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RESUMO 
 

PIMENTA, Thaline Martins, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, fevereiro de 
2017. Aspectos anatômicos e fisiológicos de plantas de tomate associados a 
inibição da biossíntese de giberelinas e à elevada concentração de dióxido de 
carbono. Orientador: Dimas Mendes Ribeiro. Coorientadores: Edgard Augusto de 
Toledo Picoli e Genaina Aparecida de Souza. 

 
A giberelina é um hormônio chave no crescimento e desenvolvimento das plantas e 

ambos os processos envolvem divisão e expansão celular, os quais são sensíveis a 

elevada concentração de dióxido de carbono (CO2) no ambiente. Ainda que os efeitos 

gerais promovidos por giberelinas sejam conhecidos, o seu papel na determinação do 

crescimento sob concentração de CO2 elevada são pouco explorados. Nesse contexto, 

buscou-se compreender o papel das giberelinas no crescimento de plantas de tomate 

tratadas com paclobutrazol (PAC) cultivadas sob concentração de CO2 ambiente (400 

μmol CO2 mol-1 ar) e elevada (750 μmol CO2 mol-1 ar). O tratamento com PAC em 

CO2 ambiente promoveu a redução da biomassa total, da taxa de crescimento relativo 

(TCR) e da área foliar, possivelmente promovido pela redução na taxa de assimilação 

líquida de carbono (A) e na respiração (Rn), além de menores níveis de carboidratos 

nas folhas. A anatomia do caule apresentou redução na expansão celular e menor 

comprimento das células do parênquima medular. Sob concentração de CO2 elevada, 

o efeito do PAC no crescimento das plantas de tomate foi revertido. Nesse ambiente, 

a A, Rn e os níveis de carboidratos foram aumentados. A anatomia da folha e do caule 

foram semelhantes às das plantas controle, com maior tamanho das células. Em 

conclusão, a concentração de CO2 elevada foi essencial para acoplar o metabolismo 

primário à promoção da expansão celular e crescimento das plantas sob inibição da 

biossíntese de giberelinas. 
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ABSTRACT 
 

PIMENTA, Thaline Martins, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, February, 2017. 
Anatomical and physiological aspects of tomato plants associated with the 
inhibition of gibberellin biosynthesis and the high concentration of carbon 
dioxide. Adviser: Dimas Mendes Ribeiro. Co-advisers: Edgard Augusto de Toledo 
Picoli and Genaina Aparecida de Souza. 

 
Gibberellin is a key hormone in plant growth and development and both processes 

involve cell division and expansion, which are sensitive to high carbon dioxide 

concentration (CO2) in the environment. Although the general effects promoted by 

gibberellins are known, their role in determining growth under high CO2 concentration 

is poorly explored. In this context, the aim of this work was to understand the role of 

gibberellins in the growth of paclobutrazol-treated tomato plants (PAC) grown under 

ambient (400 μmol CO2 mol-1 air) and elevated CO2 (750 μmol CO2 mol-1 air) 

concentration. The treatment with PAC at ambient CO2 promoted the reduction of the 

total biomass, relative growth rate (TCR) and leaf area, possibly promoted by the 

reduction in the rate of carbon assimilation (A) and respiration (Rn), besides lower 

levels of carbohydrates in leaves. The anatomy of the stem showed reduction in the 

cellular expansion and shorter length of the cells of the medullar parenchyma. At 

elevated CO2 concentration, the effect of PAC on the growth of tomato plants was 

reversed. In this condition, the A, Rn and carbohydrate levels were increased. Leaf and 

stem anatomy were similar to those of control plants, with larger cell sizes. In 

conclusion, elevated CO2 concentration was essential to couple the primary 

metabolism to promotion of cell expansion and plant growth under inhibition of 

gibberellin biosynthesis.



1 

 

1 INTRODUÇÃO  

 

O crescimento e desenvolvimento das plantas envolvem divisão e expansão 

celular, processos sensíveis a elevada concentração de dióxido de carbono (CO2) 

atmosférico (Masle, 2000; Taylor et al., 2003; Luomala et al., 2005). A giberelina é 

um hormônio chave que tem papel essencial no crescimento de plantas, como na 

germinação de sementes, expansão foliar, alongamento do caule e abertura floral ( 

Gonzalez et al., 2012; Cheng et al., 2015; Li et al., 2015; Zhou et al., 2016). O estímulo 

ao crescimento das plantas promovido pelas giberelinas envolve mudanças tanto na 

divisão como na expansão das células (Richards et al., 2001; Gonzalez et al., 2012). 

Ainda que os efeitos gerais promovidos pelas giberelinas sejam conhecidos, o seu 

papel na determinação do crescimento sob concentração elevada de CO2 é pouco 

explorado.  

Em laboratório, resultados interessantes foram obtidos quando plantas de 

Arabidopsis thaliana tratadas com paclobutrazol (PAC), um inibidor da biossíntese de 

giberelinas, foram mantidas sob concentração elevada de CO2. O PAC promoveu 

redução de aproximadamente 50 % na área foliar, massa fresca e massa seca de plantas 

mantidas à concentração ambiente de CO2 (380 μmol CO2  mol-1) (Ribeiro et al., 2012a, 

2012b). Entretanto, os efeitos inibitórios do PAC foram completamente revertidos 

quando as plantas foram mantidas sob elevada concentração de CO2 (750 μmol CO2 

mol-1). Assim, a ação das giberelinas no crescimento das plantas sob concentração 

elevada de CO2 constitui um campo importante de investigação, devido ao papel dessa 

classe de hormônios no controle do crescimento e desenvolvimento das plantas 

(Richards et al., 2001; Davière e Achard, 2013). Resultados interessantes também 

foram encontrados por Wang et al. (2015) estudando o papel das giberelinas em plantas 

de cenoura, onde os tratamentos com PAC e ácido giberélico (GA3) alteraram 

parâmetros morfológicos, estrutura anatômica e a regulação de genes relacionados às 

vias de biossíntese de giberelinas. Enquanto GA3 restringiu o crescimento das raízes, 

plantas tratadas com PAC tiveram um incremento no peso fresco e no diâmetro das 

raízes.  

As rotas de biossíntese e sinalização das giberelinas têm sido intensivamente 

estudadas em Arabidopsis (Yamaguchi, 2008; Hedden e Sponsel, 2015). O passo 

inicial na biossíntese das giberelinas envolve a conversão do geranilgeranil-difosfato 
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a ent-copalil-difosfato que em seguida é convertido a ent-caureno. As enzimas que 

catalisam essas reações são a ent-copalil-difosfato sintase e ent-caureno sintase, 

respectivamente (Hedden e Thomas, 2016). Reações subsequentes catalisadas pela 

enzima ent-caureno oxidase produz o ácido ent-caurenoico e GA12, a partir do ent-

caureno (Helliwell et al., 2001; Yamaguchi, 2008). No passo final da rota de 

biossíntese das giberelinas, GA12 é convertida em GA4 pela oxidação do C-20 e C-3 

pela enzima GA 20-oxidase (GA20ox) e GA3-oxidase (GA3ox), respectivamente 

(Olszewski et al., 2002; Hedden e Sponsel, 2015).  

O nível de giberelinas ativas nas plantas pode, também, ser regulado pela ação 

de enzimas envolvidas no seu catabolismo (Hedden e Thomas, 2016). Assim, a 

superexpressão de genes que codificam a proteína GA2-oxidase evita o acúmulo em 

excesso do hormônio nas plantas (Hedden e Thomas, 2016). Além disso, o nível de 

giberelinas ativas pode ser mantido via regulação negativa dos genes de sua 

biossíntese, por exemplo, GA20ox e GA3ox (Yamaguchi, 2008). As giberelinas 

promovem o crescimento das plantas ao induzir a degradação da proteína DELLA 

repressora do crescimento (Hedden e Thomas, 2016). A ligação das giberelinas aos 

receptores GID promovem a interação do receptor com a proteína DELLA, ocorrendo 

subsequente poliubiquitinação da DELLA via E3 ubiquitina-ligase SCFSLY1 e eventual 

destruição da DELLA via proteassomo 26S (Achard et al., 2009). Em geral, a proteína 

DELLA inibe o crescimento das plantas pela redução da proliferação     celular (taxa 

de divisão celular) e taxa de expansão (Achard et al., 2009; Gonzalez et al., 2012). 

O metabolismo das giberelinas é particularmente sensível a fatores do 

ambiente e ao estádio de desenvolvimento das plantas (Fleet e Sun, 2005; Hedden e 

Thomas, 2016). Estímulos ambientais tais como luz e temperatura regulam a expressão 

de alguns genes envolvidos na sua biossíntese e sinalização (Stavang et al., 2007; 

Deviére e Achard, 2013), afetando consequentemente, o crescimento e 

desenvolvimento das plantas. O aumento de CO2 na atmosfera durante as últimas 

décadas tem despertado um crescente interesse na função desse gás como um sinal do 

ambiente envolvido na regulação do crescimento e desenvolvimento das plantas. 

Apesar da conhecida associação entre concentração elevada de CO2 e o crescimento 

em plantas, as vias regulatórias que conectam o controle hormonal do crescimento com 

a assimilação de carbono são, ainda, pouco conhecidas. Assim, este trabalho objetivou 

analisar o efeito da concentração elevada de CO2 no metabolismo primário de plantas 
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de tomate (Solanum lycopersicum L. cv Santa Clara) crescendo em solo suplementado 

com PAC. Propôs-se ainda investigar se o efeito da concentração elevada de CO2 na 

anatomia da folha e do caule é resultado ou é fortemente modulado por mudanças 

simultâneas nos níveis de giberelinas nas plantas.  

 

2 MATERIAL E MÉTODOS  

 

2.1 Material vegetal e condições de cultivo 

Sementes de tomate (Solanum lycopersicum L. cv Santa Clara) foram 

semeadas em bandejas plásticas preenchidas com substrato comercial (Tropstrato HT 

Hortaliças). Transcorridos 15 dias após a semeadura, as mudas foram transferidas para 

vasos de polietileno de 3,5 L de capacidade contendo substrato comercial e receberam 

adubação de plantio de 5,0 g por vaso de N-P-K (20-5-20), e uma adubação de 

cobertura durante o estádio vegetativo das plantas. Dois dias após o transplantio, 

correspondente ao estádio de aparecimento do primeiro par de folhas verdadeiras, 20 

ml de água (controle) ou 20 ml de suspensão de PAC (1 mM) foram distribuídos na 

superfície do substrato com o auxílio de uma pipeta graduada. Dois dias após ao 

tratamento com PAC, as plantas foram transferidas para câmaras de topo aberto (1,6 

m diâmetro e 1,8 m altura) montadas em casa de vegetação e suplementadas com CO2 

à concentração de 400 μmol CO2 mol-1 ar (ambiente) e 750 μmol CO2 mol-1 ar 

(elevada). A irrigação das plantas nas câmaras de topo aberto foi feita diariamente, de 

forma a manter-se o substrato próximo à capacidade de campo. Três cultivos 

independentes crescidos em diferentes épocas foram avaliados. A variação diária 

global da intensidade de luz, temperatura e déficit de pressão de vapor (VPD) durante 

a condução dos experimentos, em cada câmara de topo aberto, foram apresentados na 

figura S1 (Material Suplementar). 

 

2.2 Quantificação dos parâmetros morfológicos 

O comprimento do terceiro entrenó e da folha do terceiro nó foram 

mensurados a cada dois dias. O crescimento foi descrito pela seguinte função 

sigmoidal:  

 

f(t) = A / (1 + exp { - [(t - t0) / b]}) 
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onde A é a diferença entre os valores máximos e mínimos de crescimento, t0 é o tempo 

quando o crescimento é máximo e b é o crescimento máximo. Para calcular as taxas 

de crescimento, a diferencial da função sigmoidal foi determinada:  

 

d/dt f(t) = A exp ( - {( t - t0) / b}) / [b (1 + exp { - (t - t0)/b}) 2] 

 

O crescimento final da folha e do entrenó foram calculados como a assíntota 

superior (A) da curva sigmoidal. O momento de ocorrência do ponto limite na faixa do 

limiar superior da curva indicou quando a folha e o entrenó atingiram 95% do 

crescimento final. O pico da primeira derivada da curva corresponde à taxa máxima 

de crescimento ocorrida no valor zero da segunda derivada. 

A altura das plantas, tomada do nível do solo até o nó apical superior, foi 

também mensurada a cada dois dias. Ao final de cada experimento (13 dias de 

suplementação com CO2 em câmaras de topo aberto), as plantas foram separadas em 

caule, folhas e raízes. A área foliar total foi determinada usando medidor de área foliar 

(Li-Cor Model 3100 Area Meter, Lincoln, NE, USA). As raízes foram lavadas com 

água sobre uma peneira com malha de 0,5 mm. Os órgãos das plantas foram secos em 

estufa de circulação forçada, a 70 ºC, até atingir peso constante. Posteriormente, o peso 

seco das folhas, caules e raízes foi determinado. Com os dados de massa seca e área 

foliar foram calculados as seguintes características de crescimento: biomassa total, 

razão parte aérea/raiz, taxa de crescimento relativo da biomassa (TCR) e área foliar 

especifica (AFE).  

 

2.3 Fluorescência e trocas gasosas  

A taxa de assimilação líquida de carbono (A), a concentração subestomática 

de CO2 (Ci), a taxa transpiratória (E) e os parâmetros de fluorescência foram medidos 

entre 9:00 e 11:00 h, sob radiação fotossinteticamente ativa equivalente à do ambiente 

(500 µmol m-2 s1), com um analisador de gases infravermelho (LI 6400XT, LI -COR, 

Lincoln, NE, USA). A concentração de CO2 de referência foi de 400 µmol CO2 mol-1 

de ar para as plantas em atmosfera ambiente de CO2 e de 750 µmol CO2 mol-1 de ar 

para as plantas sob concentração de CO2 elevada. A fluorescência inicial (F0) foi obtida 

via excitação dos tecidos foliares por luz vermelha modulada de baixa intensidade de 

(0,03 µmol fótons m-2 s-1). Em seguida, um pulso de luz saturante de 1.000 µmol 
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(fótons) m-2 s-1 com duração de 0,8 s, foi aplicado para determinar a fluorescência 

máxima emitida (Fm). Procedeu-se a determinação da eficiência fotoquímica máxima 

do fotossistema II (FSII) (Fv/Fm), coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ), 

coeficiente de extinção fotoquímica (qP) e taxa de transporte de elétrons (ETR), 

conforme descrito por Maxwell e Johnson (2000). A respiração no escuro (Rn) foi 

quantificada utilizando-se o mesmo equipamento descrito anteriormente, após duas 

horas do término do período de luz. A taxa de fotorrespiração da rubisco (PR) foi 

determinada conforme descrita por Valentini et al. (1995). Para a determinação das 

trocas gasosas foram utilizadas duas folhas de 10 plantas. As medidas foram efetuadas 

sob umidade relativa 50-60 % e temperatura 26-31 ºC, correspondente ao topo das 

câmaras.  

 

2.4 Quantificação de metabólitos  

As amostras do terceiro entrenó e da folha do terceiro entrenó foram coletadas 

no meio do período de luz e imediatamente congeladas em nitrogênio líquido e 

armazenadas a - 80 ºC, até análise. Uma fração das amostras (30 mg) liofilizada foram 

submetidas à extração etanólica, a quente, determinando-se na fração solúvel em 

etanol, os níveis de glicose, frutose, sacarose e aminoácidos totais (Fernie et al., 2001). 

Na fração insolúvel, determinaram-se os níveis de amido e proteína total (Fernie et al., 

2001). Glicose, frutose e sacarose foram determinadas usando-se um ensaio de 

substrato enzimático contínuo (Cross et al., 2006). Para determinação de amido, o 

precipitado da extração etanólica foi solubilizado por aquecimento a 95 ºC em 0,1 M 

NaOH. Em seguida, adicionou-se 70 µl de solução de ácido acético (1 M) às amostras, 

e o conteúdo de amido foi determinado como equivalentes de glicose (Hendriks et al., 

2003).  

O conteúdo de aminoácidos totais foi quantificado de acordo com Gibon et 

al. (2004). Em uma microplaca adicionou-se 25 µL do extrato etanólico, 25 µL de 

etanol 70 %, 50 µL de tampão citrato pH 5,2 acrescidos de ácido ascórbico 0,2 % (p/v) 

e 100 µL de ninhidrina 1% (p/v) em metanol 70 % (v/v), em cada poço. A microplaca 

foi incubada no escuro por 20 min a 95 °C e centrifugada por 15 s a 12800 g. 

Posteriormente, foi feita a leitura da placa no comprimento de onda de 570 nm. Para a 

determinação de aminoácidos totais foi feita uma curva de calibração utilizando 

leucina como padrão, às concentrações de 0; 0,04; 0,06; 0,20; 0,40 e 1,00 mM. 
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Para a determinação de proteína total foi utilizado a técnica de Bradford 

(1976), com algumas modificações (Ramagli e Rodriguez, 1985). Uma série de 

solução de albumina soro-bovina (BSA) diluída com o tampão de extração foi utilizada 

como padrão para quantificação das proteínas. As proteínas foram quantificadas em 

um leitor de microplacas (Molecular Devices Sunny Valle, EUA), a 595 nm. 

A determinação de clorofilas totais foi realizada de acordo com a metodologia 

descrita por Porra et al. (1989), a partir de 25 µL do extrato diluído em 145 µL de 

acetona 80 % (v/v). 

 

2.5 Características anatômicas  

Seções foliares retirados da região mediana da folha do terceiro nó e seções 

do caule do terceiro entrenó foram fixadas em FAA50 (90:5:5) por 48 h e estocados em 

etanol 70 % (Johansen, 1940). Em seguida, o material vegetal foi incluído em 

metacrilato (Historesin-Leica), seguindo as recomendações do fabricante. O material 

foi seccionado transversalmente (folha e caule) e longitudinalmente (caule) em 

micrótomo rotativo de avanço automático (modelo RM2155, Leica microsystems Inc., 

Deerfield, USA) com 5 µm de espessura, corado com azul de toluidina (O’Brien et al., 

1964) e montado sob lamínula com resina sintética (Permount®). As imagens das 

análises estruturais foram obtidas em microscópio de luz (modelo AX-70 TRF, 

Olympus Optical, Tokyo, Japan), acoplado a câmera fotográfica digital (modelo Zeiss 

AxioCam HRc, Göttinger, Germany) e microcomputador com o programa de captura 

de imagens Axion Vision.  

Nas imagens obtidas foram efetuadas medições em 10 campos distintos de 

cada amostra por meio do software Image-Pro® Plus (version 4.1, Media Cybernetics, 

Inc., Silver Spring, USA). As características anatômicas das folhas de plantas controle 

e plantas tratadas com PAC foram examinadas avaliando-se as espessuras da lâmina 

foliar, parênquimas paliçádico e lacunoso, epiderme nas faces abaxial e adaxial, além 

da área dos espaços intercelulares. As características anatômicas do caule de plantas 

controle e plantas tratadas com PAC foram examinadas avaliando-se o diâmetro do 

entrenó, área da seção transversal das células e número das células do parênquima 

medular, procurando compreender se a inibição da biossíntese de giberelinas afetou a 

expansão / divisão celular. Além disso foram avaliadas a área da seção transversal dos 
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elementos de vaso do xilema, o número de vasos do xilema e o comprimento das 

células do parênquima medular.  

Para determinação da densidade estomática foram utilizados folíolos centrais 

de folha totalmente expandida, que foram diafanizadas por meio de metanol 95% (v/v) 

por 48 h, seguido por ácido lático 100%. As amostras foram acondicionadas em banho-

maria a temperatura de 95° C, até que as lâminas foliares apresentassem aspecto 

totalmente translúcido (Zsögön et al., 2015). Os cortes foram montados em lâminas de 

vidro, e as imagens das epidermes adaxial e abaxial foram obtidas em microscópio de 

luz (modelo AX-70 TRF, Olympus Optical, Tokyo, Japan) acoplado a câmera 

fotográfica digital (modelo Zeiss AxioCam HRc, Göttinger, Germany) e 

microcomputador com o programa de captura de imagens Axion Vision. As imagens 

obtidas no microscópio foram digitalizadas e armazenadas, para medições no 

programa Image-Pro Plus versão 4.5. 

 

2.6 Delineamento experimental e análise estatística 

O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente casualizado. A 

unidade experimental dos experimentos de análise de metabólitos foi composta por 30 

mg de material vegetal, por reação, com seis repetições, por tratamento. Para os 

experimentos relacionados ao crescimento de plantas, a unidade experimental foi 

composta por dez repetições, constituída de duas plantas cada. As características 

morfoanatômicas da folha e caule foram avaliadas em cinco repetições amostradas de 

dez plantas diferentes. Os dados foram submetidos à análise de variância (P < 0,05), e 

as diferenças entre as médias examinadas pelo teste de Tukey em nível de 5 % de 

probabilidade. Todos os dados foram analisados usando-se o software SPSS 11.0 

(Statistical Package for the Social Science, Inc., Chicago, IL, USA).  

 

3 RESULTADOS 

 

A dinâmica do crescimento da terceira folha e do terceiro entrenó das plantas 

controle e tratadas com PAC cultivadas sob condição ambiente ou de elevada 

concentração de CO2 ajustou-se a uma função sigmoidal (Figura 1A, B). Por outro 

lado, o crescimento em altura das plantas de tomate controle e tratadas com PAC 
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cultivadas sob ambiente ou elevada concentração de CO2 ajustou-se a uma função de 

primeiro grau (Figura 1C). O PAC promoveu redução significativa no crescimento da 

terceira folha e do terceiro entrenó bem como na altura total das plantas de tomate 

mantidas a concentração de CO2 ambiente (Figura 1A-C). Um comportamento 

completamente diferente para o crescimento da folha, entrenó e altura total surgiu 

quando as plantas de tomate tratadas com PAC foram cultivadas sob concentração de 

CO2 elevada. Neste contexto, os efeitos inibitórios do PAC foram revertidos quando 

as plantas foram mantidas sob concentração de CO2 elevada (Figuras 1A-C).  

O tratamento com PAC reduziu o comprimento final da terceira folha (52 %) 

e do terceiro entrenó (54 %), em plantas crescidas sob concentração de CO2 ambiente. 

Entretanto, os efeitos inibitórios do PAC foram revertidos quando as plantas foram 

mantidas sob concentração de CO2 elevada (Figura 2A, B). Sob concentração de CO2 

ambiente, o tratamento das plantas de tomate com PAC promoveu redução da taxa 

máxima de expansão da terceira folha e do terceiro entrenó, em comparação aos seus 

respectivos controles. Claramente, houve um aumento significativo na taxa máxima 

de expansão da terceira folha e do terceiro entrenó em plantas tratadas com PAC  

cultivadas em concentração de CO2 elevada (Figura 2C, D). O tratamento das plantas 

com PAC não alterou o tempo de máxima expansão da folha e do entrenó das plantas 

de tomate cultivadas tanto em concentração de CO2 ambiente quanto elevada, em 

comparação aos seus respectivos controles (Figura 2E, F). A duração da expansão da 

terceira folha permaneceu estável nas plantas de tomate tratadas com PAC mantidas 

tanto em concentração de CO2 ambiente e elevada (Figura 2G). No entanto, a duração 

da expansão do terceiro entrenó aumentou em 25 % em plantas tratadas com PAC e 

cultivadas sob concentração de CO2 ambiente, mas não em plantas tratadas com PAC 

mantidas em concentração de CO2 elevada, em comparação com os seus respectivos 

controles (Figura 2H).  
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Figura 1. Alterações no crescimento de plantas de tomate promovidas pelo tratamento 
com PAC, sob concentração de CO2 ambiente e elevada. O crescimento da folha (A) 
e do entrenó (B) foi descrito pela função sigmoidal y = A / (1 + exp {- [(x - x0) / b]}). 
O crescimento das plantas em altura (C) foi descrito pela equação y =  ax + b. Médias 
± erro padrão, n = 10. 
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Figura 2. Efeito do PAC sobre o crescimento da terceira folha e do terceiro entrenó 
de plantas de tomate cultivadas sob concentração de CO2 ambiente e elevada. Médias 
seguidas de mesma letra não diferem entre si em nível de 5% pelo teste Tukey. Médias 
± erro padrão, n = 10.  
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A partir da análise do crescimento das plantas foi observado que o PAC 

promoveu redução significativa na biomassa total (56 %), razão parte aérea/ raiz 

(34 %) e área foliar (72 %) das plantas de tomate mantidas sob concentração de CO2 

ambiente (Figura 3A-C). Por outro lado, o tratamento com PAC não reduziu a razão 

parte aérea/ raiz das plantas mantidas sob concentração de CO2 elevada (Figura 3B). 

Além disso, a biomassa total e a área foliar das plantas tratadas com PAC foi um pouco 

menor 25 % e 24 %, respectivamente, quando comparadas com as plantas do controle 

(Figura 3A, C). O tratamento das plantas com PAC reduziu a massa seca radicular das 

plantas de tomate cultivadas tanto em concentração de CO2 ambiente quanto elevada, 

em comparação com os seus respectivos controles (Figura 3D). Entretanto, o número 

de folhas se manteve estável em plantas expostas à solução de PAC em ambas 

concentrações de CO2 (Figura 3E). Os efeitos do PAC na inibição da taxa de 

crescimento relativo das plantas de tomate cultivadas sob concentração de CO2 

ambiente foram completamente revertidos quando as plantas foram cultivadas sob 

concentração de CO2 elevada (Figura 3F). Adicionalmente, o PAC causou uma 

redução significativa na área foliar específica (38 %) e massa seca caulinar (67 %) de 

plantas de tomate mantidas sob concentração de CO2 ambiente, em relação ao controle 

(Figura 3G, H). Entretanto, a redução da área foliar específica e da massa seca caulinar 

das plantas tratadas com PAC não foi completamente revertida sob concentração de 

CO2 elevada. Neste contexto, o PAC promoveu uma redução de 18 % e 55 % na área 

foliar específica e na massa seca caulinar das plantas de tomate cultivadas sob 

concentração de CO2 elevada (Figura 3G, H).  

O PAC promoveu redução significativa na A (20 %) das plantas de tomate 

mantidas sob concentração de CO2 ambiente, em comparação com as plantas do 

controle (Figura 4A). Claramente, houve aumento significativo na A e na Ci tanto em 

plantas do controle e tratadas com PAC cultivadas sob concentração de CO2 elevada, 

em comparação com as plantas de tomate mantidas sob concentração de CO2 ambiente 

(Figura 4A, B). O tratamento com PAC reduziu NPQ (33 %), Rn (30 %) e PR (30 %) 

em plantas crescidas sob concentração de CO2 ambiente, mas não em plantas 

cultivadas sob elevada concentração de CO2 (Figuras 4C-E). Sob concentração de CO2 

ambiente foi observado um pequeno aumento em ETR nas plantas tratadas com PAC 

(Figura 4F). Entretanto, sob concentração de CO2 elevada, ETR avaliado em plantas  
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Figura 3. Análise do crescimento de plantas de tomate tratadas com PAC sob 
concentração de CO2 ambiente e elevada (A-H). TCR, taxa de crescimento relativo; 
AFE, área foliar específica. Médias seguidas de mesma letra não diferem entre si em 
nível de 5% pelo teste Tukey. Médias ± erro padrão, n = 14.   
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tratadas com PAC foram estatisticamente iguais aos das plantas do controle (Figura 

4F). Nas plantas tratadas com PAC, a Ci/Ca, Fv/Fm, E bem como o qP foram iguais 

estatisticamente aos das plantas do controle, tanto sob concentração de CO2 ambiente 

e elevada (Figura 4G-J). Os níveis de clorofilas totais aumentaram em 34 % em plantas 

tratadas com PAC e cultivadas sob concentração de CO2 ambiente em comparação 

com as plantas do controle (Figura 4K). Já sob concentração de CO2 elevada, os níveis 

de clorofilas totais em plantas tratadas com PAC permaneceram estáveis em relação 

ao controle (Figura 4K). 

O PAC reduziu os níveis de glicose (54%), frutose (56%), sacarose (34%) e 

amido (49%) em folhas de plantas cultivadas  sob concentração de CO2 ambiente, em 

relação ao controle. Entretanto, os níveis de glicose, frutose, sacarose e amido 

permaneceram estáveis nas plantas tratadas com PAC, em comparação com os das 

plantas do controle que crescem sob concentração de CO2 elevada (Figura 5A-D). O 

PAC reduziu significativamente os níveis de glicose (56 %) do caule das plantas de 

tomate mantidas sob concentração de CO2 ambiente. Além disso, os níveis de glicose 

do caule das plantas tratadas com PAC em elevada concentração de CO2 foi menor 

(24 %), quando comparado ao controle (Figura 5E). 

 Os níveis de frutose foram iguais estatisticamente no caule das plantas 

tratadas com PAC, tanto em plantas cultivadas em concentração de CO2 ambiente 

quanto em concentração de CO2 elevada (Figura 5F). Ademais, observou-se um 

aumento significativo nos níveis de sacarose (53 %) e amido (56 %) no caule das 

plantas tratadas com PAC e cultivadas sob concentração de CO2 ambiente, mas não no 

caule das plantas tratadas com PAC mantidas em concentração de CO2 elevada, em 

comparação com os seus respectivos controles (Figura 5G, H). 
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Figura 4. Trocas gasosas e fluorescência em plantas de tomate tratadas com PAC, sob  
concentração de CO2 ambiente e elevada (A-K). Médias seguidas de mesma letra não 
diferem entre si em nível de 5% pelo teste Tukey.  Médias ± erro padrão, n = 8. 
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Figura 5. Níveis de metabólitos nos tecidos da folha (A-D) e do caule (E-H) de plantas 
de tomate tratadas com PAC, sob concentração de CO2 ambiente e elevada. Médias 
seguidas de mesma letra não diferem entre si em nível de 5% pelo teste Tukey. Médias 
± erro padrão, n = 6.  
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Os níveis de proteína total e aminoácidos não foram significativamente 

afetados nas folhas das plantas de tomate tratadas com PAC mantidas tanto sob 

concentração de CO2 ambiente e elevada, quando em comparação com os seus 

respectivos controles (Figuras 6A, B). Sob concentração de CO2 ambiente, os níveis 

de proteína total aumentaram no caule das plantas tratadas com PAC, em comparação 

com o controle. Entretanto, os níveis de proteína não diferiram estatisticamente entre 

si no caule das plantas tratadas com PAC e cultivadas sob concentração de CO2 elevada 

(Figura 6C). Os níveis de aminoácidos foram iguais estatisticamente no caule das 

plantas tratadas com  PAC, tanto em plantas cultivadas em concentração de CO2 

ambiente quanto em concentração de CO2 elevada (Figura 6D). 

 

 
 

Figura 6. Níveis de proteína e aminoácidos nos tecidos da folha (A, B) e do caule (C, 
D) de plantas de tomate tratadas com PAC, sob concentração de CO2 ambiente e 
elevada. Médias seguidas de mesma letra não diferem entre si em nível de 5% pelo 
teste Tukey. Médias ± erro padrão, n = 6.  
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O PAC modificou a anatomia foliar das plantas de tomate mantidas sob 

concentração de CO2 ambiente, pois as células do parênquima paliçádico mostraram-

se mais diferenciadas e justapostas nas plantas tratadas com PAC sob concentração de 

CO2 ambiente, em comparação ao controle (Figura 7A, B). Entretanto, os efeitos do 

PAC na anatomia foliar foram revertidos nas plantas sob concentração de CO2 elevada 

(Figura 7C, D).  

A espessura da epiderme nas faces abaxial e adaxial, bem como a espessura 

do parênquima paliçádico não foram significativamente afetadas pelo tratamento com 

PAC em plantas de tomate cultivadas sob concentração de CO2 ambiente e elevada, 

comparadas aos respectivos controles (Figura 8A-C). Sob concentração de CO2 

ambiente, a espessura do parênquima lacunoso, a espessura total da folha e a densidade 

estomática tanto na face abaxial quanto adaxial da epiderme aumentaram nas plantas 

tratadas com PAC, em comparação ao seu respectivo controle (Figura 8D-G). 

Entretanto, a espessura do parênquima lacunoso, a espessura total da folha bem como 

a densidade estomática tanto na face abaxial quanto adaxial da epiderme não foram 

afetadas em plantas tratadas com PAC e cultivadas sob concentração de CO2 elevada 

em relação ao controle (Figura 8D-G). O PAC reduziu os espaços intercelulares das 

folhas das plantas de tomate cultivadas tanto sob concentração de CO2 ambiente (65 

%) quanto elevada (20 %) (Figura 8H).  

Ademais, o tamanho das células da nervura central bem como o tamanho do 

feixe vascular foi fortemente reduzido pelo tratamento com  PAC em folhas das plantas 

cultivadas sob concentração de CO2 ambiente, mas não sob concentração de CO2 

elevada (Figura 9A-D). 
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Figura 7. Efeito do PAC sobre a anatomia foliar de plantas de tomate, sob 
concentração de  CO2 ambiente e elevada. es, epiderme superior; pp, parênquima 
paliçádico; pl, parênquima lacunoso; ei, epiderme inferior. Barras: 100 µm. 
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Figura 8. Parâmetros anatômicos da folha de plantas de tomate tratadas com PAC, sob 
concentração de CO2 ambiente e elevada (A-H). Médias seguidas de mesma letra não 
diferem entre si em nível de 5% pelo teste Tukey. Médias ± erro padrão, n = 5. 
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Figura 9. Efeito do PAC na anatomia da nervura da folha de plantas de tomate, sob 
concentração de CO2 ambiente e elevada. Barras: 200 µm. 

 

A inibição da biossíntese de giberelinas (tratamento com PAC) alterou a 

anatomia do caule de plantas de tomate cultivadas sob concentração de CO2 ambiente, 

mas não em plantas mantidas sob concentração de CO2 elevada, em comparação aos 

seus respectivos controles (Figura 10). O PAC reduziu a área das células do 

parênquima medular (60 %) e a área dos vasos do xilema (61 %) bem como o diâmetro 

do entrenó (25 %) e o comprimento (53 %) das células do entrenó em comparação com 

as plantas do controle sob concentração de CO2 ambiente (Figura 11A-D). Entretanto, 

os efeitos inibitórios do PAC foram revertidos quando as plantas foram mantidas sob 

concentração de CO2 elevada. Em adição, o PAC aumentou o número de células do 

parênquima medular do caule (63 %), em plantas sob concentração de CO2 ambiente, 

mas não em plantas sob concentração de CO2 elevada, em comparação com os seus 

respectivos controles (Figura 11E). O número de elementos de vasos do xilema do 

caule manteve-se inalterado nas plantas de tomate tratadas com PAC, tanto em plantas 

cultivadas sob concentração de CO2 ambiente quanto sob concentração de CO2 elevada 

(Figura 11F). 



21 

 

 

 
Figura 10. Parâmetros anatômicos do caule de plantas de tomate tratadas com PAC, 
sob concentração de CO2 ambiente e elevada. A-H transversal; I-L longitudinal; E-L 
mostram o detalhe do parênquima medular destacado pelos quadros de A-D. Barras: 
A-D, 400 µm; E-L, 100 µm. 
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Figura 11. Parâmetros anatômicos do caule de plantas de tomate tratadas com PAC, 
sob concentração de CO2 ambiente e elevada. Área das células do parênquima medular 
(A), área dos vasos do xilema (B), diâmetro do entrenó (C), comprimento das células 
do parênquima medular (D), número de células do parênquima medular por mm² (E), 
número de vasos do xilema por mm² (F). Médias seguidas de mesma letra não diferem 
entre si em nível de 5% pelo teste Tukey.  Médias ± erro padrão, n = 5. 
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4 DISCUSSÃO 

 

4.1 Efeito da elevada concentração de CO2 no crescimento das plantas em resposta a 

inibição da biossíntese de giberelina  

O efeito da inibição da biossíntese de giberelinas por PAC no crescimento 

das plantas de tomate cultivadas sob concentração de CO2 ambiente foi revertido pela 

concentração de CO2 elevada (Figura 1). O que pode ser observado pelos maiores 

comprimentos de folha, entrenó, a recuperação da taxa de crescimento relativo e 

aumento da biomassa total das plantas tratadas com PAC sob concentração de CO2 

elevada (Figura 3). De forma semelhante, a aplicação de ácido giberélico (GA3) em 

plantas de A. thaliana crescidas em solo suplementado com PAC, também reverteu o 

efeito da inibição do crescimento, nesse caso, aumentando a área da roseta das plantas 

(Ribeiro et al., 2013). Em plantas de tomate observamos o mesmo efeito, a 

concentração de CO2 elevada promoveu o alongamento do caule e expansão das folhas 

em plantas tratadas com PAC (Figura 1). Segundo Ribeiro et al. (2012b), a 

concentração de CO2 elevada não afeta significativamente a expressão de genes 

relacionados a biossíntese e sinalização das giberelinas quando comparados a 

concentração de CO2 ambiente, indicando que esse efeito de reversão pelo CO2 ocorre 

de forma independente de mudanças transcricionais de genes associados as 

giberelinas. 

A ação fisiológica do PAC se dá por este ser um inibidor da enzima ent-

caureno oxidase, que catalisa a conversão do ent-caureno a ácido ent-caurenóico na 

rota de biossíntese das giberelinas (Hedden e Thomas, 2016). Desta forma, a aplicação 

do PAC em plantas de tomate cultivadas sob concentração de CO2 ambiente 

influenciou de forma negativa a expansão celular e o alongamento dos tecidos, 

favorecendo especialmente a redução da biomassa total e da área foliar, além de outras 

variáveis de crescimento (Figura 3). O papel dos hormônios na regulação das vias 

metabólicas relacionadas ao crescimento em resposta à concentração de CO2 elevada 

não é bem conhecida (Ribeiro et al., 2012; Zavala et al., 2013). A concentração de CO2 

elevada pode promover o acúmulo de ácido salicílico (Zavala et al., 2013) e 

brassinosteróides (Jiang et al., 2012b), enquanto parece reduzir os níveis de jasmonatos 

e etileno (Vaughan et al., 2014). Essa ação do CO2 na indução de genes associados a 

síntese de diversos hormônios pode ser a razão pela qual o enriquecimento da 
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atmosfera com CO2 possivelmente mitigou a ação do PAC. Por exemplo, sua ação 

sobre a síntese dos brassinosteróides pode favorecer um aumento da fotossíntese pelo 

aumento da eficiência da carboxilação e uma melhoria do sistema antioxidante em 

Solanum lycopersicum, além de seu papel na divisão e expansão celular (Ogweno et 

al., 2008; Jiang et al., 2012a; Schröder et al., 2014). Aumentos nos níveis de ácido 

indol-3-acético (AIA), também foram encontrados em Pinus tabulaeformis, enquanto 

houve queda nas concentrações de ácido abscísico (ABA) (Li et al., 2011). Além disso, 

os níveis de transcritos de genes relacionados a síntese ou transporte de auxina e 

citocinina aumentaram sob concentração de CO2 elevada (Huang e Xu, 2015).  

 

4.2 Efeito da concentração de CO2 elevada no metabolismo das plantas de tomate em 

resposta a inibição da biossíntese de giberelina  

Nesse estudo, observamos que a inibição da biossíntese de giberelinas e a 

concentração de CO2 elevada alteraram fortemente o metabolismo celular. Nesse 

contexto, alguns estudos têm mostrado que a concentração de CO2 elevada pode 

provocar mudanças não apenas no metabolismo primário mas também na composição 

dos metabólitos secundários dos tecidos das plantas (Lavola et al., 2013; Xu et al., 

2015). Plantas de tomate tratadas com PAC e mantidas sob concentração de CO2 

ambiente apresentaram redução de A e Rn, que, possivelmente, contribuiu para redução 

no crescimento das plantas (Figura 4). A restrição em A sob tratamento com PAC pode 

ser explicada pela redução da área foliar, tendo menor área para interceptação de luz, 

além disso o espessamento das folhas pode ter impedido que parte da luz alcançasse 

as células inferiores do parênquima (Figuras 4, 8). Ademais, recentes estudos tem 

demonstrado a ocorrência de mudanças transcricionais em um grande número de genes 

envolvidos na fotossíntese, parede celular, divisão de cloroplastos e divisão celular 

após o tratamento com giberelina, mostrando o importante papel desse hormônio na 

regulação da fotossíntese (Xie et al., 2016).  

Em concentração de CO2 ambiente a aplicação de PAC nas plantas de tomate 

levou a uma forte redução dos níveis de glicose e frutose nas folhas, o que 

provavelmente foi utilizado para a síntese de sacarose acumulada no caule dessas 

plantas, devido a menor força do dreno (Figura 5). O enriquecimento com CO2 pode 

acelerar o acúmulo de carboidratos importantes como açúcares, amido e intermediários 

da cadeia respiratória como hexose fosfato, fosfoglicerato (PGA) e fosfoenolpiruvato 
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(PEP), em A. thaliana (Watanabe et al., 2014). Aumentos na abundância de transcritos 

para genes envolvidos no metabolismo respiratório sob concentração de CO2 elevada 

também tem sido relatados (Li et al., 2008; Wei et al., 2013; Watanabe et al., 2014). 

Dessa forma, o aumento da Rn em plantas controle e tratadas com PAC cultivadas sob 

concentração de CO2 elevada em relação as plantas cultivadas sob concentração de 

CO2 ambiente pode ser atribuída a maior disponibilidade de substratos (Figuras 4, 5). 

A capacidade das plantas em utilizar o carbono recém assimilado na respiração pode 

contribuir para a prevenção do acúmulo de carboidratos e, consequentemente, evitar a 

aclimatação fotossintética ( Aranjuelo et al., 2009; Li et al., 2013) . 

Existe um consenso de que o efeito da concentração de CO2 elevada na 

fotossíntese é mais pronunciado em plantas C3 que em C4. Isso está associado a 

mudanças em vários componentes envolvidos na fixação e assimilação de carbono, 

como também na capacidade de transporte de elétrons ou eficiência nas reações de luz  

( Yu et al., 2012; Watanabe et al., 2014; Huang e Xu, 2015). Em plantas C3, como 

tomate, a capacidade de carboxilação da Rubisco é facilmente aumentada sob 

concentração de CO2 elevada (Huang e Xu, 2015; Xu et al., 2015). Dessa forma, a 

elevada concentração de CO2 pode ter contribuído para maiores taxas fotossintéticas 

em plantas controle e tratadas com PAC em relação às plantas cultivadas sob 

concentração de CO2 ambiente e, subsequente aumento nas concentrações de 

metabólitos (Figuras 4, 5). Além disso, a concentração de CO2 elevada por promover 

uma maior relação CO2:O2, pode reduzir a atividade oxigenase da Rubisco, inibindo a 

fotorrespiração (Tingey et al., 2003), o que  foi também observado nas plantas do 

controle (Figura 4). Como já descrito anteriormente, o papel da elevada concentração 

de CO2 sob os hormônios que afetam positivamente o crescimento vegetal, 

possivelmente melhorou a fotossíntese e a respiração. Além disso, a atuação dos 

hormônios pode ter auxiliado para o aumento de metabólitos como glicose, frutose e 

amido, que favoreceram o crescimento final da planta (Figuras 4, 5).  
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4.3 Alterações anatômicas  

 Os efeitos do tratamento com PAC em plantas de tomate cultivadas sob 

concentração de CO2 ambiente foram nítidos nas alterações anatômicas. Alguns efeitos 

da inibição da biossíntese de giberelinas na anatomia já foram demonstrados (Jiang et 

al., 2012a; Wang et al., 2015).  De forma semelhante ao observado por Jiang et al. 

(2012a), em mutantes de Arabidopsis deficientes em giberelinas, observou-se um 

maior empacotamento das células do mesofilo em plantas de tomate tratadas com PAC 

e cultivadas sob concentração de CO2 ambiente em relação ao controle (Figura 7). A 

anatomia da folha e do caule apresentaram acentuada redução do tamanho das células 

(Figuras 9, 10). Como houve restrição à expansão celular pela inibição da biossíntese 

de giberelinas sob concentração de CO2 ambiente, simultaneamente ocorreu um 

aumento no número de células nessas plantas em relação ao controle (Figura 11). Isso 

mostra o papel crítico das giberelinas na regulação da divisão celular, expansão celular 

e organização durante o crescimento e desenvolvimento foliar (Jiang et al., 2012a).  

O crescimento das plantas é dirigido pela pressão de turgor das células, a qual 

depende da concentração citoplasmática de macromoléculas como carboidratos e 

aminoácidos (Geitmann e Ortega, 2009; Hamant e Traas, 2010; Robinson et al., 2013; 

Beauzamy et al., 2014). Tal pressão, depende do potencial osmótico das células, assim 

o metabolismo de carboidratos, especialmente a produção fotossintética de sacarose é 

importante para a divisão e expansão celular (Beauzamy et al., 2014). Segundo Huang 

e Xu (2015), o estímulo à expansão celular pode estar relacionado ao aumento da 

disponibilidade de substratos (sacarose) sob concentração de CO2 elevada. Nas plantas 

de tomate tratadas com PAC e mantidas sob concentração de CO2 elevada, houve 

aumento nos níveis de glicose, frutose e amido nas folhas comparadas ao mesmo 

tratamento sob concentração de CO2 ambiente, o que provavelmente contribuiu para a 

maior expansão das células (Figura 5). Já os níveis de proteínas e aminoácidos 

mantiveram-se estáveis (Figura 6).  

Outro aspecto interessante da anatomia foliar foi que a aplicação de PAC em 

plantas cultivadas sob concentração de CO2 elevada claramente levou ao aumento dos 

espaços intercelulares em relação ao mesmo tratamento sob CO2 ambiente. O que pode 

ter contribuído no aumento da concentração interna de CO2 nessas plantas, levando a 

maiores taxas fotossintéticas e de crescimento (Figuras 3, 4, 8). Ademais, a densidade 

estomática de ambas as faces da epiderme foram grandemente aumentadas pela 
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aplicação de PAC sob concentração de CO2 ambiente em relação ao controle (Figura 

8). Entretanto, esse parâmetro não levou a maiores taxas fotossintéticas e concentração 

interna de CO2, provavelmente devido a redução da percentagem de espaços 

intercelulares nas plantas cultivadas com PAC sob concentração de CO2 ambiente, o 

que aumenta a resistência à difusão de CO2 na folha. Dessa forma, mesmo que as 

plantas estivessem com os estômatos abertos, houve redução da concentração interna 

de CO2 devido à resistência a passagem de CO2 até o sítio de carboxilação da Rubisco, 

além de aumentar as perdas de água por transpiração, refletindo nas menores taxas de 

crescimento (Figuras 3, 8). De forma oposta, plantas mantidas sob concentração de 

CO2 elevada apresentaram uma menor densidade estomática.  Provavelmente porque 

nesse ambiente não necessitaram de tantos estômatos para que a entrada de CO2 

ocorresse em quantidade adequada, já que houve maior A e uma compensação na 

diferenciação dos tecidos nessas plantas (Figuras 4, 7, 10). Outro ponto interessante é 

que com o aumento da concentração de CO2 as plantas possuem uma maior eficiência 

de uso da água pois conseguem reduzir as taxas transpiratórias, ou seja, diminuir a 

abertura estomática para a saída de água, no entanto mantendo maiores taxas 

fotossintéticas (Keenan et al., 2013). O que pode ser observado em plantas controle e 

tratadas com PAC, mostrando vantagens de plantas de tomate, assim como as demais 

plantas C3, para condições futuras de ambiente com alta concentração de CO2. 

Na anatomia do caule observamos que o tratamento com PAC sob 

concentração de CO2 ambiente proporcionou maior número de células do parênquima 

medular por área, entretanto essas células tiveram restrição a expansão (menor área de 

seção transversal), levando à redução do diâmetro do entrenó (Figura 11). Resultado 

semelhante também foi encontrado no comprimento das células, o qual foi inferior nas 

plantas tratadas com PAC sob concentração de CO2 ambiente em relação ao controle, 

reduzindo o comprimento final do entrenó nessas plantas (Figuras 2, 11). Como 

descrito por Zhou et al. (2016), giberelinas possuem um importante papel na promoção 

do alongamento do caule em plantas, através de um regulador membro da família ERF 

(ETHYLENE RESPONSE FACTOR)/AP2 (APETALA2) de duplo papel que atua 

inibindo a biossíntese de etileno e ativando as vias de biossíntese e sinalização de 

giberelinas. Outra característica que provavelmente contribuiu para a redução do 

alongamento do caule foi a diminuição da área dos elementos de vasos do xilema, que 

pode ter reduzido a eficiência no transporte de água para os tecidos em crescimento 
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(Cao et al., 2012). Apesar dessa redução na área dos vasos houve a tentativa de 

compensação pelo aumento no número de vasos do xilema diferenciados (Figura 11). 

Ademais, a concentração de CO2 elevada atuou de forma diferencial na expansão e no 

alongamento das células do parênquima medular do caule de plantas tratadas com 

PAC, pois o efeito na área das células foi revertido, entretanto o comprimento foi 

menos estimulado (Figura 10). 
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5 CONCLUSÃO 

 

O tratamento das plantas de tomate com PAC cultivadas sob concentração de 

CO2 ambiente reduz significativamente as variáveis de crescimento. A aplicação de 

PAC sob concentração de CO2 ambiente contribui para redução de A, Rn, além de 

açúcares e amido nas folhas. Parâmetros anatômicos como tamanho de células, 

espaços intercelulares e densidade estomática também são afetados pelo PAC em 

concentração de CO2 ambiente. A redução do entrenó ocorre devido ao menor 

comprimento das células do parênquima medular e a menor área dos elementos de 

vasos do xilema. Há aumento do número de células por área e restrição à expansão 

celular. 

A concentração de CO2 elevada reverte a inibição do crescimento das plantas 

de tomate tratadas com PAC. Tal efeito pode ser explicado pelas maiores taxas 

fotossintéticas e de respiração. O aumento dos espaços intercelulares nas folhas 

colaboram para as trocas gasosas. Os maiores níveis de açúcares nas folhas contribuem 

para a maior expansão celular. Há aumento no alongamento e no diâmetro do entrenó 

sob concentração de CO2 elevada, maior comprimento e área das células do 

parênquima medular, além do aumento da área de elementos de vasos do xilema. 
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Figura S1. Variação da radiação solar global diária (A e B), temperaturas máximas e 
mínimas diárias (C e D) e déficit de pressão de vapor (E e G) máximos e mínimos ao 
longo do período de condução dos experimentos. Câmara de topo aberto suplementada 
com 400 μmol CO2 mol-1 (Esquerda), câmara de topo aberto suplementada com 750 
μmol CO2 mol-1 (Direita). Linhas horizontais representam as médias dos valores. Os 
sensores de temperatura, umidade relativa e radiação foram instalados em abrigo 
meteorológico dentro das câmaras de topo aberto. Todos os sensores (LICOR) foram 
conectados a um sistema de aquisição de dados (LI-1400, LICOR, EUA), coletando-
se os dados a cada minuto e armazenando-se o valor médio a cada 30 min. 
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