).

A água exerce influência sobre praticamente todas essas etapas. Déficits 
reduzem expansão foliar, condutância estomática e fotossíntese e, quando coin-
cidem com fases reprodutivas, podem comprometer formação e enchimento dos 
grãos. No sistema irrigado, entretanto, a manutenção permanente de lâmina de 
água não constitui a única estratégia possível. Regimes de alternância entre pe-
ríodos úmidos e moderadamente secos podem aumentar a produtividade da água 
e, quando adequadamente manejados, manter a produtividade próxima à obtida 
sob inundação contínua (Cheng et al., 2022). A temperatura constitui outro im-
portante regulador do desenvolvimento. O arroz apresenta sensibilidade particu-
lar ao calor durante a fase reprodutiva e o enchimento. Temperaturas elevadas 
podem comprometer fertilidade das espiguetas e formação do amido e acelerar 
processos associados ao desenvolvimento, resultando em redução da produtivi-
dade e da qualidade dos grãos (Liu; Lu, 2023).

O manejo deve, portanto, considerar a interação entre ambiente hídrico, 
temperatura, N, capacidade fotossintética e formação dos componentes do rendi-
mento. O objetivo deste capítulo é discutir essas relações comparativamente nos 
sistemas irrigado e de sequeiro, enfatizando os mecanismos fisiológicos respon-
sáveis pelas diferenças de resposta da cultura.
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DESENVOLVIMENTO

Crescimento, perfilhamento e formação da produtividade

O perfilhamento constitui uma etapa fundamental para a definição do nú-
mero potencial de panículas. Após o estabelecimento, a planta forma novos per-
filhos enquanto amplia sua área foliar e capacidade de interceptação da radiação. 
Entretanto, nem todos os perfilhos formados resultam em panículas produtivas, e 
a sobrevivência depende da disponibilidade de radiação, água, N e assimilados. 
No arroz irrigado, a maior estabilidade da disponibilidade hídrica tende a favo-
recer a continuidade do crescimento e do perfilhamento. No sistema de sequeiro, 
períodos de deficiência de água durante o crescimento vegetativo podem reduzir 
expansão foliar e emissão ou sobrevivência dos perfilhos, diminuindo precoce-
mente o número potencial de panículas.

O N apresenta forte interação com esse processo. Lee (2021) destaca que a 
eficiência de uso do nutriente depende de mecanismos relacionados à absorção, 
assimilação, transporte e remobilização. A disponibilidade adequada favorece 
formação da área foliar e perfilhamento, mas o excesso de N pode diminuir a 
eficiência de utilização e aumentar perdas do nutriente.

Figura 6. Estádios de desenvolvimento da cultura do arroz e principais fatores am-
bientais que influenciam seu crescimento e produtividade.

Fonte: Elaborado por Alasse O. Silva (2026).
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A produtividade final resulta do número de panículas por área, número de 
espiguetas por panícula, porcentagem de espiguetas férteis e massa dos grãos. Es-
ses componentes são formados em momentos diferentes e respondem de maneira 
distinta às condições ambientais. Assim, limitações durante o período vegetativo 
podem reduzir a formação da estrutura produtiva, enquanto estresses durante re-
produção e enchimento afetam diretamente fertilidade e massa dos grãos.

Água, fotossíntese e diferenças entre arroz irrigado e de 
sequeiro

A disponibilidade hídrica representa a principal diferença ecofisiológica 
entre os dois sistemas. No arroz irrigado, a água pode ser manejada para manter 
o solo permanentemente inundado ou para alternar períodos de maior e menor 
disponibilidade. No sequeiro, a cultura permanece mais exposta às oscilações do 
armazenamento de água no solo e da precipitação.

A deficiência hídrica reduz o potencial hídrico das plantas e promove fe-
chamento estomático, diminuindo transpiração e entrada de CO₂. Consequente-
mente, a fotossíntese e a produção de biomassa são reduzidas. Em condições de 
sequeiro, a capacidade do sistema radicular de explorar camadas mais profundas 
e a manutenção do funcionamento fisiológico durante períodos de seca tornam-se 
características especialmente importantes para a estabilidade produtiva.

No sistema irrigado, a inundação contínua também não representa ne-
cessariamente a condição fisiologicamente mais eficiente. Cheng et al. (2022), 
analisando resultados de diferentes estudos, demonstraram que a irrigação por 
molhamento e secagem alternados pode reduzir significativamente a quantida-
de de água utilizada e aumentar a produtividade da água sem necessariamente 
diminuir o rendimento, desde que o limite inferior de disponibilidade hídrica 
seja adequadamente controlado. Resultados experimentais confirmam a impor-
tância da intensidade do período seco. Sob secagem moderada, o rendimento 
pode permanecer semelhante ao observado sob irrigação convencional, enquan-
to secagem mais intensa reduz absorção de água e nutrientes e pode diminuir 
a produtividade. Portanto, o princípio da irrigação intermitente não é submeter 
o arroz a estresse severo, mas permitir redução controlada da água disponível 
antes da próxima irrigação.

Arroz irrigado e de sequeiro: bases ecofisiológicas da produtividade e manejo da cultura



108 109

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

A interação entre água e N também precisa ser considerada. Regimes mo-
derados de molhamento e secagem podem melhorar características fisiológicas 
das raízes e da parte aérea e favorecer a eficiência de utilização do N. Em expe-
rimento comparando inundação contínua e secagem moderada, a combinação 
adequada entre regime hídrico e N aumentou produtividade, eficiência de uso da 
água e eficiência de uso do nutriente.

Florescimento, enchimento dos grãos e relações fonte-dreno

A fase reprodutiva representa um dos períodos mais sensíveis do arroz. 
Durante a formação e o florescimento das panículas, condições desfavoráveis 
podem diminuir a fertilidade das espiguetas e, consequentemente, o número fi-
nal de grãos. Essa sensibilidade torna a disponibilidade de água particularmente 
importante no arroz de sequeiro quando períodos secos coincidem com a fase re-
produtiva. O calor também apresenta grande impacto nessa fase. Liu e Lu (2023) 
destacam que o arroz apresenta maior sensibilidade às altas temperaturas durante 
reprodução e enchimento do que durante o período vegetativo. O estresse térmi-
co pode acelerar o florescimento, reduzir a fertilidade das espiguetas, diminuir o 
acúmulo de amido e prejudicar a qualidade dos grãos.

Após o estabelecimento do número de grãos, a produtividade passa a de-
pender fortemente da relação entre capacidade da fonte e tamanho do dreno. As 
folhas constituem a principal fonte de carbono, enquanto as espiguetas em enchi-
mento representam os principais drenos. Reservas de carboidratos não estruturais 
previamente acumuladas nos colmos também podem ser remobilizadas para os 
grãos durante essa fase (Pan et al., 2022).

Pan et al. (2022) demonstraram que a manutenção de uma relação equili-
brada entre fonte e dreno durante o enchimento favorece a produtividade. Maior 
duração funcional da fonte e adequada remobilização de carbono contribuem 
para atender à demanda das espiguetas. Resultados obtidos com diferentes tipos 
de arroz também mostram que aumentar simplesmente o número de espiguetas 
não garante maior rendimento quando a capacidade da fonte é insuficiente para 
completar adequadamente o enchimento. No arroz irrigado, maior estabilidade 
hídrica durante essa fase facilita a manutenção da fotossíntese e o enchimento. 
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No sequeiro, déficit hídrico ou calor durante reprodução e enchimento podem 
reduzir simultaneamente a capacidade da fonte e o desempenho dos drenos, tor-
nando essas fases prioritárias para estratégias de conservação e manejo da água.

Nitrogênio e manejo integrado

O N é fundamental para formação de clorofila, proteínas e enzimas e exerce 
forte influência sobre perfilhamento, expansão foliar e fotossíntese. Entretanto, 
apenas parte do N aplicado é recuperada pela cultura, tornando a eficiência de 
uso do nutriente uma questão agronômica e ambiental importante nos sistemas 
de produção de arroz (Lee, 2021). A dinâmica do N difere entre condições per-
manentemente inundadas e ambientes sujeitos à alternância de umedecimento e 
secagem. Mudanças no estado de oxidação do solo modificam processos micro-
bianos e a disponibilidade das formas nitrogenadas. Por essa razão, estratégias 
de irrigação podem alterar simultaneamente a disponibilidade do nutriente e sua 
recuperação pela cultura (Cheng et al., 2022).

Estudos recentes mostram que a interação entre irrigação e N pode ser ex-
plorada agronomicamente. Abid et al. (2022) observaram que estratégias otimi-
zadas de nutrição combinadas à irrigação intermitente modificaram parâmetros 
fotossintéticos, produtividade e comunidades microbianas relacionadas ao ciclo 
do N. O manejo deve evitar tanto deficiência quanto fornecimento excessivo. 
Quantidades insuficientes de N restringem área foliar, perfilhamento e capaci-
dade fotossintética, enquanto doses superiores à demanda reduzem a eficiência 
de utilização e ampliam o risco de perdas. O ajuste deve considerar sistema de 
cultivo, disponibilidade hídrica, fertilidade do solo, cultivar e expectativa de pro-
dutividade (Lee, 2021; Cheng et al., 2022).

No arroz de sequeiro, o manejo precisa considerar adicionalmente a irre-
gularidade da disponibilidade de água, pois a absorção e a resposta ao fertilizan-
te podem ser limitadas durante períodos secos. No irrigado, a possibilidade de 
controlar a água permite maior integração entre irrigação e nutrição. Em ambos 
os sistemas, a meta fisiológica é formar população adequada de perfilhos férteis, 
manter área foliar funcional e garantir suprimento de assimilados durante a for-
mação e o enchimento dos grãos.

Arroz irrigado e de sequeiro: bases ecofisiológicas da produtividade e manejo da cultura
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CONCLUSÕES

O arroz irrigado e o arroz de sequeiro apresentam os mesmos processos 
básicos de formação da produtividade, mas diferem principalmente quanto à es-
tabilidade da disponibilidade hídrica. No sistema irrigado, o controle da água 
permite reduzir a exposição ao déficit e manejar a interação entre solo, raízes e 
nutrientes. No sequeiro, a distribuição das chuvas e a capacidade da cultura de 
explorar a água armazenada no solo assumem maior importância.

A produtividade depende da formação de perfilhos férteis, panículas, espi-
guetas e grãos adequadamente preenchidos. Durante o enchimento, o equilíbrio 
entre capacidade fotossintética, reservas acumuladas nos colmos e dimensão dos 
drenos determina a capacidade de completar o crescimento dos grãos.
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Resumo: O feijoeiro-comum (Phaseolus vulgaris L.) apresenta ciclo relativamente 
curto e elevada sensibilidade às condições ambientais, principalmente durante flo-
rescimento, formação das vagens e enchimento dos grãos. A produtividade resulta 
da integração entre estabelecimento da cultura, formação da área foliar, fotossíntese, 
fixação biológica de nitrogênio (FBN), disponibilidade hídrica e nutricional e ma-
nutenção das estruturas reprodutivas. Como espécie de metabolismo C3, o feijoeiro 
apresenta redução da assimilação de carbono quando submetido a déficit hídrico, 
principalmente em decorrência da limitação estomática e, sob estresse mais intenso, 
de alterações metabólicas. A deficiência de água também compromete crescimento, 
formação de vagens e massa dos grãos, enquanto temperaturas elevadas durante a 
fase reprodutiva podem diminuir germinação do pólen, receptividade do estigma, 
estabelecimento das vagens e produtividade. A simbiose com rizóbios permite obten-
ção de parte do N requerido pela cultura, embora sua eficiência dependa do genótipo, 
estirpe bacteriana, fertilidade do solo e condições ambientais. O fósforo (P) também 
possui importância fisiológica e sua deficiência pode intensificar os efeitos do déficit 
hídrico. Este capítulo discute as principais relações entre crescimento, fotossíntese, 
água, temperatura, FBN, nutrição e formação dos componentes do rendimento do 
feijoeiro.

Palavras-chave: Phaseolus vulgaris; fotossíntese; déficit hídrico; fixação biológica   
de nitrogênio; fósforo; produtividade.
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INTRODUÇÃO

O feijoeiro-comum é uma leguminosa de elevada importância alimentar e 
apresenta grande diversidade de hábitos de crescimento, duração de ciclo e adap-
tação ambiental. A produtividade depende da interação entre genótipo, popula-
ção, disponibilidade de água e nutrientes, atividade fotossintética e capacidade 
da planta de formar e manter estruturas reprodutivas. Irrigação, fertilização, ino-
culação com rizóbios, densidade e época de semeadura estão entre as práticas ca-
pazes de modificar significativamente o rendimento da cultura (Karavidas et al., 
2022). Uma das características fisiológicas relevantes do feijoeiro é sua capaci-
dade de estabelecer simbiose com bactérias fixadoras de N. A FBN pode reduzir 
a dependência de fertilizantes nitrogenados, embora sua contribuição apresente 
elevada variabilidade. Genótipo, estirpe de rizóbio, condições climáticas, fertili-
dade do solo e manejo do N interferem na nodulação e na eficiência da simbiose 
(Karavidas et al., 2022).

A disponibilidade hídrica representa uma das principais limitações am-
bientais da cultura. Em condições tropicais, períodos de seca frequentemente 
coincidem com baixa disponibilidade de nutrientes, particularmente P. Smith 
et al. (2022) demonstraram que tanto o déficit hídrico quanto a deficiência de 
P reduziram fotossíntese, condutância estomática, biomassa e produção de se-
mentes, com diferenças importantes entre genótipos. Temperaturas elevadas 
também apresentam importância crescente. O período entre florescimento e 
formação das vagens é particularmente sensível ao calor, porque processos re-
lacionados ao pólen, estigma, fecundação e estabelecimento das estruturas re-
produtivas determinam o número potencial de vagens e sementes. Sharda et 
al. (2026) demonstraram ampla variabilidade genética na tolerância ao calor 
durante essa fase, com diferenças expressivas na manutenção do rendimento.

Assim, a produtividade não deve ser interpretada apenas como conse-
quência do crescimento vegetativo. Ela resulta da capacidade de construir área 
foliar, manter fotossíntese e nutrição adequadas e converter esses recursos em 
flores, vagens e sementes. O objetivo deste capítulo é discutir os principais 
processos ecofisiológicos envolvidos nessa integração e suas relações com o 
manejo da cultura.

Feijão: bases ecofisiológicas da produtividade e manejo da cultura Feijão: bases ecofisiológicas da produtividade e manejo da cultura



113

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

DESENVOLVIMENTO

Crescimento, fotossíntese e formação da produtividade

O estabelecimento adequado da cultura permite a formação da área fo-
liar responsável pela interceptação da radiação e assimilação de carbono. O 
feijoeiro apresenta metabolismo fotossintético C3 e sua produção de biomassa 
depende do funcionamento das folhas, da disponibilidade de água e nutrientes 
e da duração da área foliar durante o período reprodutivo. Densidade, irrigação 
e fertilização estão entre os fatores de manejo que modificam esses processos 
e, consequentemente, a produtividade (Karavidas et al., 2022). Após o início da 
reprodução, flores, vagens e sementes tornam-se importantes drenos de fotoas-
similados. A produtividade pode ser representada principalmente pelo número 
de vagens por área, número de sementes por vagem e massa das sementes. 
Como esses componentes são definidos em diferentes momentos do ciclo, o 
efeito de um estresse depende diretamente do estádio em que ocorre. 

O ambiente hídrico modifica fortemente a capacidade da fonte fotossinté-
tica. Smith et al. (2022) observaram que o déficit hídrico diminuiu fotossíntese 
e condutância estomática durante o desenvolvimento de diferentes genótipos 
de feijão. Quando a deficiência de água ocorreu associada à baixa disponibili-
dade de P, as limitações ao crescimento e à produção tornaram-se ainda mais 
expressivas. Apesar da redução da biomassa e da produção, os genótipos apre-
sentaram diferenças fisiológicas importantes. Smith et al. (2022) identificaram 
materiais com maior capacidade de carboxilação, transporte de elétrons e uti-
lização de triose-fosfato sob a combinação entre seca e baixo P, demonstrando 
que a estabilidade produtiva está relacionada à capacidade de preservar dife-
rentes componentes do metabolismo fotossintético.
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Figura 7. Influência dos principais fatores ambientais e edáficos sobre o 
desenvolvimento, a ecofisiologia e a formação da produtividade do feijoeiro. 

Fonte: Elaborado pelos autores (2026).

Água, temperatura e fase reprodutiva

A deficiência hídrica reduz expansão celular e abertura estomática e di-
minui a assimilação de CO₂. Quando prolongado, o estresse limita produção de 
biomassa e reduz a quantidade de recursos disponíveis aos órgãos reprodutivos. 
Em experimento com 12 genótipos, Smith et al. (2022) observaram forte redução 
da biomassa aérea e da massa de sementes sob déficit hídrico e baixa disponibi-
lidade de P.

A resposta varia entre genótipos. Algumas plantas conseguem manter maior 
capacidade fotossintética, eficiência no uso da água ou distribuição de biomassa 
para as estruturas reprodutivas. Smith et al. (2022) destacaram o índice de colhei-
ta das vagens como uma das características associadas à adaptação, evidenciando 
que tolerância à seca depende não apenas da produção total de biomassa, mas 
também da eficiência de sua utilização na formação das sementes.
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O florescimento e a formação das vagens representam fases especialmente 
vulneráveis também ao calor. Sharda et al. (2026), avaliando 56 acessos de P. 
vulgaris sob 32/22 °C durante o período entre florescimento e formação das va-
gens, observaram reduções significativas do rendimento e diferenças consistentes 
entre materiais tolerantes e sensíveis. Os efeitos do calor envolveram alterações 
em características fisiológicas e reprodutivas, incluindo germinação do pólen e 
receptividade do estigma. Nos materiais sensíveis, as perdas de massa total de 
sementes foram superiores às observadas nos acessos tolerantes, demonstrando 
que a manutenção da função reprodutiva constitui importante componente da 
termotolerância (Sharda et al., 2026).

A disponibilidade de água durante a fase reprodutiva também influencia 
diretamente o número e o crescimento das vagens. Al-Amri (2021) observou re-
dução de características de crescimento, relações hídricas e componentes de ren-
dimento em plantas submetidas a períodos mais longos entre irrigações. Assim, 
evitar estresses severos entre florescimento e enchimento constitui estratégia im-
portante para estabilizar a produtividade.

Fixação biológica de nitrogênio e nutrição

Como leguminosa, o feijoeiro estabelece associação simbiótica com rizó-
bios capazes de converter N₂ atmosférico em formas assimiláveis pela planta. 
Essa característica pode reduzir a necessidade de N mineral, embora a capaci-
dade de FBN do feijoeiro seja variável e dependa do genótipo, da bactéria sim-
bionte e das condições ambientais (Karavidas et al., 2022). A inoculação com 
rizóbios constitui, portanto, uma ferramenta importante de manejo. A revisão 
sistemática de Karavidas et al. (2022), que avaliou 250 trabalhos sobre práticas 
agronômicas na cultura, identificou a inoculação e estratégias destinadas a me-
lhorar a FBN entre as práticas relevantes para aumentar a sustentabilidade do 
sistema e reduzir a dependência da fertilização nitrogenada. A simbiose, entre-
tanto, é fisiologicamente dependente da condição da planta. Os nódulos preci-
sam receber fotoassimilados para sustentar a atividade microbiana, enquanto o 
N fixado participa da síntese de proteínas, clorofila, enzimas e tecidos vegetais. 
Assim, restrições severas à fotossíntese ou ao crescimento também podem li-
mitar os benefícios potenciais da associação.
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Além do N, o P possui papel fundamental no metabolismo energético e 
no crescimento do feijoeiro. Smith et al. (2022) verificaram que sua deficiência 
reduziu biomassa e produção de sementes e, quando combinada ao déficit hídri-
co, provocou fortes alterações fisiológicas. A interação demonstra que tolerância 
à seca não pode ser interpretada independentemente da fertilidade do solo. O 
uso de microrganismos benéficos pode ainda modificar a resposta às condições 
ambientais. Al-Amri (2021) observou que a associação de fungos micorrízicos 
arbusculares com Bacillus amyloliquefaciens aumentou parâmetros relacionados 
às trocas gasosas, crescimento, componentes de rendimento e eficiência de uso 
da água em plantas submetidas à restrição hídrica. Esses resultados demonstram 
potencial para estratégias microbiológicas, embora sua eficiência em campo de-
penda das condições edafoclimáticas e do sistema de produção.

Manejo integrado e formação dos grãos

A formação da produtividade precisa ser compreendida como sequência 
de processos. Durante o crescimento vegetativo, a planta estabelece raízes e área 
foliar; posteriormente, inicia florescimento e formação das vagens; finalmente, a 
demanda por carbono e nutrientes concentra-se progressivamente nas sementes 
em desenvolvimento. Qualquer limitação que reduza a capacidade da fonte ou a 
formação dos drenos pode diminuir o rendimento.

A disponibilidade de água merece atenção especial durante florescimento, 
formação das vagens e enchimento. O manejo da irrigação, quando disponível, 
deve evitar deficiência severa nesses períodos. Em condições de sequeiro, época 
de semeadura, características do solo e escolha de cultivares adaptadas tornam-se 
componentes importantes para diminuir a probabilidade de coincidência entre 
seca e fases reprodutivas críticas (Karavidas et al., 2022).

A nutrição precisa acompanhar a mesma lógica. O fornecimento de P 
deve permitir adequado crescimento radicular e funcionamento metabólico, 
enquanto o N pode ser obtido pela combinação entre disponibilidade do solo, 
fertilização quando necessária e FBN. O objetivo não é maximizar isolada-
mente a disponibilidade de um nutriente, mas permitir que a planta mantenha 
crescimento, fotossíntese e desenvolvimento reprodutivo equilibrados (Karavi-
das et al., 2022; Smith et al., 2022). Temperatura e água também precisam ser 
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consideradas conjuntamente. Condições de calor durante a reprodução podem 
reduzir fertilidade e estabelecimento das vagens, enquanto deficiência hídrica 
limita simultaneamente a capacidade fotossintética e o suprimento de assimi-
lados. Genótipos capazes de manter características fisiológicas e reprodutivas 
sob esses estresses apresentam maior possibilidade de estabilidade produtiva 
(Smith et al., 2022; Sharda et al., 2026).

Assim, o manejo ecofisiológico do feijoeiro deve favorecer estabeleci-
mento uniforme, formação e manutenção da área foliar, adequada disponibili-
dade de P e outros nutrientes, funcionamento eficiente da FBN e preservação 
das estruturas reprodutivas. A produtividade final depende da capacidade de 
converter esses recursos em número adequado de vagens e sementes e comple-
tar o enchimento dos grãos.

CONCLUSÕES

A produtividade do feijoeiro resulta da integração entre crescimento vege-
tativo, capacidade fotossintética e desenvolvimento reprodutivo. A formação de 
vagens e sementes representa a etapa final de um processo iniciado com estabe-
lecimento da cultura e construção da área foliar.

A água constitui um dos principais fatores ambientais limitantes. O déficit 
hídrico reduz condutância estomática, fotossíntese, biomassa e produção de se-
mentes, e seus efeitos podem ser intensificados pela baixa disponibilidade de P. 
A existência de diferenças entre genótipos demonstra a importância da seleção 
de materiais capazes de preservar processos fisiológicos e a formação dos grãos 
sob condições limitantes.
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Resumo: A laranjeira-doce (Citrus sinensis (L.) Osbeck) é uma espécie perene cuja 
produtividade resulta da interação entre crescimento vegetativo, funcionamento da 
área foliar, disponibilidade hídrica, relações fonte-dreno, nutrição mineral, desenvol-
vimento dos frutos e características do porta-enxerto. A condição hídrica exerce forte 
influência sobre potencial hídrico foliar, condutância estomática e produtividade, en-
quanto diferentes porta-enxertos modificam vigor, eficiência produtiva, utilização da 
água e qualidade dos frutos. Durante a frutificação, os frutos constituem importantes 
drenos de carbono e dependem do transporte de carboidratos produzidos pelas folhas. 
O potássio (K) apresenta papel relevante nesse processo, influenciando metabolismo 
da sacarose, força dos drenos, transporte de carbono e acúmulo de açúcares. Estraté-
gias de irrigação deficitária também podem aumentar a eficiência de uso da água sem 
necessariamente comprometer a produtividade quando adequadamente manejadas. 
Assim, a compreensão das relações entre copa, porta-enxerto, água, fotossíntese, 
nutrição e desenvolvimento dos frutos é fundamental para o manejo ecofisiológico 
dos pomares de laranja.

Palavras-chave: Citrus sinensis; relações hídricas; porta-enxerto; fonte-dreno; potás-
sio; qualidade dos frutos.
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INTRODUÇÃO

A laranjeira apresenta estrutura perene, de modo que crescimento vegetati-
vo e produção de frutos precisam ser conciliados ao longo de sucessivos ciclos. 
O vigor da copa, o volume ocupado pelas plantas e a eficiência de produção por 
unidade de copa podem ser significativamente modificados pelo porta-enxerto, 
demonstrando que a arquitetura da planta possui relação direta com o desempe-
nho produtivo do pomar (Carvalho et al., 2020; Carvalho et al., 2021).

A disponibilidade de água representa um dos principais fatores ambientais 
associados à produtividade da laranja. Em estudo conduzido durante cinco safras 
com laranjeira ‘Pêra-IAC’, a irrigação aumentou a produtividade em relação ao 
sistema de sequeiro, e estratégias deficitárias permitiram conciliar economia de 
água, rendimento e atributos de qualidade dos frutos (Silveira et al., 2020). A 
resposta ao déficit hídrico depende também da combinação entre copa e porta-en-
xerto. Em laranjeira ‘Pêra’, diferentes porta-enxertos modificaram a extração de 
água do solo, o potencial hídrico foliar, a condutância estomática, a temperatura 
das folhas e a produtividade, evidenciando que a escolha do material radicu-
lar constitui componente importante da adaptação do pomar à restrição hídrica 
(Sampaio et al., 2021).

Durante o desenvolvimento reprodutivo, a produtividade e a qualidade de-
pendem da capacidade da copa de fornecer carbono aos frutos. Estudos recentes 
demonstraram que a sacarose produzida nas folhas é transportada para os frutos e 
que a nutrição potássica pode aumentar a força da fonte e do dreno, favorecendo o 
fluxo de carbono e o acúmulo de açúcares em C. sinensis (Wu et al., 2024). Dessa 
forma, a ecofisiologia da laranjeira deve ser compreendida pela integração entre 
características da copa e do porta-enxerto, disponibilidade hídrica, funcionamen-
to fisiológico das folhas, transporte de carboidratos, nutrição e crescimento dos 
frutos. O manejo desses fatores determina não apenas a quantidade produzida, 
mas também atributos de qualidade importantes para a comercialização da fruta 
e do suco (Silveira et al., 2020; Carvalho et al., 2021; Wu et al., 2024).

Laranja: ecofisiologia da produção, qualidade dos frutos e manejo da cultura



121

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

DESENVOLVIMENTO

Crescimento, copa e relações fonte-dreno

O crescimento vegetativo determina a formação da estrutura responsável pela 
interceptação de radiação e produção de fotoassimilados. Entretanto, maior tama-
nho da copa não significa necessariamente maior eficiência produtiva. Em laranjei-
ra ‘Pêra’, diferentes porta-enxertos modificaram altura, volume de copa e produção 
por unidade de volume, demonstrando que o vigor vegetativo precisa ser interpre-
tado juntamente com a eficiência produtiva da planta (Carvalho et al., 2020).

O porta-enxerto exerce influência prolongada sobre o desempenho da copa. 
Carvalho et al. (2021), avaliando laranjeira ‘Pêra’ sobre oito porta-enxertos em 
condição de sequeiro, verificaram diferenças de produtividade, eficiência produti-
va, alternância de produção, sobrevivência das plantas e características físico-quí-
micas dos frutos. Assim, a escolha do porta-enxerto influencia simultaneamente 
crescimento, longevidade e produção do pomar (Carvalho et al., 2021). Durante o 
desenvolvimento dos frutos, a relação entre fontes e drenos torna-se particularmen-
te importante. As folhas maduras constituem fontes de carbono, enquanto os frutos 
em crescimento representam importantes drenos. O transporte de sacarose entre 
esses compartimentos foi demonstrado experimentalmente em laranja ‘Newhall’, 
evidenciando a importância do fluxo de carbono das folhas para sustentar cresci-
mento e acúmulo de açúcares nos frutos (Wu et al., 2024).

Figura 8. Estádios de desenvolvimento da cultura da laranjeira e principais fatores 
ambientais e edáficos que influenciam sua ecofisiologia e produtividade. 

Fonte: Elaborado a partir de Embrapa Clima Temperado (2026).
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A força do dreno não é constante e pode ser modificada pela condição nutri-
cional. Wu et al. (2024) verificaram que o fornecimento adequado de K aumentou 
a taxa de crescimento dos frutos e modificou atividades enzimáticas e expressão 
de genes associados ao metabolismo da sacarose, favorecendo o transporte de 
carbono das folhas para os frutos. Portanto, a formação da qualidade depende 
tanto da capacidade fotossintética da fonte quanto da capacidade metabólica do 
fruto de importar e utilizar os assimilados (Wu et al., 2024).

O equilíbrio entre crescimento da copa e produção também apresenta con-
sequências práticas para o arranjo do pomar. Porta-enxertos que induzem me-
nor volume de copa podem apresentar elevada eficiência produtiva e potencial 
para sistemas de maior densidade, enquanto materiais mais vigorosos demandam 
maior espaço e alteram a relação entre volume vegetativo e produção de frutos 
(Carvalho et al., 2020; Sampaio et al., 2021).

Água, trocas gasosas e irrigação

A disponibilidade hídrica interfere diretamente no funcionamento fisioló-
gico da laranjeira. Em condições de déficit, alterações no potencial hídrico foliar 
são acompanhadas por respostas na condutância estomática e temperatura das 
folhas, demonstrando a estreita relação entre disponibilidade de água no solo e 
regulação das trocas gasosas da copa (Sampaio et al., 2021).

A magnitude dessas respostas depende do porta-enxerto. Sampaio et al. 
(2021), avaliando oito combinações de laranjeira ‘Pêra’ com porta-enxertos, ob-
servaram diferenças significativas no potencial hídrico e na condutância estomá-
tica durante o período seco. Os resultados demonstraram que os porta-enxertos 
modificam a aclimatação da copa às condições de restrição hídrica (Sampaio et 
al., 2021).

Em termos produtivos, a irrigação pode aumentar significativamente o ren-
dimento. Silveira et al. (2020), em experimento de cinco safras com laranjeira 
‘Pêra-IAC’, observaram incrementos de produtividade de 15 a 64% nos anos em 
que houve resposta à irrigação. Considerando o período total avaliado, os trata-
mentos irrigados produziram aproximadamente 30,8% mais que o tratamento de 
sequeiro (Silveira et al., 2020). A reposição integral da evapotranspiração, entre-
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tanto, não é obrigatoriamente necessária para obtenção de respostas agronomica-
mente favoráveis. No estudo de Silveira et al. (2020), a irrigação correspondente 
a 50% da evapotranspiração da cultura apresentou bom desempenho para conci-
liar produtividade, qualidade dos frutos e economia de água, indicando potencial 
da irrigação deficitária em situações de disponibilidade hídrica limitada (Silveira 
et al., 2020).

Estratégias alternativas de manejo confirmam essa possibilidade. Amorim 
et al. (2021) verificaram que o secamento parcial da zona radicular e a irrigação 
com déficit regulado modificaram condutância estomática e temperatura foliar e, 
em determinados tratamentos, aumentaram a eficiência de uso da água de irriga-
ção sem comprometer significativamente produtividade e qualidade dos frutos de 
laranjeiras cultivadas em ambiente tropical (Amorim et al., 2021). A resposta à 
irrigação precisa, portanto, ser analisada juntamente com porta-enxerto e condi-
ções ambientais. Em áreas de sequeiro, materiais capazes de apresentar desem-
penho produtivo satisfatório sob disponibilidade irregular de água tornam-se par-
ticularmente importantes; em áreas irrigadas, o ajuste da lâmina pode aumentar 
a eficiência do uso do recurso e reduzir a necessidade total de água do sistema 
(Silveira et al., 2020; Sampaio et al., 2021).

Desenvolvimento, qualidade dos frutos e nutrição

O crescimento e a composição dos frutos dependem do suprimento con-
tínuo de fotoassimilados e nutrientes. Entre os macronutrientes, o K apresenta 
importância particular na laranja por participar de processos associados ao me-
tabolismo de carboidratos e à formação da qualidade. Experimentos com laranja 
‘Cara Cara’ demonstraram aumento de sacarose, frutose e glicose nos frutos em 
resposta ao fornecimento adequado de K (Wu et al., 2021).

Wu et al. (2021) verificaram que o K modificou atividades de enzimas 
envolvidas na degradação e ressíntese da sacarose durante diferentes fases do 
desenvolvimento dos frutos. O fornecimento do nutriente aumentou a força do 
dreno e favoreceu o acúmulo de açúcares solúveis, demonstrando uma relação 
fisiológica entre nutrição potássica e metabolismo de carboidratos nos frutos (Wu 
et al., 2021). Resultados posteriores permitiram compreender melhor esse meca-
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nismo. Utilizando rastreamento de carbono, Wu et al. (2024) demonstraram que 
o K favoreceu o transporte de sacarose das folhas fonte para os frutos e aumen-
tou a força tanto da fonte quanto do dreno. A aplicação de K também aumentou 
crescimento dos frutos e sólidos solúveis, confirmando que o nutriente interfere 
na distribuição de carbono dentro da planta (Wu et al., 2024).

A qualidade dos frutos também responde ao regime hídrico. Em                            
‘Pêra-IAC’, tratamentos com irrigação deficitária apresentaram menor acidez e 
maior índice de maturação em comparação ao cultivo de sequeiro, demonstran-
do que o fornecimento de água pode modificar não apenas a produtividade, mas 
também características químicas do suco (Silveira et al., 2020). O porta-enxer-
to constitui outro componente da qualidade. Em avaliações de longo prazo com 
laranjeira ‘Pêra’, diferentes materiais radiculares modificaram produtividade, 
tamanho dos frutos, sólidos solúveis e outros atributos físico-químicos, evi-
denciando que a qualidade comercial é resultado da interação entre a genética 
da copa e as características induzidas pelo sistema radicular (Carvalho et al., 
2020; Carvalho et al., 2021).

Dessa maneira, a fertilização deve ser integrada ao potencial produtivo, dis-
ponibilidade de água e características do material vegetal. Particularmente para 
K, o objetivo não deve ser apenas manter concentração adequada do nutriente 
nos tecidos, mas sustentar processos fisiológicos relacionados ao transporte e 
metabolismo dos carboidratos responsáveis pelo crescimento e composição dos 
frutos (Wu et al., 2021; Wu et al., 2024).

Integração ecofisiológica do manejo

O manejo do pomar começa pela interação copa × porta-enxerto. A escolha 
do porta-enxerto modifica vigor, volume de copa, eficiência produtiva, resposta 
hídrica, produtividade e características dos frutos, tornando essa decisão um dos 
principais componentes fisiológicos e agronômicos da implantação de um pomar 
de laranja (Carvalho et al., 2020; Sampaio et al., 2021).

A água deve ser manejada considerando a demanda da planta e a dispo-
nibilidade do ambiente. Em regiões com possibilidade de irrigação, estratégias 
deficitárias podem reduzir o volume aplicado mantendo desempenho produtivo 
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satisfatório; em regiões de sequeiro, a seleção do porta-enxerto assume maior re-
levância para adaptação às oscilações de disponibilidade hídrica (Silveira et al., 
2020; Amorim et al., 2021; Sampaio et al., 2021).

A manutenção de uma copa funcional é necessária para sustentar a deman-
da dos frutos. Entretanto, o desempenho produtivo não depende exclusivamente 
do tamanho da planta, porque porta-enxertos de menor vigor podem apresentar 
elevada eficiência de produção por unidade de volume de copa. Assim, arquite-
tura e produtividade devem ser analisadas conjuntamente na definição de densi-
dade e manejo do pomar (Carvalho et al., 2020; Carvalho et al., 2021). Durante a 
frutificação, a nutrição precisa sustentar o funcionamento da fonte e dos drenos. 
O K possui destaque porque interfere no metabolismo da sacarose e no fluxo de 
carbono entre folhas e frutos, afetando crescimento e acúmulo de açúcares. A 
resposta demonstra que manejo nutricional e relações fonte-dreno estão fisiologi-
camente interligados (Wu et al., 2021; Wu et al., 2024).

Portanto, a formação da produtividade e da qualidade da laranja resulta da 
interação entre estrutura vegetativa, funcionamento fisiológico, disponibilidade 
de água, sistema radicular, nutrição e demanda dos frutos. Estratégias eficientes 
devem buscar elevada produção por unidade de área sem comprometer a efi-
ciência de uso de água, a qualidade dos frutos e a sustentabilidade produtiva do 
pomar (Silveira et al., 2020; Carvalho et al., 2021; Wu et al., 2024).

CONCLUSÕES

A laranjeira apresenta uma estrutura perene na qual crescimento vegetativo 
e produção precisam permanecer equilibrados ao longo de sucessivos ciclos. O 
porta-enxerto exerce influência sobre vigor, volume de copa, eficiência produ-
tiva, sobrevivência das plantas e produtividade, constituindo um dos principais 
componentes do manejo ecofisiológico do pomar.

A disponibilidade hídrica modifica potencial hídrico, condutância estomá-
tica e produtividade. A irrigação aumenta o rendimento em condições de restrição 
de água, mas estratégias deficitárias adequadamente manejadas podem reduzir a 
quantidade aplicada e aumentar a eficiência de uso da água sem necessariamente 
comprometer a produção.
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Resumo: A laranjeira-doce (Citrus sinensis (L.) Osbeck) apresenta seu crescimento e 
produtividade diretamente relacionados às condições ambientais e ao funcionamento 
fisiológico da planta. Temperaturas elevadas e excesso de radiação solar podem au-
mentar a temperatura foliar, alterar as trocas gasosas, intensificar o estresse oxidativo 
e reduzir a eficiência fotossintética. Nesse contexto, práticas de manejo capazes de 
aumentar a tolerância das plantas aos estresses abióticos apresentam importância 
crescente na citricultura. Bioestimulantes derivados de algas, bactérias promotoras 
de crescimento e fungos micorrízicos arbusculares podem atuar sobre crescimento 
radicular, nutrição, relações hídricas, atividade antioxidante e fotossíntese. Entre os 
microrganismos de interesse, espécies de Bacillus apresentam potencial para promo-
ção de crescimento e mitigação de estresses, enquanto Bacillus aryabhattai tem de-
monstrado efeitos positivos sobre crescimento, trocas gasosas e tolerância ao déficit 
hídrico em diferentes espécies vegetais. Os fungos micorrízicos também apresentam 
potencial para aumentar a eficiência fisiológica e a tolerância dos citros às condições 
ambientais adversas. Paralelamente, produtos derivados de algas podem estimular 
o sistema antioxidante, a fotossíntese e o metabolismo de açúcares. A integração 
dessas tecnologias ao manejo do pomar representa uma estratégia promissora para 
aumentar a resiliência fisiológica das plantas.

Palavras-chave: Citrus sinensis; estresse térmico; fotossíntese; Bacillus aryabhattai; 
micorrizas; bioestimulantes; algas.
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INTRODUÇÃO

A laranjeira é uma espécie perene submetida continuamente às variações 
ambientais ao longo de sucessivos ciclos produtivos. Temperatura, radiação solar 
e disponibilidade hídrica modificam o balanço energético das folhas e influen-
ciam diretamente fotossíntese, transpiração, crescimento e desenvolvimento re-
produtivo. Em condições de elevada irradiância associada a altas temperaturas, a 
energia absorvida pode superar a capacidade de utilização pelo aparato fotossin-
tético, favorecendo aumento da temperatura foliar e formação de espécies reati-
vas de oxigênio (Bernardi et al., 2023; Vives-Peris et al., 2024). 

O desenvolvimento de estratégias capazes de aumentar a tolerância dos 
citros aos estresses ambientais tornou-se, portanto, componente importante do 
manejo ecofisiológico. Além de práticas destinadas a modificar diretamente o mi-
croclima da copa, bioestimulantes, bactérias promotoras de crescimento e fungos 
micorrízicos podem atuar sobre processos relacionados ao crescimento radicular, 
nutrição, relações hídricas, fotossíntese e mecanismos antioxidantes das plantas 
(Dahro et al., 2023; Li et al., 2023). O objetivo deste capítulo é discutir os efeitos 
da temperatura e da radiação solar sobre a fisiologia da laranjeira e apresentar 
estratégias de manejo baseadas no uso de bioinsumos, com ênfase em bactérias 
promotoras de crescimento, Bacillus aryabhattai, fungos micorrízicos e bioesti-
mulantes derivados de algas, relacionando essas tecnologias à maior tolerância 
das plantas às condições ambientais adversas (Vives-Peris et al., 2024; Sousa et 
al., 2023). 

DESENVOLVIMENTO

Temperatura e funcionamento fisiológico da laranjeira

A temperatura interfere em praticamente todos os processos metabólicos 
envolvidos no crescimento vegetal. Em condições adequadas, favorece ativida-
de enzimática, crescimento e assimilação de carbono; entretanto, temperaturas 
excessivamente elevadas podem alterar a estabilidade das membranas, funciona-
mento dos cloroplastos, metabolismo da clorofila e atividade das enzimas envol-
vidas na assimilação de CO₂. Como consequência, ocorre redução da eficiência 

Temperatura, radiação solar e bioinsumos na ecofisiologia e manejo da laranjeira



129

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

fotossintética e aumento da produção de espécies reativas de oxigênio (Zahra et 
al., 2023). 

Nos citros, os tecidos da parte aérea apresentam participação importante na 
percepção e resposta às condições ambientais adversas. Temperaturas elevadas 
podem reduzir a taxa fotossintética líquida e simultaneamente aumentar a for-
mação de espécies reativas de oxigênio e a atividade de enzimas antioxidantes. 
A capacidade de manter o equilíbrio entre produção e remoção dessas moléculas 
constitui um dos mecanismos relacionados à tolerância das plantas ao calor (Vi-
ves-Peris et al., 2024). O efeito da temperatura também precisa ser interpretado 
em conjunto com a disponibilidade de água. Temperaturas elevadas aumentam 
a demanda evaporativa da atmosfera e, quando associadas à restrição hídrica, 
podem provocar fechamento estomático. Embora essa resposta reduza a perda de 
água, também restringe a entrada de CO₂ e limita a fotossíntese, estabelecendo 
uma relação direta entre ambiente térmico, estado hídrico e assimilação de car-
bono (Dahro et al., 2023; Vives-Peris et al., 2024). 

Radiação solar e fotossíntese

A radiação solar constitui a fonte de energia necessária à fotossíntese e 
à produção dos carboidratos utilizados no crescimento da copa e dos frutos. 
Entretanto, quando a radiação absorvida supera a capacidade de utilização fo-
toquímica, parte da energia precisa ser dissipada para evitar danos ao aparato 
fotossintético. A ocorrência simultânea de elevada irradiância e altas tempera-
turas aumenta o risco de fotoinibição e estresse oxidativo nos tecidos foliares 
(Bernardi et al., 2023). 

Em laranjeira-doce, Bernardi et al. (2023) demonstraram que filmes de 
partículas à base de caulim ou carbonato de cálcio refletiram aproximadamente 
20–30% da luz incidente sobre as folhas. As plantas tratadas apresentaram menor 
temperatura foliar, maior assimilação de CO₂ e melhor eficiência do fotossistema 
II, indicando que a redução da carga energética incidente pode proteger o aparato 
fotossintético em condições de excesso de irradiância (Bernardi et al., 2023).

Esses resultados demonstram que o manejo ecofisiológico da laranjeira 
pode incluir estratégias destinadas a modificar diretamente o balanço energético 

Temperatura, radiação solar e bioinsumos na ecofisiologia e manejo da laranjeira



130 131

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

da copa. Filmes de partículas, manejo da arquitetura da planta e outras práticas 
capazes de diminuir a exposição excessiva dos tecidos podem contribuir para 
preservar a atividade fotossintética durante períodos caracterizados pela combi-
nação entre elevada radiação e temperatura (Bernardi et al., 2023). 

Estresse oxidativo e mecanismos de proteção

O excesso de energia luminosa e o estresse térmico favorecem a produção 
de espécies reativas de oxigênio, incluindo peróxido de hidrogênio e radical 
superóxido. Quando sua produção supera a capacidade antioxidante dos teci-
dos, essas moléculas podem promover peroxidação de lipídios, alterações em 
proteínas e danos às membranas celulares e ao aparato fotossintético (Zahra et 
al., 2023; Vives-Peris et al., 2024). 

As plantas apresentam mecanismos enzimáticos e não enzimáticos des-
tinados à proteção contra esses danos. Enzimas como superóxido dismutase, 
catalase e peroxidases participam da remoção das espécies reativas de oxigê-
nio, enquanto carotenoides e outros compostos antioxidantes auxiliam na dis-
sipação do excesso de energia. A capacidade de manter esses sistemas ativos 
contribui para a estabilidade fisiológica das plantas submetidas aos estresses 
ambientais (Zahra et al., 2023). 

Essa resposta constitui um ponto importante para o uso de bioestimulantes, 
pois diferentes produtos e microrganismos podem modificar a atividade antio-
xidante das plantas. Assim, a bioestimulação pode ser interpretada não apenas 
como estratégia para aumentar o crescimento, mas também como ferramenta des-
tinada a preparar ou auxiliar o metabolismo vegetal diante de condições ambien-
tais desfavoráveis (Li et al., 2023). 

Bactérias promotoras de crescimento no manejo fisiológico

As bactérias promotoras de crescimento vegetal podem atuar por diferen-
tes mecanismos, incluindo produção ou modulação de fitormônios, solubilização 
de nutrientes, melhoria do crescimento radicular e alterações nas respostas das 
plantas aos estresses abióticos. Microrganismos pertencentes ao gênero Bacillus 
apresentam particular interesse agronômico devido à capacidade de colonização 
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da rizosfera e à ocorrência de estirpes associadas tanto à promoção do crescimen-
to quanto à tolerância das plantas aos estresses ambientais (Sousa et al., 2023). 

A melhoria do sistema radicular promovida por microrganismos benéficos 
pode favorecer a exploração do solo e a aquisição de água e nutrientes. Esse 
efeito torna-se particularmente relevante quando elevada temperatura e demanda 
atmosférica aumentam a necessidade de água da planta. Além disso, algumas 
bactérias podem modificar a sinalização hormonal e mecanismos relacionados à 
conservação de água, estabelecendo uma conexão entre microbiologia da rizosfe-
ra e funcionamento fisiológico da parte aérea (Xu et al., 2022; Sousa et al., 2023). 

O uso desses microrganismos deve ser integrado às demais práticas agro-
nômicas. Seus efeitos dependem da estirpe utilizada, genótipo vegetal, condições 
ambientais, disponibilidade de água, fertilidade do solo e capacidade efetiva de 
estabelecimento do microrganismo na rizosfera, razão pela qual respostas obtidas 
para determinada associação não devem ser automaticamente extrapoladas para 
todas as condições de cultivo (Xu et al., 2022; Sousa et al., 2023). 

Bacillus aryabhattai e mitigação de estresses

Bacillus aryabhattai destaca-se entre as bactérias promotoras de cresci-
mento pelo potencial de modificar processos relacionados ao desenvolvimento 
vegetal. Estudos envolvendo a interação entre a bactéria e plantas demonstraram 
alterações na expressão de genes associados ao crescimento e metabolismo, indi-
cando que os benefícios da inoculação podem envolver mecanismos fisiológicos 
e moleculares além da simples disponibilização de nutrientes (Xu et al., 2022). 

A atuação de B. aryabhattai também tem sido estudada sob condições 
ambientais restritivas. Em milho submetido aos estresses hídrico e salino, a 
inoculação promoveu melhor desempenho das trocas gasosas, com aumento 
da assimilação de CO₂, condutância estomática e concentração interna de CO₂. 
Esses resultados demonstram a possibilidade de interação entre a bactéria e 
mecanismos relacionados ao funcionamento fotossintético durante o estresse 
(Sousa et al., 2023). 

Resultados recentes em feijoeiro também demonstraram que a inoculação 
com B. aryabhattai aumentou a eficiência de uso da água e contribuiu para o 

Temperatura, radiação solar e bioinsumos na ecofisiologia e manejo da laranjeira Temperatura, radiação solar e bioinsumos na ecofisiologia e manejo da laranjeira



132 133

Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas Ecofisiologia e Manejo de Plantas Cultivadas

desempenho produtivo sob diferentes níveis de irrigação. Esses efeitos refor-
çam o interesse no microrganismo como ferramenta para sistemas agrícolas 
sujeitos à redução da disponibilidade hídrica, embora a intensidade da resposta 
dependa da cultura e das condições de cultivo (Galindo et al., 2026). 

Apesar dos resultados promissores, as evidências disponíveis não per-
mitem afirmar que a mesma magnitude de resposta ocorra em Citrus sinensis. 
Dessa forma, B. aryabhattai apresenta potencial para estudos direcionados à la-
ranjeira, especialmente envolvendo altas temperaturas, déficit hídrico e elevada 
demanda atmosférica, mas sua eficiência agronômica e fisiológica precisa ser 
validada especificamente para combinações copa–porta-enxerto e condições de 
pomar (Xu et al., 2022; Sousa et al., 2023). 

Fungos micorrízicos e tolerância aos estresses

Os fungos micorrízicos arbusculares estabelecem associação simbiótica 
com o sistema radicular e ampliam a interface de exploração do solo por meio das 
hifas extrarradiculares. Essa associação pode favorecer aquisição de nutrientes de 
baixa mobilidade, crescimento radicular, relações hídricas e diferentes mecanis-
mos fisiológicos relacionados à tolerância aos estresses ambientais, apresentando 
especial interesse para espécies perenes como os citros (Akpinar et al., 2025). 

Em porta-enxertos cítricos submetidos à deficiência hídrica, plantas asso-
ciadas a fungos micorrízicos apresentaram alterações fisiológicas relacionadas à 
tolerância ao estresse. A simbiose pode contribuir para melhor ajuste osmótico, 
manutenção das características fotossintéticas e maior atividade de enzimas an-
tioxidantes, reduzindo os efeitos do estresse oxidativo provocado pela restrição 
de água (Akpinar et al., 2025). 

Evidências recentes mostram também que a inoculação de Poncirus trifo-
liata com Rhizophagus intraradices favoreceu a produção de biomassa e mante-
ve maior atividade fotossintética durante o déficit hídrico. Plantas micorrizadas 
apresentaram maior índice de clorofila, rendimento quântico do fotossistema II, 
taxa fotossintética líquida, transpiração e condutância estomática em comparação 
às plantas não micorrizadas, demonstrando a influência da simbiose sobre dife-
rentes componentes da fisiologia foliar (Zou et al., 2025). 
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A resposta das micorrizas também pode ocorrer quando mais de um estresse 
atua simultaneamente. Em tangerina ‘Ponkan’, a inoculação com fungos micorrí-
zicos sob combinação de alta temperatura e déficit hídrico favoreceu parâmetros 
fotossintéticos e mecanismos antioxidantes, indicando que a simbiose radicular 
pode repercutir sobre a capacidade fisiológica da parte aérea de enfrentar condi-
ções ambientais adversas (Wang et al., 2024). 

Extratos de algas e bioestimulação

Os extratos de algas apresentam compostos bioativos capazes de modificar 
diferentes processos metabólicos das plantas. Seus efeitos podem envolver cres-
cimento, nutrição mineral, atividade antioxidante, metabolismo de carboidratos 
e respostas aos estresses. Entretanto, a composição varia entre espécies de algas, 
métodos de extração e formulações comerciais, fazendo com que os produtos não 
apresentem necessariamente a mesma resposta fisiológica (Khan et al., 2022). 

Em citros, a aplicação foliar de produto contendo extrato de Ascophyllum 
nodosum associado a aminoácidos promoveu respostas positivas no crescimento 
vegetativo, estado nutricional, produtividade e características físicas e bioquími-
cas dos frutos. Aplicações realizadas em fases como florescimento e estabeleci-
mento dos frutos demonstraram que o momento de utilização também participa 
da resposta das plantas aos bioestimulantes (Khan et al., 2022). 

Outro grupo de compostos derivados de algas com potencial bioestimu-
lante corresponde aos oligossacarídeos de alginato. Em experimento de campo 
conduzido durante dois anos com citros, aplicações foliares desses compostos 
aumentaram inicialmente a atividade de enzimas antioxidantes e, após aplicações 
sucessivas, favoreceram a taxa fotossintética e o acúmulo de açúcares nas folhas 
e nos frutos (Li et al., 2023). 

Além da maior atividade fotossintética, o tratamento com oligossacarídeos 
de alginato modificou enzimas e genes relacionados à síntese, metabolismo e 
transporte da sacarose. Os frutos tratados apresentaram aumentos nos açúcares 
solúveis e sólidos solúveis, demonstrando que determinados bioestimulantes de-
rivados de algas podem atuar simultaneamente sobre a proteção antioxidante das 
folhas, produção de fotoassimilados e transferência de carbono para os frutos (Li 
et al., 2023). 
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Integração dos bioinsumos ao manejo da laranjeira

A utilização de bioinsumos no pomar deve considerar que os diferentes 
produtos atuam em componentes distintos do sistema. Bactérias promotoras de 
crescimento apresentam maior interação com a rizosfera e podem modificar cres-
cimento, nutrição e respostas fisiológicas; fungos micorrízicos ampliam a inte-
ração entre raízes e solo; enquanto determinados bioestimulantes derivados de 
algas atuam sobre processos metabólicos, antioxidantes e fotossintéticos (Xu et 
al., 2022; Li et al., 2023; Akpinar et al., 2025). 

Os microrganismos empregados prioritariamente no controle biológico 
também devem ser diferenciados dos bioestimulantes. Bioinseticidas microbia-
nos possuem como função principal o manejo de organismos-praga, enquanto 
bactérias promotoras de crescimento e fungos micorrízicos são utilizados princi-
palmente por suas interações com a planta e o sistema radicular. Embora alguns 
microrganismos possam apresentar múltiplas funções, a escolha deve considerar 
o objetivo agronômico, a estirpe utilizada e as evidências disponíveis para cada 
interação planta–microrganismo (Xu et al., 2022; Sousa et al., 2023). 

O manejo ecofisiológico pode, portanto, combinar medidas que atuem di-
retamente sobre o ambiente da copa com tecnologias biológicas que aumentem 
a capacidade de resposta da planta. A redução da carga térmica e luminosa por 
filmes de partículas atua diretamente sobre a temperatura foliar e o excesso de 
irradiância, enquanto micorrizas, bactérias promotoras de crescimento e bioesti-
mulantes podem contribuir para a manutenção das relações hídricas, fotossíntese, 
nutrição e defesa antioxidante (Bernardi et al., 2023; Li et al., 2023; Akpinar et 
al., 2025). 

A adoção dessas tecnologias deve ser baseada na integração entre genóti-
po, ambiente e manejo. Bioinsumos não eliminam os efeitos das temperaturas 
extremas ou da radiação excessiva, mas podem compor estratégias destinadas a 
aumentar a estabilidade fisiológica das plantas. Para a citricultura, o avanço des-
se manejo depende da seleção de microrganismos e bioestimulantes adaptados 
às condições de pomar e da definição de doses, épocas e formas de aplicação 
capazes de proporcionar respostas consistentes ao longo dos ciclos produtivos 
(Vives-Peris et al., 2024; Akpinar et al., 2025). 
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CONCLUSÕES

Temperaturas elevadas e excesso de radiação solar podem limitar a fotos-
síntese e aumentar o estresse oxidativo da laranjeira. O manejo da carga térmica 
e luminosa da copa constitui uma estratégia direta para preservar a eficiência 
fisiológica das plantas.

Bioestimulantes derivados de algas, bactérias promotoras de crescimen-
to e fungos micorrízicos apresentam potencial para complementar esse manejo, 
atuando sobre crescimento, nutrição, relações hídricas, fotossíntese e mecanis-
mos antioxidantes.

Bacillus aryabhattai apresenta resultados promissores na mitigação de es-
tresses abióticos em diferentes culturas, mas sua utilização específica em laran-
jeira ainda necessita de maior validação experimental. A integração entre manejo 
ambiental e bioinsumos representa uma alternativa para aumentar a resiliência 
fisiológica dos pomares.
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CAPÍTULO 13
MANDIOCA: ECOFISIOLOGIA DA FORMAÇÃO DAS RAÍZES 
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Resumo: A mandioca (Manihot esculenta Crantz) apresenta elevada capacidade de 
produção de raízes de reserva em ambientes tropicais e adaptação a períodos de 
restrição hídrica. A produtividade depende da formação da área foliar, atividade fo-
tossintética, desenvolvimento das raízes de reserva, transporte de fotoassimilados e 
conversão dos carboidratos em amido. As raízes de reserva constituem fortes drenos 
metabólicos e apresentam desenvolvimento distinto das raízes fibrosas desde fases 
precoces. A sacarose representa a principal forma de transporte de carbono e seu 
descarregamento nas raízes ocorre predominantemente pela via simplástica, favore-
cendo o acúmulo de amido. Embora a mandioca apresente mecanismos de adaptação 
à seca, déficits prolongados reduzem retenção foliar, crescimento e produtividade 
das raízes. O potássio (K) exerce papel importante sobre fotossíntese, condutância 
estomática, transporte de carboidratos e crescimento das raízes de reserva. Assim, a 
produtividade resulta da integração entre capacidade da fonte fotossintética, força 
dos drenos radiculares, disponibilidade hídrica, nutrição e duração do período de 
crescimento (Sonnewald et al., 2020; Orek et al., 2020; Omondi et al., 2020).

Palavras-chave: Manihot esculenta; raízes de reserva; fotossíntese; fonte-dreno;                  
amido; déficit hídrico; potássio.
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INTRODUÇÃO

A mandioca é uma espécie perene cultivada agronomicamente para pro-
dução de raízes de reserva ricas em amido. A cultura apresenta metabolismo fo-
tossintético C3 e sua produtividade depende da capacidade de produzir fotoassi-
milados nas folhas, transportá-los pelo floema e direcioná-los para as raízes em 
desenvolvimento, nas quais o carbono é predominantemente armazenado na for-
ma de amido (Sonnewald et al., 2020). A formação das raízes de reserva constitui 
um processo central para a produtividade. Evidências anatômicas, metabólicas e 
transcriptômicas demonstram que raízes de reserva e raízes fibrosas apresentam 
diferenças desde os estágios iniciais de desenvolvimento, e o acúmulo de açúca-
res e amido começa a aumentar nas futuras raízes de reserva antes mesmo de seu 
engrossamento externo tornar-se evidente (Carluccio et al., 2022).

As relações fonte-dreno possuem, portanto, importância fundamental. As 
folhas maduras funcionam como fontes de carbono, enquanto raízes de reserva 
representam fortes drenos. A produtividade depende não apenas da taxa fotos-
sintética, mas também da capacidade das raízes de importar sacarose e conver-
tê-la eficientemente em amido, mantendo demanda suficiente para sustentar o 
fluxo de carbono entre parte aérea e sistema radicular (Sonnewald et al., 2020; 
Ruiz-Vera et al., 2021). A disponibilidade hídrica modifica esse equilíbrio. Em-
bora a mandioca seja reconhecida por sua adaptação a ambientes com dispo-
nibilidade irregular de água, a seca prolongada pode reduzir retenção foliar, 
condutância estomática, crescimento e produção de raízes. Existe, entretanto, 
ampla variabilidade genética para essas respostas, permitindo identificar mate-
riais com maior capacidade de manutenção da produtividade sob déficit hídrico 
(Orek et al., 2020).

Dessa forma, o manejo ecofisiológico da mandioca deve integrar desen-
volvimento da parte aérea, fotossíntese, disponibilidade de água, formação das 
raízes de reserva, relações fonte-dreno, metabolismo do amido e nutrição. Es-
ses processos determinam conjuntamente a produção de matéria fresca, matéria 
seca e amido acumulado nas raízes (Obata et al., 2020; Sonnewald et al., 2020).
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DESENVOLVIMENTO

Formação das raízes de reserva e acúmulo de amido

As raízes de reserva não devem ser interpretadas simplesmente como raí-
zes fibrosas que posteriormente engrossam de maneira aleatória. Carluccio et al. 
(2022) demonstraram que raízes destinadas ao armazenamento apresentam ca-
racterísticas de desenvolvimento distintas desde sua origem, incluindo diferenças 
anatômicas, transcriptômicas e metabólicas em relação às raízes fibrosas (Car-
luccio et al., 2022). Antes do engrossamento visual das raízes de reserva, ocorre 
formação de tecido parenquimático e intensificação do metabolismo relacionado 
ao armazenamento. Açúcares e amido começam a acumular em maior intensida-
de nessas raízes antes que o aumento externo de diâmetro seja evidente, demons-
trando que a definição do potencial de armazenamento começa precocemente no 
desenvolvimento da planta (Carluccio et al., 2022). Após o estabelecimento das 
raízes de reserva, sua força como dreno aumenta progressivamente. A sacarose 
produzida nas folhas é transportada pelo floema até as raízes, onde precisa ser 
descarregada nos tecidos de armazenamento e direcionada ao metabolismo res-
ponsável pela formação de amido (Pan et al., 2021).

Figura 9. Estádios de crescimento e desenvolvimento da mandioca e principais 
fatores ambientais e edáficos que influenciam a formação das raízes de reserva.

 Fonte: Adaptado de FAO (2013).
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Pan et al. (2021), utilizando técnicas anatômicas, fisiológicas e rastreamen-
to com carbono, demonstraram que a sacarose constitui a principal forma de 
transporte de carboidratos na mandioca e que seu descarregamento nas raízes de 
reserva ocorre predominantemente pela via simplástica. Durante o início do en-
grossamento ocorre transição em direção ao predomínio desse mecanismo, favo-
recendo o transporte eficiente de sacarose para as células do parênquima (Pan et 
al., 2021). O descarregamento simplástico apresenta relação direta com a capaci-
dade de acumulação de amido. A expressão de genes envolvidos nesse transporte 
apresentou associação positiva com a produtividade de amido, enquanto a ativi-
dade de enzimas como sacarose sintase aumentou durante fases intermediárias e 
avançadas do desenvolvimento das raízes de reserva (Pan et al., 2021).

Consequentemente, a produtividade de mandioca depende de três compo-
nentes fisiológicos interligados: produção de carbono pela fonte, transporte dos 
assimilados e capacidade do dreno de importá-los e convertê-los em reservas. 
Melhorias em apenas um desses componentes podem apresentar efeito limitado 
quando os demais se tornam restritivos (Sonnewald et al., 2020; Pan et al., 2021).

Crescimento, fotossíntese e relações fonte-dreno

Após o estabelecimento das manivas, a planta utiliza inicialmente reser-
vas presentes no material propagativo para sustentar brotação e formação das 
primeiras raízes e folhas. Com o desenvolvimento da área foliar, as folhas ma-
duras passam a constituir as principais fontes de fotoassimilados, sustentando 
simultaneamente crescimento da parte aérea e desenvolvimento do sistema ra-
dicular (Carluccio et al., 2022). A mandioca apresenta fotossíntese C3 e elevada 
capacidade de assimilação de carbono em condições favoráveis. Entretanto, a 
produtividade das raízes não depende exclusivamente de aumentar a fotossínte-
se. É necessário que exista capacidade suficiente de utilização dos assimilados 
pelos órgãos dreno, evitando acúmulo excessivo de carboidratos nas folhas e 
limitação por retroalimentação da atividade fotossintética (Sonnewald et al., 
2020; Ruiz-Vera et al., 2021).

Essa relação foi demonstrada experimentalmente por Ruiz-Vera et al. 
(2021), que observaram aumento de aproximadamente 31% na fotossíntese de 
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mandioca cultivada sob concentração elevada de CO₂, acompanhado por aumen-
tos de 27% na biomassa fresca e 37% na biomassa seca das raízes. A elevada 
força dos drenos radiculares evitou a redução da fotossíntese ao longo do período 
experimental, demonstrando a importância da capacidade das raízes de utilizar o 
carbono adicional produzido pelas folhas (Ruiz-Vera et al., 2021). A distribuição 
de carbono também varia entre genótipos. Análises metabólicas de diferentes cul-
tivares demonstraram diferenças na partição de biomassa, metabolismo de car-
bono e rendimento das raízes, evidenciando que a eficiência produtiva depende 
tanto da capacidade fotossintética quanto da utilização e armazenamento dos as-
similados nos órgãos subterrâneos (Obata et al., 2020). Portanto, uma planta com 
elevada produção de biomassa aérea não necessariamente apresentará a maior 
produtividade de raízes. O rendimento depende do equilíbrio entre crescimento 
da fonte, transporte de carbono e força dos drenos radiculares, sendo a alocação 
eficiente de assimilados para as raízes de reserva um dos principais determinan-
tes fisiológicos da produtividade (Sonnewald et al., 2020; Obata et al., 2020).

Água, seca e manutenção da produtividade

A mandioca apresenta adaptação relativamente elevada à disponibilidade 
irregular de água, mas isso não significa ausência de perdas sob seca. Em ensaios 
de campo conduzidos durante vários anos e locais, Orek et al. (2020) observaram 
que o déficit hídrico reduziu, em média, a produtividade em 59%, o número de 
raízes de reserva comestíveis em 43% e a retenção foliar em 50% nos genótipos 
avaliados (Orek et al., 2020). Uma das primeiras respostas da planta ao déficit hí-
drico envolve a regulação estomática. A redução da condutância diminui a perda 
de água pela transpiração, mas também restringe a entrada de CO₂ e a assimila-
ção de carbono. Genótipos tolerantes avaliados por Orek et al. (2020) apresenta-
ram maior condutância estomática e fechamento estomático mais tardio durante 
o desenvolvimento do déficit, demonstrando diferenças genéticas na estratégia de 
utilização da água (Orek et al., 2020).

A retenção das folhas também apresenta importância para a produção sob 
seca. Orek et al. (2020) observaram associação positiva entre longevidade foliar 
e produtividade em condições de deficiência hídrica. A manutenção de folhas 
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funcionalmente ativas permite recuperação mais rápida da assimilação de car-
bono quando a disponibilidade de água melhora e prolonga o fornecimento de 
assimilados às raízes (Orek et al., 2020). A resposta produtiva, entretanto, apre-
senta elevada variabilidade genética. Nos experimentos de Orek et al. (2020), o 
genótipo mais tolerante produziu aproximadamente 7,1 t ha⁻¹ sob seca, enquanto 
o mais suscetível produziu cerca de 3,3 t ha⁻¹ nas mesmas condições, evidencian-
do ampla oportunidade de seleção genética para ambientes sujeitos à restrição 
hídrica (Orek et al., 2020).

As relações fonte-dreno também participam da recuperação após perío-
dos de estresse. O amido acumulado nas raízes representa a principal reser-
va de carbono da cultura, enquanto a retomada da atividade foliar restabelece 
o fornecimento de novos assimilados. Dessa maneira, a estabilidade produti-
va depende tanto da capacidade de conservar a fonte durante o déficit quanto 
de preservar os drenos radiculares formados anteriormente (Sonnewald et al., 
2020; Orek et al., 2020).

Potássio, nutrição e manejo da produtividade

O K possui papel importante na ecofisiologia da mandioca por participar 
da regulação estomática, fotossíntese, metabolismo e transporte de carboidratos. 
Como o principal produto econômico corresponde a um órgão de armazenamen-
to rico em amido, processos que favorecem a movimentação de carbono das fo-
lhas para as raízes apresentam importância direta para a produtividade (Omondi 
et al., 2020). Omondi et al. (2020) avaliaram diferentes concentrações de K e 
observaram que produtividade e número de raízes de reserva, condutância esto-
mática e fotossíntese líquida aumentaram até determinada disponibilidade do nu-
triente. Simultaneamente, ocorreu redução dos carboidratos solúveis e do amido 
nas folhas com o aumento do K, comportamento associado ao maior transporte 
de açúcares para as raízes em crescimento (Omondi et al., 2020).

Os resultados indicam que o K participa não apenas do funcionamento da 
fonte, mas também das relações fonte-dreno. O aumento da força das raízes de 
reserva favorece a utilização dos carboidratos produzidos pelas folhas, enquan-
to alterações no metabolismo energético fornecem suporte ao crescimento e ao 
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acúmulo de biomassa nos órgãos subterrâneos (Omondi et al., 2020). A nutri-
ção precisa, entretanto, ser integrada ao crescimento da cultura. A capacidade de 
produzir amido depende da disponibilidade de carbono, da atividade metabólica 
das raízes e do fornecimento mineral necessário ao funcionamento da planta. 
Diferenças metabólicas e nutricionais entre cultivares também estão associadas a 
variações no rendimento das raízes, indicando que produtividade não resulta da 
ação isolada de um único nutriente (Obata et al., 2020).

O manejo da parte aérea também deve preservar a capacidade fotossintéti-
ca durante o período de engrossamento das raízes. A redução excessiva da fonte 
limita o fornecimento de sacarose, enquanto drenos fortes favorecem a manu-
tenção da assimilação de carbono. Assim, práticas que mantenham área foliar 
funcional e reduzam estresses durante o período de acumulação apresentam im-
portância para a produção de matéria seca e amido (Ruiz-Vera et al., 2021; Pan 
et al., 2021). A integração entre genótipo, disponibilidade hídrica e fertilidade 
determina o resultado final. Genótipos com maior retenção foliar e desempenho 
sob seca, associados a adequado fornecimento de K e elevada capacidade de ar-
mazenamento, apresentam características fisiológicas favoráveis à manutenção 
da produtividade em ambientes tropicais sujeitos a variações na disponibilidade 
de recursos (Orek et al., 2020; Omondi et al., 2020).

CONCLUSÕES

A produtividade da mandioca é determinada pela capacidade da planta de 
produzir carbono nas folhas e direcioná-lo eficientemente para as raízes de reser-
va. Por isso, fotossíntese e força dos drenos precisam permanecer coordenadas 
durante o desenvolvimento, e aumentos na assimilação de carbono apresentam 
maior potencial produtivo quando acompanhados por elevada capacidade de ar-
mazenamento nas raízes.

A formação das raízes de reserva começa precocemente e envolve pro-
cessos de desenvolvimento distintos daqueles observados nas raízes fibrosas. A 
diferenciação do parênquima, o acúmulo inicial de açúcares e amido e o poste-
rior engrossamento constituem etapas fundamentais para a definição do potencial 
produtivo da cultura.
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Resumo: O trigo (Triticum aestivum L.) apresenta produtividade determinada pela 
interação entre estabelecimento da cultura, perfilhamento, formação do dossel, in-
terceptação da radiação, fotossíntese, desenvolvimento da espiga e enchimento dos 
grãos. O número de espigas por área, número de grãos por espiga e massa dos grãos 
constituem componentes fundamentais do rendimento e são definidos em diferen-
tes fases do ciclo. Durante o período reprodutivo, a manutenção da fotossíntese e o 
equilíbrio entre capacidade da fonte e demanda dos grãos apresentam elevada impor-
tância para a produtividade. Déficit hídrico e temperaturas elevadas durante antese 
e enchimento comprometem processos reprodutivos, aceleram a senescência foliar 
e reduzem a duração do enchimento e a massa dos grãos. O nitrogênio (N) exerce 
forte influência sobre crescimento, área foliar, formação das espigas, produtividade 
e concentração de proteína nos grãos, sendo sua eficiência determinada pela absor-
ção, assimilação e remobilização para os órgãos reprodutivos. Dessa forma, o mane-
jo ecofisiológico do trigo deve integrar arquitetura do dossel, relações fonte-dreno, 
água, temperatura e nutrição nitrogenada para maximizar produtividade e qualidade 
dos grãos (Zahra et al., 2021; Teng et al., 2022; Li et al., 2022).

Palavras-chave: Triticum aestivum; perfilhamento; fotossíntese; fonte-dreno; estresse 
térmico; nitrogênio; enchimento dos grãos.
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INTRODUÇÃO

O trigo apresenta desenvolvimento caracterizado pela formação inicial 
de folhas e perfilhos, alongamento dos colmos, diferenciação e crescimento das 
espigas, antese e enchimento dos grãos. A produtividade resulta da construção 
progressiva dos componentes do rendimento, principalmente número de espigas 
por área, número de grãos e massa individual dos grãos, os quais respondem de 
maneira diferente às condições ambientais e ao manejo ao longo do ciclo (Teng 
et al., 2022).

Durante a fase vegetativa, a cultura precisa formar área foliar suficiente para 
interceptar radiação e sustentar o crescimento. Posteriormente, durante reprodu-
ção e enchimento, a manutenção da atividade fotossintética das folhas, especial-
mente da folha-bandeira e das folhas superiores, contribui para o fornecimento de 
assimilados aos grãos, tornando a duração funcional do dossel importante para a 
produtividade (Li et al., 2022).

As relações fonte-dreno apresentam papel central na formação do ren-
dimento. O número de grãos estabelece grande parte da demanda potencial 
por assimilados, enquanto a capacidade fotossintética e as reservas acumuladas 
anteriormente determinam a disponibilidade de carbono para seu enchimento. 
Evidências recentes indicam que a produtividade de cultivares modernos pode 
apresentar importante limitação pela capacidade da fonte inclusive durante o 
enchimento dos grãos (Rosati; Benincasa, 2023). A disponibilidade de água e a 
temperatura interferem diretamente nesse equilíbrio. A ocorrência simultânea 
de seca e calor durante reprodução e desenvolvimento dos grãos comprome-
te fotossíntese, funcionamento reprodutivo e formação do potencial de dreno, 
podendo reduzir número e massa dos grãos (Zahra et al., 2021). O N constitui 
outro importante regulador da produtividade e qualidade. Sua disponibilidade 
interfere na formação das espigas e grãos, enquanto a absorção após a antese 
e a remobilização do N acumulado nos tecidos vegetativos contribuem para a 
concentração de proteína nos grãos. Portanto, produtividade e qualidade tecno-
lógica precisam ser consideradas conjuntamente no manejo nitrogenado (Teng 
et al., 2022; Hu et al., 2021).
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DESENVOLVIMENTO

Crescimento, perfilhamento e formação da produtividade

O perfilhamento determina parte do número potencial de colmos e espigas 
por unidade de área. Entretanto, nem todos os perfilhos formados sobrevivem 
e produzem espigas férteis. A disponibilidade de N interfere diretamente nesse 
processo, uma vez que a absorção e assimilação do nutriente durante os está-
gios iniciais contribuem para formação de perfilhos, espigas e posteriormente 
do número de grãos (Teng et al., 2022). A formação da produtividade ocorre de 
maneira sequencial. Inicialmente estabelece-se o número de plantas e perfilhos; 
posteriormente, durante o desenvolvimento reprodutivo, são definidos compo-
nentes relacionados ao número de espiguetas e flores férteis; após a fecunda-
ção, o número de grãos estabelecidos passa a representar o principal dreno para 
os assimilados produzidos pela cultura (Teng et al., 2022; Rosati; Benincasa, 
2023). A fotossíntese das folhas superiores possui importância crescente após 
a emergência da espiga. A folha-bandeira permanece metabolicamente ativa 
durante grande parte do enchimento e sua capacidade fotossintética responde 
fortemente à temperatura. A manutenção dessa atividade retarda limitações na 
oferta de assimilados e contribui para o crescimento dos grãos (Li et al., 2022).

Figura 10. Principais estádios fenológicos do trigo, da emergência à maturação dos grãos. 

Fonte: Adaptado da escala de Feekes-Large.
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Durante o enchimento, os grãos constituem os principais drenos da planta. 
Rosati e Benincasa (2023), revisando estudos de manipulação da relação fonte-
-dreno, argumentam que a disponibilidade de assimilados continua representando 
limitação relevante para o rendimento de cultivares modernos durante essa fase. 
Dessa forma, preservar a atividade da fonte após a antese permanece importante 
para maximizar a massa dos grãos (Rosati; Benincasa, 2023).

A produtividade final depende, portanto, da integração entre número de 
espigas, estabelecimento dos grãos e capacidade de completar seu enchimento. 
Uma cultura com elevado número potencial de grãos pode não expressar comple-
tamente esse potencial quando a capacidade fotossintética é reduzida por senes-
cência, deficiência nutricional ou estresses ambientais durante o período pós-an-
tese (Rosati; Benincasa, 2023; Li et al., 2022).

Água, temperatura e enchimento dos grãos

A fase reprodutiva apresenta elevada sensibilidade ao déficit hídrico e 
ao calor. A ocorrência desses estresses durante emborrachamento, antese e de-
senvolvimento inicial dos grãos pode comprometer meiose, funcionamento do 
pólen, receptividade do estigma, fecundação e estabelecimento dos grãos, redu-
zindo precocemente o potencial produtivo da espiga (Zahra et al., 2021).

O déficit hídrico provoca fechamento estomático e redução da assimila-
ção de carbono, enquanto a combinação entre seca e temperatura elevada pode 
intensificar os efeitos sobre o metabolismo da planta. Sob deficiência de água, a 
redução da transpiração também diminui o resfriamento evaporativo do dossel, 
podendo aumentar a temperatura dos tecidos durante episódios de calor (Zahra 
et al., 2021).

A antese representa uma fase particularmente crítica. Abdelhakim et al. 
(2022), avaliando genótipos de trigo de primavera submetidos a calor e seca 
durante a antese, observaram alterações nas trocas gasosas, fluorescência da 
clorofila, metabolismo e produtividade, demonstrando que estresses ocorridos 
nessa fase podem produzir consequências que permanecem até a colheita (Ab-
delhakim et al., 2022).
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Após a antese, temperaturas elevadas aceleram o desenvolvimento e redu-
zem a duração do enchimento. O calor também prejudica a atividade fotossinté-
tica, acelera a senescência das folhas e interfere na síntese e deposição de amido 
nos grãos. Como consequência, a massa final e diferentes atributos de qualidade 
podem ser comprometidos (Fernie et al., 2022; Li et al., 2022).

Li et al. (2022) destacam que o efeito do calor depende da intensidade, du-
ração e momento de ocorrência. Estresses durante o período reprodutivo podem 
afetar tanto a fonte, pela redução da fotossíntese, quanto o dreno, por comprome-
ter formação e desenvolvimento dos grãos. Portanto, a resposta produtiva repre-
senta a integração entre danos aos dois componentes do sistema (Li et al., 2022).

A qualidade também responde ao ambiente térmico. Fernie et al. (2022) 
demonstraram que eventos de calor após a antese podem alterar peso dos grãos, 
características físicas e composição nutricional, embora a magnitude e direção 
das respostas apresentem dependência genotípica. Dessa forma, produtividade e 
qualidade precisam ser avaliadas simultaneamente na seleção de materiais adap-
tados ao calor (Fernie et al., 2022).

Relações fonte-dreno e qualidade dos grãos

Após a fecundação, os grãos tornam-se fortes drenos de carbono e N. A 
disponibilidade de assimilados resulta da fotossíntese corrente e da remobiliza-
ção de reservas acumuladas anteriormente nos tecidos vegetativos, enquanto a 
capacidade potencial do dreno é determinada pelo número de grãos e por sua 
capacidade individual de crescimento (Rosati; Benincasa, 2023).

A relação entre fonte e dreno não permanece constante durante o ciclo. 
Antes da antese, o crescimento e a formação das estruturas reprodutivas deter-
minam o número potencial de grãos. Posteriormente, a demanda desses grãos 
precisa ser atendida pela atividade fotossintética e pelas reservas disponíveis na 
planta, tornando a manutenção da fonte particularmente importante durante o 
enchimento (Rosati; Benincasa, 2023). A ocorrência de calor altera essa relação 
porque reduz simultaneamente a duração da atividade fotossintética e o período 
disponível para acumulação de matéria seca nos grãos. Além disso, alterações na 
síntese de amido e proteínas podem modificar peso, composição e propriedades 
tecnológicas do produto colhido (Fernie et al., 2022).
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Estresses combinados de calor e seca podem apresentar efeito ainda mais 
intenso sobre o dreno. Zahra et al. (2021) relatam que esses estresses interferem 
em divisão e expansão celular, desenvolvimento do pólen, fecundação e cres-
cimento do grão, reduzindo seu potencial de armazenamento e aumentando a 
ocorrência de grãos menores e enrugados (Zahra et al., 2021). Assim, estratégias 
de manejo que preservem área foliar, disponibilidade hídrica e nutrição durante 
o período reprodutivo contribuem para manter a capacidade da fonte e permitir 
expressão do potencial dos drenos. O objetivo fisiológico é estabelecer número 
adequado de grãos e posteriormente sustentar seu crescimento até a maturidade 
(Rosati; Benincasa, 2023; Teng et al., 2022).

Nitrogênio e manejo integrado

O N participa da síntese de clorofila, proteínas, enzimas e ácidos nucleicos 
e possui forte influência sobre crescimento e formação da produtividade. No tri-
go, a eficiência de uso do N envolve capacidade de absorção pelas raízes, assimi-
lação nos tecidos, utilização na formação de biomassa e posterior remobilização 
para os grãos (Teng et al., 2022).

A absorção de N durante os estágios iniciais está associada à formação de 
perfilhos, espigas e grãos, enquanto a absorção pós-antese e a remobilização do 
N acumulado antes do florescimento apresentam importância para massa e con-
centração proteica dos grãos. Dessa maneira, o momento de disponibilidade do 
nutriente influencia componentes diferentes da produtividade e qualidade (Teng 
et al., 2022). Existe também uma relação importante entre produtividade e proteí-
na dos grãos. Aumentos expressivos do rendimento podem diluir a concentração 
proteica quando o fornecimento e a remobilização de N não acompanham a maior 
deposição de carboidratos. Estratégias capazes de melhorar simultaneamente ab-
sorção, utilização e redistribuição do nutriente são, portanto, importantes para 
conciliar rendimento e qualidade (Teng et al., 2022).

O parcelamento do N constitui uma ferramenta para ajustar a disponibili-
dade do nutriente à demanda da cultura. Em meta-análise global, Hu et al. (2021) 
verificaram que o parcelamento em três ou quatro aplicações aumentou, em mé-
dia, a produtividade em aproximadamente 7% e a concentração de proteína dos 
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grãos em aproximadamente 5% em comparação a estratégias menos parceladas, 
embora a magnitude da resposta dependesse das condições de cultivo (Hu et al., 
2021). O manejo nitrogenado precisa ser integrado à disponibilidade hídrica e ao 
potencial produtivo. A absorção do nutriente depende do crescimento radicular e 
do transporte no sistema solo-planta, enquanto a conversão do N absorvido em 
produtividade depende da manutenção da fotossíntese e da formação dos drenos 
reprodutivos. Por isso, elevar isoladamente a dose não garante maior eficiência 
agronômica (Teng et al., 2022; Hu et al., 2021). A época de semeadura também 
pode modificar o ambiente experimentado durante o enchimento. Alterações no 
posicionamento do ciclo mudam a exposição das folhas e grãos às temperatu-
ras elevadas, podendo modificar fotossíntese, duração do enchimento, massa dos 
grãos e produtividade. Portanto, genótipo, época de semeadura, água e N preci-
sam ser manejados conjuntamente para posicionar as fases críticas em condições 
ambientais favoráveis (Li et al., 2022; Fei et al., 2022).

CONCLUSÕES

A produtividade do trigo é construída progressivamente pela formação e 
sobrevivência dos perfilhos, desenvolvimento das espigas, estabelecimento do 
número de grãos e posterior enchimento. Esses componentes respondem à dis-
ponibilidade de recursos em momentos distintos, tornando o manejo ao longo de 
todo o ciclo determinante para a produtividade final.

A manutenção da capacidade fotossintética após a antese possui impor-
tância central para o crescimento dos grãos. Evidências recentes indicam que 
a disponibilidade da fonte continua sendo relevante durante o enchimento, jus-
tificando práticas que preservem área foliar funcional e reduzam a senescência 
prematura.
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