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RESUMO 

Impactos da resistência ontogênica e da limitação hídrica nos componentes monocíclicos 

da ferrugem e nas trocas gasosas da goiabeira 

A ferrugem das mirtáceas, causada por Austropuccinia psidii, tem sido 

alvo de vários estudos recentes, em função de sua distribuição global infectando 

uma ampla gama de mirtáceas. No Brasil, a maior parte dos estudos sobre a 

epidemiologia da ferrugem das mirtáceas se concentra no eucalipto, embora A. 

psidii tenha sido descrito pela primeira vez na goiabeira. Apesar da importância 

dessa doença, há poucas informações sobre sua epidemiologia em goiabeira e 

sobre o efeito de estresses abióticos no seu desenvolvimento. A resistência 

ontogênica a A. psidii, descrita em folhas maduras de espécies de mirtáceas, 

também não foi estudada na ferrugem da goiabeira. Nesse cenário, este estudo foi 

desenvolvido com os objetivos de quantificar os componentes monocíclicos e seu 

impacto em folhas jovens e maduras de goiabeira e também o efeito da limitação 

hídrica moderada no monociclo da doença. Para cumprir esses objetivos vários 

experimentos foram conduzidos, apresentados em dois capítulos nesta dissertação. 

No primeiro capítulo, os componentes monocíclicos da ferrugem e as trocas 

gasosas em folhas jovens e maduras, sadias ou inoculadas com A. psidii, foram 

quantificados ao longo do tempo. Adicionalmente, experimentos foram realizados 

para avaliar as limitações fotossintéticas impostas por A. psidii em folhas jovens 

de goiabeira. Folhas maduras de goiabeira foram completamente resistentes à 

infecção de A. psidii e essa resistência não esteve relacionada, exclusivamente, à 

inibição da germinação dos urediniósporos. Nas folhas jovens, altamente 

suscetíveis a A. psidii, houve elevada densidade de lesões, alta severidade da 

doença e elevada produção de urediniósporos. Folhas jovens inoculadas com A. 

psidii apresentaram redução na assimilação de CO2 proporcional à severidade da 

doença. A redução fotossintética das folhas doentes não foi decorrente de 

limitações estomáticas, mas de limitações nas atividades bioquímica e 

fotoquímica. As variáveis de trocas gasosas mostraram valores semelhantes tanto 

nas folhas maduras inoculadas quanto nas não inoculadas com A. psidii. No 

segundo capítulo, plantas de goiabeira cv. Paluma envasadas foram expostas ou 

não a estresse biótico (A. psidii) e abiótico (limitação hídrica moderada), 

aplicados de maneira isolada e combinada. Para avaliar o comportamento da 

doença e os danos por ela causados, foram quantificados os componentes 

monocíclicos da ferrugem e as trocas gasosas da goiabeira. A densidade de lesões 

esporulantes foi maior em goiabeiras submetidas à combinação de limitação 

hídrica e inoculação com A. psidii do que em goiabeiras somente inoculadas com 

A. psidii. No entanto, em apenas um dos experimentos a severidade da ferrugem 

foi maior no tratamento com estresses combinados do que naquele em que não 

houve limitação hídrica. Em ambos os experimentos, os valores médios de áreas 

abaixo das curvas da assimilação de CO2 e da transpiração foram 

significativamente menores nas plantas doentes submetidas à limitação hídrica do 

que naquelas expostas exclusivamente ao patógeno. Em conclusão, a elevada 

intensidade da doença nas folhas jovens parece compensar a marcante resistência 

ontogênica das folhas maduras de goiabeira, nas quais nenhum sintoma ocorre. A 

doença reduz significativamente a fotossíntese relativa em folhas jovens, enquanto 
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a resistência ontogênica não tem custo fotossintético às folhas. O efeito 

combinado de estresses biótico e abiótico nas variáveis de trocas gasosas da 

goiabeira supera os efeitos dos estresses aplicados isoladamente. 

Palavras-chave: Ferrugem das mirtáceas; Austropuccinia psidii; Psidium guajava; 

Epidemiologia de doenças de plantas; Mudanças climáticas 
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ABSTRACT 

Impacts of ontogenic resistance and water deficit on monocyclic components of rust and 

on gas exchange in guava plants 

The myrtle rust, caused by Austropuccinia psidii, has recently received 

attention of the international plant pathology community, due to the global 

distribution of this pathogen on a wide range of Myrtaceae host species. In Brazil 

most epidemiological data on myrtle rust was obtained from Eucalyptus, although 

A. psidii had been described from guava plants at first time. Despite the 

importance of this disease, there is little information on its epidemiology in guava 

plants and on the effects of abiotic stresses on its development. Ontogenic 

resistance to A. psidii, described in old leaves of Myrtaceae species, has also not 

been studied in guava rust. The objectives of this study were to quantify 

monocyclic components and its impacts on young and old leaves of guava plants, 

and also the effects of moderate water deficit on the disease monocycle. In order 

to achieve these objectives a series of experiments were performed, presented in 

this dissertation in two chapters. In the first chapter the monocyclic components 

of rust and gas exchange in young and old leaves of guava plants, both healthy or 

inoculated with A. psidii, were quantified along the time. Experiments were also 

conducted to evaluate the photosynthetic limitations imposed by A. psidii on 

young guava leaves. Old guava leaves were completely resistant to A. psidii 

infection and this resistance was not only related to the inhibition of urediniospore 

germination. In the young leaves, highly susceptible to A. psidii, there was a high 

density of lesions, high disease severity and high production of urediniospores. 

Young leaves inoculated with A. psidii presented a reduction in CO2 assimilation 

proportional to the disease severity. The photosynthetic reduction of diseased 

leaves was not due to stomatal limitations, but to limitations in biochemical and 

photochemical activities. The gas exchange presented similar values to both old 

leaves inoculated or not with A. psidii. In the second chapter, potted guava plants 

cv. Paluma were exposed or not to biotic stress (A. psidii) and abiotic stress 

(moderate water deficit), in a single or a combined situations. In order to evaluate 

the disease behavior and the damages caused to the guava plants, the monocyclic 

components of rust and gas exchange in guava plants were quantified. The density 

of lesions was higher in guava plants submitted to the combination of water 

deficit and inoculation with A. psidii than in guava plants inoculated with A. psidii 

only. However, only one experiment presented higher rust severity in the 

treatment with combined stresses than in the treatment without water deficit. In 

both experiments, the mean values of areas under the CO2 assimilation and 

transpiration curves were significantly lower in diseased guava plants exposed to 

water deficit than in those exposed exclusively to the pathogen. In conclusion, the 

high disease intensity in young leaves seems to compensate for the marked 

ontogenic resistance of old guava leaves, in which symptoms do not occur. The 

disease significantly reduces the relative photosynthesis in young leaves, while 

ontogenic resistance has no photosynthetic cost to the leaves. The combined 

effects of biotic and abiotic stresses on gas exchange in guava plants surpassed the 

effects of stresses applied alone. 
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1. INTRODUÇÃO 

1.1. Cultura da goiabeira 

Pertencente à família Myrtaceae, a goiabeira é originária da América tropical e 

amplamente distribuída nos trópicos e subtrópicos (Lim & Manicom, 2003). Entre os frutos 

tropicais, a goiaba se destaca pelo elevado valor nutritivo, em virtude dos altos níveis de 

vitamina C, com valores de seis a sete vezes superiores aos frutos cítricos, fonte tradicional 

dessa vitamina. Além disso, o fruto apresenta excelentes propriedades organolépticas, alto 

rendimento e polpa de elevada qualidade industrial (Manica, 2000a). 

A produção global de goiabas foi estimada em 6,5 milhões de toneladas em 2017, e 

seu consumo, assim como o cultivo da goiabeira, predomina na Ásia. A Índia é o principal 

produtor do fruto, respondendo por 56% da produção mundial em 2017. Outros produtores 

notáveis, embora em níveis significativamente inferiores, incluem Paquistão, Egito, China e 

Brasil (FAO, 2018). De acordo com o Instituto Brasileiro de Geografia e Estatística (IBGE, 

2019), o Brasil produziu 460.515 toneladas de goiaba em 2017. O maior produtor brasileiro 

do fruto é o Estado de São Paulo, responsável por 37% da produção nacional. O Nordeste 

também se destaca na produção de goiabas, produzindo 46% do total nacional, onde 

Pernambuco é o principal Estado produtor. 

A cultivar mais plantada em grande escala em pomares comerciais do Brasil, 

principalmente no Estado de São Paulo, é a Paluma. Essa cultivar foi desenvolvida pelo 

Professor Fernando Mendes Pereira da Universidade Estadual Paulista “Júlio de Mesquita 

Filho” (UNESP, Jaboticabal, SP), a partir da seleção de sementes de plantas de polinização 

aberta de Ruby supreme. As plantas apresentam alto vigor, produtividade de 50 t ha-1 e 

crescimento lateral. Os frutos são grandes (acima de 200 g), de formato piriforme, casca lisa e 

polpa vermelha, destinados tanto ao consumo in natura quanto à industrialização (Manica, 

2000c; Fumis & Sampaio, 2011). Apesar desses e outros autores (Piccinin et al., 2016) 

considerarem que a cultivar Paluma apresenta boa tolerância à ferrugem, Martins et al. (2014) 

constataram que essa doença pode reduzir até 90% da produção de frutos dessa cultivar na 

ausência de controle químico. 

 

1.2. Ferrugem da goiabeira 
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A ferrugem é uma das principais doenças da goiabeira, podendo ocasionar redução 

significativa na produção de frutos (Martins et al., 2014; Piccinin et al., 2016). Entre o final 

do século 19 e o início do século 21, Austropuccinia psidii (à época denominado Puccinia 

psidii Winter) foi descrito causando doença em vários hospedeiros na América do Sul 

(Ferreira, 1983; Coutinho et al., 1998), na América Central e Caribe (MacLachlan, 1938) e na 

América do Norte (Marlatt & Kimbrough, 1979; León Gallegos & Cummins, 1981 citado por 

Esperón-Rodríguez et al., 2018; Mellano, 2006; Uchida et al., 2006). Até então, a distribuição 

geográfica da ferrugem das mirtáceas estava limitada às Américas. No entanto, a detecção do 

patógeno no Havaí em 2005 (Uchida et al., 2006), expandindo as fronteiras geográficas da 

doença, trouxe preocupação para outros países fora do continente americano, particularmente 

para a Austrália, onde o eucalipto e outras mirtáceas são importantes para a economia e a 

biodiversidade. A ocorrência de A. psidii no Havaí foi uma demonstração da sua capacidade 

de dispersão e trouxe o patógeno mais próximo aos continentes Ásia e Oceania, aumentando o 

risco de invasão através das Ilhas do Pacífico (Glen et al., 2007). 

Antes mesmo da expansão de A. psidii para fora das Américas, vários trabalhos já 

destacavam a necessidade de maior atenção internacional à doença, devido à grande ameaça 

que esse patógeno representava para outros países. Assim, pesquisas foram realizadas com a 

finalidade de restringir essa ameaça com ênfase nos gêneros de hospedeiros de maior 

importância econômica, como Eucalyptus. Os principais temas estudados foram: avaliação da 

suscetibilidade de espécies de mirtáceas nativas da Austrália à ferrugem por inoculação no 

Brasil; elaboração de mapas de risco com base na distribuição geográfica das mirtáceas e em 

condições climáticas favoráveis à doença; desenvolvimento de técnicas moleculares de 

diagnóstico para detecção de A. psidii em material vegetal. Os resultados mostraram clima 

favorável e ampla gama de hospedeiros na Austrália, além de condições ideais para o rápido 

estabelecimento da doença, caso o patógeno fosse introduzido naquele País (Coutinho et al., 

1998; Booth et al., 2000; Tommerup et al., 2003; Glen et al., 2007). 

Apesar dos esforços internacionais para o estabelecimento de medidas de exclusão, a 

partir de 2007 a ferrugem das mirtáceas foi detectada no Japão (Kawanishi et al., 2009), na 

Austrália (Carnegie et al., 2010; Carnegie & Cooper, 2011;  Pegg et al., 2014), na China 

(Zhuang & Wei, 2011), na África do Sul (Roux et al., 2013), na Nova Caledônia (Giblin, 

2013; Soewarto et al., 2018) e mais recentemente, na Indonésia (McTaggart et al., 2016), em 

Cingapura (du Plessis et al., 2017) e na Nova Zelândia (MPI, 2017). O fungo já foi descrito 

em 28 países distribuídos na América, Ásia, África e Oceania (Carnegie & Pegg, 2018). Na 

Austrália, a ferrugem é uma potencial ameaça à biodiversidade, em razão da presença, 
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predominante, de espécies de mirtáceas nos ecossistemas naturais (Carnegie et al., 2016; Pegg 

et al., 2017). Além disso, essa doença é uma grande ameaça à indústria florestal, um dos 

setores mais importantes para a economia do País (Lawson et al., 2018). Já foram relatados 

mais de 400 hospedeiros australianos distribuídos em 52 gêneros da família das mirtáceas 

(Berthon et al., 2018). 

O início da doença é caracterizado pelo surgimento de pequenas pontuações 

amareladas e pulverulentas nos tecidos jovens de folhas, ramos, botões florais ou frutos. Nas 

folhas, a primeira evidência da doença é o aparecimento de pontos amarelos pálidos na face 

adaxial. Com o progresso da doença, as lesões evoluem e coalescem, ocupando grande 

proporção do tecido vegetal, podendo ocasionar o encarquilhamento de ramos e o surgimento 

de lesões corticosas, onde antes era observada a massa pulverulenta de coloração amarela 

(Piccinin et al., 2016). Ao final da esporulação, as lesões são circulares e de coloração 

marrom nas folhas, enquanto nos botões florais e frutos, onde os danos são mais acentuados, 

as lesões mostram-se necróticas e de coloração negra. A doença pode causar abortamento de 

flores e queda acentuada de botões e frutos. Nos pontos anteriormente cobertos pelos 

urediniósporos, pode-se observar a presença de fissuras que, por sua vez, permitem a infecção 

de patógenos secundários (Coutinho et al., 1998; Tommerup et al., 2003; Piccinin et al., 

2016). Nas folhas de goiabeira, a esporulação do fungo é observada na face adaxial e, mais 

intensamente, na face abaxial. 

Devido à natureza biotrófica do agente causal da ferrugem, à idade do material no 

qual a descrição original foi baseada e às más condições de seu DNA, não havia, até o 

momento, uma caracterização genética clara da espécie. Um epítipo foi, portanto, designado 

para o patógeno, obtido a partir do mesmo hospedeiro e localização geográfica do lectótipo, 

sendo aquele morfologicamente idêntico ao espécime descrito por Winter, em 1884 (Machado 

et al., 2015). A epitipificação do patógeno, juntamente com vários trabalhos já mencionados 

que estudaram sua taxonomia, possibilitaram a reclassificação do agente causal da ferrugem 

das mirtáceas por Beenken (2017). Este, por sua vez, através de um estudo filogenético 

mostrou que o fungo não pertence ao gênero Puccinia, mas está intimamente relacionado com 

gêneros do clado da família Sphaerophragmiaceae, recentemente circunscrita. Assim, um 

novo gênero, Austropuccinia, e uma nova espécie, Austropuccinia psidii, foram apresentados 

como agente causal da ferrugem das mirtáceas. A. psidii é uma espécie indistinguível 

morfologicamente do gênero Puccinia, mas é claramente distinta geneticamente.  

O ciclo de vida de A. psidii ainda não foi totalmente esclarecido (Morin et al., 2014; 

Beenken, 2017). Vários autores acreditam que a ferrugem seja autoécia, com o patógeno 
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podendo completar seu ciclo de vida em apenas um hospedeiro (Figueiredo et al., 1984; 

Coutinho et al., 1998; Glen et al., 2007; McTaggart et al., 2018; McTaggart et al., 2020). 

Estudos demonstraram que basidiósporos são capazes de infectar o mesmo hospedeiro 

(jambeiro) no qual os télios e os uredínios são formados, sendo os soros resultantes, produtos 

da anastomose de basidiósporos. A ferrugem não forma espermogônios e a fase ecial tem 

morfologia semelhante ou idêntica à fase uredinial (Figueiredo et al., 1984; McTaggart et al., 

2018). Há também a hipótese de que a ferrugem das mirtáceas seja heteroécia, com 

hospedeiro alternado desconhecido (Simpson et al., 2006; Morin et al., 2014), no entanto essa 

constatação parece ser duvidosa, haja vista as observações de infecção, sob condições 

controladas, do hospedeiro principal por basidiósporos. 

A ferrugem da goiabeira é uma doença policíclica, com a sucessão de vários ciclos 

do patógeno em um único ciclo da cultura. A disseminação do patógeno é feita principalmente 

por meio de urediniósporos, sendo o vento seu principal agente de disseminação (Piccinin et 

al., 2016). Esses esporos são depositados na superfície do hospedeiro e, sob condições 

climáticas favoráveis, germinam, dando início ao processo de infecção. O tubo germinativo 

forma o apressório e este forma o peg de infecção que, por sua vez, penetra o hospedeiro entre 

as células epidérmicas e estabelece um micélio intercelular que emite haustório intracelular 

(Hunt, 1968), iniciando o processo de colonização. Em espécies de Eucalyptus suscetíveis a 

A. psidii, o processo de pré-penetração, desde a germinação do urediniósporo até a formação 

do apressório, ocorre nas primeiras 48 h após a inoculação. O patógeno é capaz de completar 

seu ciclo primário em aproximadamente 10 dias, através da formação de todos os 

componentes celulares envolvidos na infecção, colonização e reprodução (Yong et al., 2019).  

Pouco se sabe sobre a epidemiologia da ferrugem da goiabeira, mas há um número 

significativo de trabalhos nos quais os componentes epidemiológicos da ferrugem do 

eucalipto e do jambeiro foram quantificados. Os urediniósporos de A. psidii são capazes de 

penetrar diretamente pela cutícula de folhas jovens de eucalipto (Xavier et al., 2001; Yong et 

al., 2019) e de jambeiro (Hunt, 1968), através da degradação da cutícula e da cera, contudo 

não conseguem penetrar folhas maduras. Nestas, foram observadas redução na germinação 

dos urediniósporos, na formação de apressórios e, consequentemente, penetração e 

esporulação (Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 2017). Acredita-se que isso esteja 

associado a barreiras mecânicas ou químicas da cutícula (Hunt, 1968), devido ao aumento da 

espessura e da quantidade de cera nas folhas maduras (Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 

2017). 
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As condições favoráveis para a germinação de urediniósporos e para a infecção de A. 

psidii em folhas de eucalipto são temperatura entre 20 e 25 ºC com temperatura ótima 

estimada em 23 ºC, período de molhamento foliar de 24 horas e ausência de luz (Ruiz et al., 

1989). Os períodos de incubação e latência para a ferrugem do eucalipto variam de 5 a 12 dias 

(Ferreira, 1981; Castro et al., 1983; Ruiz et al., 1989). Possivelmente essa variação esteja 

atrelada à metodologia adotada para avaliação desses componentes epidemiológicos. Em 

jambeiro, ensaios conduzidos em casa de vegetação sob temperatura ambiente, mostraram que 

temperaturas amenas (15 a 23 ºC) favorecem todo ciclo de vida de A. psidii. Enquanto a 

temperatura de 19 ºC é mais favorável à infecção, a produção de teliósporos e de 

basidiósporos é beneficiada por temperaturas de 23 e 21 ºC, respectivamente (Aparecido et 

al., 2003b). Em estudos realizados em condições de campo, a ferrugem do jambeiro foi 

favorecida por temperaturas de 18 a 22 ºC (Tessmann et al., 2001) e umidade relativa ≥ 80% 

(Blum & Dianese, 2001).  

 

1.3. Resistência ontogênica de plantas a patógenos 

Em muitas interações patógeno-hospedeiro, a expressão da resistência depende do 

estádio de desenvolvimento em que a planta se encontra. O termo resistência relacionada à 

idade, também conhecido como resistência ontogênica, descreve a redução ou o aumento da 

resistência às doenças durante o processo de maturação do hospedeiro (Whalen, 2005; Hu & 

Yang, 2019). De modo geral, as plantas são mais suscetíveis às doenças nas fases iniciais do 

desenvolvimento. A resistência ontogênica já foi constatada para várias doenças de plantas 

(Develey-Rivière & Galiana, 2007; Hu & Yang, 2019), porém os mecanismos que governam 

essa resistência ainda são mal compreendidos (Beresford et al., 2020).  

Folhas de macieira tornam-se progressivamente mais resistentes a Venturia 

inaequalis à medida que envelhecem (Gessler & Stumm, 1984; Li & Xu, 2002). A 

germinação de conídios e a formação de apressórios de V. inaequalis ocorre tanto em folhas 

jovens como em folhas mais velhas, mas a esporulação do patógeno é parcialmente inibida 

nestas (Gessler & Stumm, 1984). Assim, acredita-se que a resistência ontogênica à sarna da 

macieira esteja relacionada com a inibição do crescimento fúngico nos tecidos foliares mais 

velhos. Um estudo da expressão gênica, mostrou que genes são diferencialmente expressos 

durante a mudança da suscetibilidade de folhas jovens para a resistência de folhas velhas de 

macieira a V. inaequalis (Gusberti et al., 2013). De maneira semelhante, folhas maduras de 

videira também são mais resistentes ao míldio, em virtude da maior produção de peróxido de 
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hidrogênio, de fitoalexinas e de compostos fenólicos, em relação ao produzido pelas folhas 

jovens (Steimetz et al., 2012). Além da idade de folhas e frutos, o estádio fenológico da planta 

também pode determinar a suscetibilidade aos patógenos. Plantas de trigo adultas, por 

exemplo, são mais resistentes à ferrugem do colmo (Puccinia graminis f. sp. tritici) e ao oídio 

(Blumeria graminis f. sp. tritici) (Herrera-Foessel et al., 2014). No milho, o estádio adulto 

também está associado à alta resistência à ferrugem comum (Puccinia sorghi) (Abedon & 

Tracy, 1996). 

A resistência ontogênica à ferrugem já foi relatado para várias espécies de mirtáceas 

(Hunt, 1968; Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 2017; Beresford et al., 2020), mas ainda 

não há estudos nesse sentido para a goiabeira. A resistência ontogênica de Metrosideros 

excelsa, Lophomyrtus bullata x L. obcordata e Syzygium jambos a A. psidii é observada em 

folhas maduras, onde o período de latência é mais longo e a densidade de lesões reduzida 

(Beresford et al., 2020). Folhas maduras de eucalipto também são resistentes à infecção por A. 

psidii. A taxa de germinação de urediniósporos e a formação de apressórios são reduzidos nas 

folhas maduras em relação às folhas jovens de Eucaliptus grandis e E. urophyla x E. grandis. 

Essa redução na germinação de urediniósporos de A. psidii em folhas maduras de eucalipto 

tem sido atribuída à maior quantidade de cera epicuticular presente nestas folhas em relação 

às folhas jovens (Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 2017). Como A. psidii infecta por 

penetração direta através da cutícula, o desenvolvimento de uma barreira cuticular parece ser 

o mecanismo provável para o desenvolvimento da resistência ontogênica (Beresford et al., 

2020). No entanto, não é consenso na literatura que a resistência em eucalipto esteja associada 

à inibição da germinação dos urediniósporos, pois em clone de eucalipto resistente a A. psidii 

(Eucalyptus obliqua) os urediniósporos germinam e formam apressórios sobre as folhas, mas 

a penetração do patógeno não ocorre (Yong et al., 2019). De modo geral, a resistência de 

hospedeiros e não hospedeiros a patógenos causadores de ferrugens tem sido relacionada a 

mecanismos estruturais e/ou bioquímicos pós-formados que atuam antes ou logo após a 

formação de haustórios (Niks & Dekens, 1991; Anker & Niks, 2001; Southerton & Deverall, 

1989). 

 

1.4. Respostas das plantas a estresses bióticos e abióticos simultâneos 

As plantas crescem e se reproduzem em ambientes complexos, constituídos por uma 

ampla diversidade de fatores bióticos e abióticos. Os principais fatores abióticos que afetam o 

crescimento vegetal são luz, água, dióxido de carbono, oxigênio, disponibilidade de nutrientes 
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no solo, temperatura e toxinas (metais pesados e salinidade). De todos os recursos necessários 

para o desenvolvimento das plantas, a água é o mais abundante e, surpreendentemente, o mais 

limitante. Do montante de água absorvido pelas raízes, aproximadamente 97% é transportado 

pela planta e evaporado pelas superfícies foliares, fenômeno chamado de transpiração. Em 

contrapartida, apenas uma pequena parte desse montante permanece na planta com a 

finalidade de suprir seu crescimento (em torno de 2%) ou para ser utilizado na fotossíntese e 

em outros processos metabólicos (em torno de 1%) (Taiz et al., 2017). 

A transpiração parece ser uma consequência inevitável do processo de fotossíntese, 

visto que a assimilação de CO2 está acoplada à perda de água por meio de uma rota difusional 

comum, onde à medida que o CO2 se difunde para dentro das folhas, o vapor de água difunde-

se para fora. A fotossíntese exige que as plantas retirem dióxido de carbono da atmosfera e, ao 

mesmo tempo, as expõem à perda de água e, por conseguinte, ao risco de desidratação. Para 

evitar a dessecação celular, a planta absorve água pelas raízes e transporta ao longo do seu 

dossel. O desequilíbrio entre a absorção e o transporte de água e a transpiração podem causar 

estresses hídricos e, consequentemente, o mau funcionamento de inúmeros processos 

metabólicos, que repercute no decréscimo da produtividade das plantas. Portanto, equilibrar 

as relações hídricas é um grande desafio para as plantas terrestres (Taiz et al., 2017). 

Quase não há informação sobre os impactos do estresse hídrico na cultura da 

goiabeira. Sabe-se que ela é considerada uma planta tolerante à seca, embora a falta de água 

disponível no solo nos estádios de elevada exigência hídrica pela planta, a saber, fase de 

crescimento vegetativo, florescimento e vingamento e desenvolvimento dos frutos, pode 

provocar intensa queda de flores e decréscimo na quantidade e no tamanho dos frutos, 

culminando em redução da produtividade (Manica, 2000b; Silva & Coelho, 2003). O fator de 

disponibilidade (fator f) define a umidade mínima do solo, ou umidade crítica, à qual a cultura 

pode ser submetida sem afetar significativamente a sua produção. Quanto menor o valor do 

fator f maior a sensibilidade da cultura ao estresse hídrico. Outro aspecto a ser considerado é o 

desenvolvimento do sistema radicular da planta, que implica em menor ou maior tolerância 

desta a uma baixa disponibilidade hídrica. Em vista disso, esse fator deve ser determinado, 

por meio de pesquisas, para cada região (Silva & Coelho, 2003). Para a goiabeira, o fator de 

disponibilidade de água recomendado é de 0,5 (Coelho et al., 2000). Isso significa que a 

planta é capaz de absorver 50% da capacidade de água disponível no solo (CAD). 

Os impactos dos estresses abióticos e bióticos na fisiologia e na produtividade das 

plantas vêm sendo estudados extensivamente, porém de maneira individual. Em contraste, os 

efeitos de diferentes estresses, bióticos e abióticos, ocorrendo simultaneamente como em 
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condições de campo, ainda são pouco explorados pelos pesquisadores. Vários estudos têm 

mostrado que doenças foliares reduzem as trocas gasosas das plantas (Roberts & Walters, 

1988; Bastiaans, 1991; Shtienberg, 1992; Bastiaans & Roumen, 1993; Scholes & Rolfe, 1996; 

Chou et al., 2000; Bassanezi et al., 2001; Godoy et al., 2001; Robert et al., 2005; Pinkard & 

Mohammed, 2006; Berger et al., 2007; Kumudini et al., 2010; Alves et al., 2011; Debona et 

al., 2014; Silveira et al., 2015; Nogueira Júnior et al., 2017; Nogueira Júnior et al., 2019). 

Entretanto, não se sabe se os danos provocados pelas doenças são intensificados quando a 

infecção pelo patógeno é combinada com o estresse hídrico. As respostas a múltiplos estresses 

são complexas (Atkinson et al., 2013), como exemplo, alguns estudos mostraram que a 

associação de estresse hídrico e estresse biótico pode resultar no aumento da intensidade da 

doença (McElrone et al., 2001; Anderson et al., 2004; Prasch & Sonnewald, 2013) ou no 

aumento da defesa da planta (Wiese et al., 2004). A resposta é, portanto, afetada de acordo 

com o tipo de estresse abiótico aplicado e o patógeno envolvido (Rejeb et al., 2014). 

Juntamente com os estresses bióticos causados por pragas e doenças, os estresses abióticos 

caracterizados por condições ambientais adversas como temperatura e disponibilidade hídrica, 

são os principais fatores limitantes da produção de goiabas. 

 

1.5. Objetivos 

Os objetivos gerais deste estudo foram quantificar os componentes monocíclicos da 

ferrugem e seu impacto nas trocas gasosas de folhas jovens e maduras de goiabeira cv. 

Paluma e também o efeito da limitação hídrica moderada no monociclo da doença. Os 

objetivos específicos foram: 

(i) Quantificar os componentes monocíclicos da ferrugem em folhas jovens e 

maduras de goiabeira cv. Paluma;  

(ii) Avaliar as limitações fotossintéticas provocadas pela ferrugem em folhas 

jovens de goiabeira cv. Paluma;  

(iii) Avaliar se a resistência ontogênica impõe algum custo fotossintético para as 

folhas maduras de goiabeira cv. Paluma; 

(iv) Avaliar as implicações da limitação hídrica moderada no monociclo da 

ferrugem da goiabeira; 

(v) Avaliar os danos fotossintéticos causados pela associação de estresses 

abiótico e biótico em goiabeira cv. Paluma.  
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2. COMPONENTES MONOCÍCLICOS DA FERRUGEM E TROCAS 

GASOSAS EM FOLHAS JOVENS E MADURAS DE GOIABEIRA 

RESUMO 

Austropuccinia psidii, agente causal da ferrugem das mirtáceas, esteve por 

muitos anos restrito às Américas. No entanto, após sua introdução no continente 

asiático, em 2007, o patógeno já foi descrito em 28 países distribuídos na 

América, Ásia, África e Oceania. Além de sua distribuição global, o que torna A. 

psidii uma grande ameaça é sua ampla gama de hospedeiros dentro da família 

Myrtaceae. No Brasil, a ferrugem das mirtáceas é a principal doença fúngica da 

goiabeira, podendo ocasionar danos significativos na produção de frutos. Apesar 

disso, as informações sobre a epidemiologia dessa doença na goiabeira são 

escassas. A resistência ontogênica a A. psidii, por exemplo, já foi relatada para 

várias espécies de mirtáceas, mas não há informação sobre o impacto dessa 

resistência na epidemiologia da ferrugem e nas trocas gasosas de folhas de 

goiabeira. Os objetivos deste estudo foram: quantificar os componentes 

monocíclicos da ferrugem em folhas jovens e maduras; avaliar as limitações 

fotossintéticas provocadas pela doença em folhas jovens; avaliar se a resistência 

ontogênica impõe algum custo fotossintético para as folhas maduras de goiabeira 

cv. Paluma. Na primeira parte do trabalho, os componentes monocíclicos da 

ferrugem e as trocas gasosas em folhas jovens e maduras, sadias ou inoculadas 

com 105 urediniósporos de A. psidii.mL-1, foram quantificados ao longo do tempo. 

Além disso, a taxa de germinação de urediniósporos de A. psidii em folhas jovens 

e maduras foi quantificada ao microscópio eletrônico de varredura. Na segunda 

parte, experimentos foram realizados para avaliar as limitações fotossintéticas 

impostas por A. psidii em folhas jovens de goiabeira. Para tanto, folhas jovens de 

mudas de goiabeira foram inoculadas com diferentes concentrações de inóculo e 

tiveram suas trocas gasosas e fluorescência da clorofila medidas aos 20 dias após 

a inoculação. A redução na fotossíntese relativa (Px/Po) foi relacionada à 

severidade da doença (x) pela equação Px/Po = (1 – x)β. Folhas maduras de 

goiabeira foram completamente resistentes à infecção de A. psidii e essa 

resistência não esteve relacionada, exclusivamente, à inibição da germinação dos 

urediniósporos. As taxas de germinação dos urediniósporos nas folhas jovens e 

maduras foram de 90% e 68%, respectivamente. Nas folhas jovens, altamente 

suscetíveis a A. psidii, houve elevada densidade de lesões (média de 58 lesões.cm-

2), alta severidade da doença (média de 50% da área foliar doente) e elevada 

produção de urediniósporos (média de 2,5.104 urediniósporo por lesão). Folhas 

jovens inoculadas com A. psidii apresentaram 80% de redução na assimilação de 

CO2 aos 20 dias após a inoculação e essa redução foi proporcional à severidade da 

doença, como indicado pelo parâmetro β de 2,13. A redução fotossintética das 

folhas doentes não foi decorrente de limitações estomáticas, mas de limitações 

bioquímicas e fotoquímicas. Não foram observados sintomas de ferrugem em 

folhas maduras e a resistência à infeção não ocasionou qualquer custo 

fotossintético a essas folhas. 
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Palavras-chave: Ferrugem das mirtáceas; Resistência ontogênica; Austropuccinia 

psidii; Monociclo da ferrugem; Limitações fotossintéticas 

 

ABSTRACT 

Austropuccinia psidii, the causal agent of Myrtle rust, was for many years 

restricted to the Americas. However, after its introduction to the Asian continent 

in 2007, the pathogen has already been described in 28 countries at America, 

Asia, Africa and Oceania continents. The wide range of Myrtaceae host species 

make A. psidii a global threat. In Brazil, Myrtle rust is the main fungal disease in 

guava, causing significant damage to fruit production. Despite this, there are few 

studies on the guava rust epidemiology. Ontogenic resistance to A. psidii, for 

example, has already been reported for several Myrtaceae species, but there is no 

information on the impacts of this resistance on the rust epidemiology and on the 

gas exchange in guava leaves. The objectives of this study were: to quantify the 

monocyclic components of rust in young and old leaves; to evaluate the 

photosynthetic limitations caused by the disease in young leaves; to evaluate 

whether the ontogenic resistance imposes some photosynthetic cost for the old 

leaves of guava plants cv. Paluma. In the first part of this study, the monocyclic 

components of guava rust and gas exchange in young and old leaves, healthy or 

inoculated with 105 urediniospores of A. psidii.mL-1, were quantified along the 

time. In addition, the germination rate of urediniospores of A. psidii in young and 

old leaves was quantified using a scanning electron microscope. In the second part 

of this study, experiments were performed to evaluate the photosynthetic 

limitations imposed by A. psidii in young guava leaves. For this, young leaves of 

guava plants were inoculated with different concentrations of A. psidii inoculum 

and had its gas exchange and chlorophyll fluorescence measured at 20 days post 

inoculation. Reduction in relative photosynthesis (Px/Po) was related to disease 

severity (x) by the equation Px/Po = (1 – x)β. Old leaves were completely resistant 

to A. psidii infection and this resistance was not related exclusively to the 

urediniospores germination inhibition. The germination rates of urediniospores in 

young and old leaves were 90% and 68%, respectively. In young leaves, highly 

susceptible to A. psidii, there was a high density of lesions (average of 58 

lesions.cm-2), high disease severity (average of 50% of the diseased leaf area) and 

high production of urediniospores (average of 2.5.104 urediniospores per lesion). 

CO2 assimilation was decreased by 80% at 20 days post inoculation in young 

leaves and this reduction was proportional to the disease severity as indicated by β 

parameter (β = 2.13). Photosynthetic reduction in diseased leaves was not due to 

stomatal limitations, but to biochemical and photochemical limitations. No rust 

symptoms were observed in old leaves and resistance to A. psidii infection did not 

cause any photosynthetic cost to these leaves. 

Keywords: Myrtle rust; Ontogenic resistance; Austropuccinia psidii; Monocycle 

of rust; Photossyntetic limitations 
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2.1. Introdução 

A ferrugem das mirtáceas é uma doença de importância global capaz de infectar 

cerca de 480 espécies de plantas da família Myrtaceae (Soewarto et al., 2019). Atualmente, 

Austropuccinia psidii tem sido alvo de vários estudos, em virtude de sua disseminação global 

(Carnegie & Pegg, 2018). O patógeno foi descrito pela primeira vez como Puccinia psidii em 

1884, infectando folhas de goiabeira (Psidium guajava) no Brasil (Coutinho et al., 1998), 

onde a ferrugem permanece como a principal doença fúngica da cultura (Junqueira, 2000; 

Piccinin et al., 2016). A ferrugem da goiabeira pode ocasionar, sob condições ambientais 

favoráveis e ausência de controle químico, redução na produção de frutos superior a 80% 

(Goes et al., 2004; Martins et al., 2014). Apesar de endêmica no Brasil, informações sobre a 

epidemiologia da ferrugem da goiabeira são escassas, embora haja muita informação sobre a 

ferrugem do eucalipto (Ferreira, 1981; Castro et al., 1984; Ruiz et al., 1989a; Ruiz et al., 

1989b; Ruiz et al., 1989c; Xavier et al., 2001; Kriticos et al., 2013; Xavier et al., 2015; Silva-

Souza et al., 2017; Yong et al., 2019) e do jambeiro (Hunt, 1968; Blum et al., 1989; Ruiz et 

al., 1989b; Blum & Dianese, 2001; Tessmann et al., 2001; Aparecido et al., 2003a), ambas 

causadas por A. psidii. Todavia, em razão da alta variabilidade patogênica (Castro et al., 1983; 

Coutinho & Figueiredo, 1984; Coelho et al., 2001; Aparecido et al., 2003b; Morin et al., 

2012; Aparecido et al., 2013), genética (Graça et al., 2013; Quecine et al., 2013; Sandhu et al., 

2016) e proteômica (Quecine et al., 2016) entre isolados de A. psidii de diferentes espécies de 

mirtáceas, as informações já existentes para a ferrugem em outras mirtáceas não podem ser 

extrapoladas para a goiabeira. 

Apesar dos danos da ferrugem à goiabeira estarem relacionados, principalmente, ao 

abortamento de botões florais e à queda de frutos (Martins et al., 2014; Piccinin et al., 2016), 

agentes causais de ferrugens, interferem também no processo de fotossíntese da planta 

(Bedendo et al., 2018). Vários estudos têm mostrado que patógenos causadores de ferrugens 

interferem negativamente na atividade fotossintética das plantas (Roberts & Walters, 1988; 

Scholes & Rolfe, 1996; Robert et al., 2005; Kumudini et al., 2010; Alves et al., 2011; 

Nogueira Júnior et al., 2017). Já se sabe, por exemplo, que a redução da fotossíntese líquida 

da planta provocada por esses patógenos é, geralmente, de magnitude proporcional à 

severidade da doença (Shtienberg, 1992; Bassanezi et al., 2001; Robert et al., 2005; Kumudini 

et al., 2010; Alves et al., 2011). Isso está associado com o tipo de relação trófica entre o 

patógeno e o hospedeiro. Fungos biotróficos causam menores danos nos tecidos foliares, pois 

necessitam do hospedeiro vivo para extrair os nutrientes, enquanto que patógenos 
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necrotróficos são mais agressivos e, portanto, causam severa redução na fotossíntese 

(Shtienberg, 1992). Não há para a goiabeira, no entanto, estudos sobre as limitações 

fotossintéticas impostas pela infecção de A. psidii. 

A resistência das plantas aos patógenos pode ser influenciada por vários fatores, 

incluindo o estádio de desenvolvimento dos órgãos da planta, conhecida como resistência 

ontogênica ou relacionada à idade (Steimetz et al., 2012). A suscetibilidade do tecido do 

hospedeiro pode aumentar ou diminuir durante o ciclo da cultura, a depender da doença. A 

resistência ontogênica já foi relatada em vários patossistemas, como A. psidii em mirtáceas 

(Hunt, 1968; Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 2017; Beresford et al., 2020), Venturia 

inaequalis em macieira (Gessler & Stumm, 1984; Li & Xu, 2002), Puccinia arachidis em 

amendoim (Savary, 1987), Phakopsora pachyrhizi em soja (Melching et al., 1988; Furtado et 

al., 2009; Xavier et al., 2017), Podosphaera aphanis em morangueiro (Asalf et al., 2014) e 

Elsinoë ampelina (Brook, 1973), Uncinula necator (Ficke et al., 2002; Gee et al., 2008) e 

Plasmopara viticola (Steimetz et al., 2012) em videira. Apesar da variabilidade entre os 

patossistemas, alguns autores sugerem que quanto mais jovens são os tecidos do hospedeiro 

mais rápido e intenso serão o crescimento e a multiplicação de fungos biotróficos (Populer, 

1978; Zadoks & Schein, 1979). Dessa forma, a resistência contra fungos biotróficos 

geralmente aumenta com a idade do órgão afetado. Estudos mostram que apenas tecidos 

jovens de mirtáceas são suscetíveis à infecção por A. psidii e folhas maduras ou totalmente 

expandidas são resistentes. A resistência à infecção por A. psidii em folhas maduras de 

eucalipto ocorre na fase de pré-penetração e se deve, entre outros fatores, à maior quantidade 

de cera epicuticular nas folhas maduras (Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 2017). 

Entretanto, o mecanismo de penetração de A. psidii ainda não foi elucidado em folhas de 

goiabeira. 

Respostas de defesa em interações incompatíveis podem ocasionar modificações no 

metabolismo primário e secundário da planta (Berger et al., 2007), resultando em limitações 

na atividade fotossintética (Nogueira Júnior et al., 2020; Swarbrick et al., 2006). Plasmopara 

viticola, agente causal do míldio da videira, reduz as trocas gasosas de cultivares resistentes 

mais rápida e severamente que em cultivares suscetíveis. O reconhecimento seguido por 

respostas de defesa do hospedeiro apresenta alto custo fotossintético para a videira, em razão 

da produção de espécies reativas de oxigênio e das alterações no metabolismo celular 

(Nogueira Júnior et al., 2020). Em interações incompatíveis entre cevada e Blumeria graminis 

f. sp. hordei, a fotossíntese também é severamente inibida (Swarbrick et al., 2006). Em ambos 

os patossistemas, portanto, a resistência tem um custo fotossintético para o hospedeiro. Em 
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contrapartida, A. psidii reduz as trocas gasosas apenas em clone de eucalipto suscetível (Alves 

et al., 2011).  

Nesse contexto, os objetivos do presente estudo foram: quantificar os componentes 

monocíclicos da ferrugem em folhas jovens e maduras de goiabeira cv. Paluma, avaliar as 

limitações fotossintéticas provocadas pela doença em folhas jovens de cv. Paluma e avaliar se 

a resistência ontogênica impõe algum custo fotossintético para as folhas maduras de cv. 

Paluma.  

 

2.2. Material e métodos 

2.2.1. Material vegetal 

Mudas de goiabeira da cv. Paluma, de aproximadamente 30 cm de altura, foram 

adquiridas de viveirista localizado no município de Brotas-SP, transplantadas em vasos de 

plástico de 7 L, contendo 6 L de substrato esterilizado de textura franco argilo-arenosa (241, 

59 e 700 g.kg-1 de argila, silte e areia, respectivamente) e mantidas em casa-de-vegetação. As 

adubações foram realizadas mensalmente via solo e via foliar, de acordo com as exigências 

nutricionais da goiabeira (Costa & Costa, 2003) e as análises químicas do substrato. Os vasos 

foram irrigados, diariamente, com aproximadamente 200 mL de água por vaso. 

 

2.2.2. Obtenção e manutenção do isolado monopustular de Austropuccinia psidii 

O inóculo de A. psidii foi coletado em folhas de goiabeira cv. Paluma, cultivadas no 

campo experimental da ESALQ-USP, localizado no município de Piracicaba, SP (22º42’28.5” 

S, 47º37’43.0” O). Os urediniósporos presentes nas folhas sintomáticas foram transferidos 

para 10 mL de água destilada. A suspensão do inóculo foi imediatamente aspergida em folhas 

de ramos destacados de goiabeira, mantidos em Becker com água em câmaras com 

temperatura controlada (B.O.D.), a 23 ± 2 oC, temperatura ótima para o desenvolvimento da 

doença (Ruiz et al., 1989c). Após a inoculação, os ramos permaneceram no escuro, em 

câmara úmida por 24 h. Para a câmara úmida, os recipientes contendo os ramos foram 

vedados com saco plástico umedecido. Após esse período eles foram mantidos em B.O.D. sob 

fotoperíodo de 12 h. Urediniósporos de uma única pústula foram coletados 15 dias após a 

inoculação e transferidos para 5 mL de água destilada. O inóculo foi depositado, com o 

auxílio de um pincel de cerdas macias, na face abaxial de folhas jovens de goiabeira cv. 
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Paluma e, na sequência, a planta foi incubada em câmara úmida por 24 h, no escuro a 23 ºC (± 

2 ºC). Após esse período, a muda foi transferida para casa-de-vegetação. O isolado 

monopustular foi multiplicado através de inoculações sucessivas em mudas de goiabeira cv. 

Paluma e, posteriormente, foi caracterizado molecularmente para confirmação da espécie. 

O isolado foi mantido em goiabeiras envasadas por meio de inoculações mensais 

com suspensões na concentração de 104 urediniósporos.mL-1, acrescidas de Tween 20 

(0,05%). As inoculações foram realizadas com uso de uma pistola de ar comprimido, nas 

faces abaxial e adaxial das folhas jovens, com a aplicação de aproximadamente 10 mL de 

suspensão por planta, até o ponto de escorrimento. Após as inoculações, as plantas foram 

incubadas em câmara úmida, por 24 h, sob temperatura de 23 ºC (± 2 ºC) e ausência de luz. 

Após incubação em câmara úmida, as plantas foram transferidas para casa-de-vegetação. 

Adicionalmente à manutenção do isolado in vivo, urediniósporos do isolado foram 

preservados em ultra freezer (-80 ºC), com coletas realizadas a cada 90 dias (Alves et al., 

2018). 

 

2.2.3. Caracterização molecular do isolado monopustular de Austropuccinia psidii 

DNA genômico foi extraído de urediniósporos do isolado monopustular, utilizando o 

método de extração de DNA em Cetyl Trimethyl Ammonium Bromide – CTAB, adaptado de 

Lo Piccolo et al. (2012). Urediniósporos foram macerados em nitrogênio líquido, em cadinho 

com o auxílio de pistilo, e o macerado foi ressuspendido em 500 μL de tampão de extração 

CTAB (2% de CTAB; 100 mM de Tris-HCl, pH 8; 20 mM de EDTA, pH 8; 1,4 M de NaCl; 

0,1 mg.mL-1 de proteinase K) pré-aquecido (60 ºC). Em seguida, 1,5 mL da amostra foi 

transferida para um tubo de 2 mL, onde foram adicionados 3 μL de β-mercaptoetanol. Os 

tubos foram mantidos em banho-maria a 65 ºC por 60 min, com inversões a cada 15 min e, na 

sequência, foram centrifugados a 14.000 rpm por 14 min a 4 ºC. O sobrenadante foi 

transferido para um novo tubo de 1,5 mL, recebeu igual volume de clorofórmio:álcool (24:1) 

e misturado por inversão. Os tubos foram novamente centrifugados a 14.000 rpm por 14 min 

a 4 ºC. O sobrenadante foi transferido para um novo tubo de 1,5 mL, recebeu igual volume de 

isopropanol (-20 ºC) e misturado por inversão. As amostras foram incubadas durante a noite a 

-20 ºC. No dia seguinte, foram centrifugadas a 14.000 rpm por 15 min a 4 ºC e o sobrenadante 

foi descartado. As amostras de DNA foram lavadas com 350 μL de etanol a 70% (-20 ºC) e 

centrifugadas a 14.000 rpm por 5 min a 4 ºC. Os sedimentos de DNA foram secos ao ar a 37 
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ºC durante 30 min e depois ressuspendidos em 40 μL de tampão 1x TE (pH 8). Por fim, 1 μL 

de RNase (10 mg.mL-1) foi adicionado e as amostras foram incubadas a 37 ºC por 30 min. 

As reações em cadeia da polimerase (PCR) foram realizadas em termociclador, nas 

seguintes condições: pré-aquecimento a 94 ºC por 3 min, seguido de 30 ciclos de 

desnaturação a 94 ºC por 60 s, anelamento a 53 ºC por 60 s, extensão a 72 ºC por 60 s e uma 

extensão final de 72 ºC por 10 min. Os pares de primers usados foram ITS1 e ITS4 (White et 

al., 1990) e Rust2inv e NL4 (Aime, 2006; O’Donnell, 1993). Os produtos da PCR foram 

detectados por eletroforese em gel de agarose a 2% corado com SYBR Safe (Invitrogen), em 

tampão 0,5x Tris-borato-EDTA (TBE) e visualizados em aparelho transluminador com luz 

UV. Posteriormente, os produtos detectados foram purificados com auxílio do kit de 

purificação Promega, sendo sua pureza e concentração determinadas através de 

espectrofotômetro NanoDrop 1000 (ThermoScientific). A concentração final foi ajustada para 

10 ng de DNA.μL-1. Os produtos da PCR purificados foram enviados para sequenciamento no 

Laboratório de Genômica e Biologia Molecular de Plantas do Centro de Biotecnologia 

Agrícola (CEBTEC) da ESALQ-USP. 

 

2.2.4. Determinação da área foliar de goiabeira 

O estádio de desenvolvimento das folhas de goiabeira foi estimado com base na área 

foliar. Para calcular a área foliar foram medidos, com uma régua, o comprimento (distância 

entre a junção do pecíolo e o limbo foliar até o ápice da folha) e a largura máxima das folhas. 

Essas medidas foram realizadas em 670 folhas de goiabeira cv. Paluma. As áreas foliares 

dessa amostra foram estimadas com um medidor de área foliar (Li-3050A/4, LI-COR, EUA). 

Os modelos linear (eq. 1) e exponencial (eq. 2 e 3) foram ajustados aos dados no programa 

Statistica v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, EUA), utilizando como variáveis independentes (x) o 

comprimento (cm), a largura (cm) ou o produto de comprimento pela largura (cm2), e como 

variável dependente (y) a área foliar estimada (cm2). A escolha do melhor ajuste foi baseada 

no coeficiente de determinação (R2) e na distribuição dos resíduos. 

 

y = a + bx                                                                                                                            (eq. 1) 

 

y = a xb                                                                                                                                (eq. 2) 

 

y = a exp(bx)                                                                                                                       (eq. 3) 
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Após a determinação do melhor modelo para a estimativa da área foliar, dois 

experimentos foram conduzidos em épocas diferentes (abril-maio e setembro-outubro) para 

estabelecer uma relação entre a área foliar e o estádio de desenvolvimento das folhas de 

goiabeira. Em cada experimento, as áreas de duas folhas opostas recém-abertas por planta 

foram avaliadas, diariamente ou a cada dois dias, até a completa expansão da área foliar. Cada 

experimento teve 10 repetições (10 plantas). Os modelos monomolecular (eq. 4) e Gompertz 

(eq. 5) 

 

y = ymax – (ymax – b1) exp(-rt)                                                                                              (eq. 4) 

 

y = ymax  (exp(-(-ln(b1)) exp(-rt)))                                                                                                     (eq. 5) 

 

nos quais y representa a área foliar estimada (cm2), ymax representa a assíntota, b1 é um 

parâmetro relacionado à área foliar inicial, r representa a taxa de incremento da área foliar 

(dia-1) e t, o tempo (dias após a emergência das folhas), foi ajustado à curva de área foliar ao 

longo do tempo (Bergamin Filho, 2018), por regressão não-linear, utilizando o programa 

Statistica v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, EUA).  

 

2.2.5. Componentes monocíclicos da ferrugem e trocas gasosas em folhas jovens e 

maduras de goiabeira 

Folhas jovens, de aproximadamente 3 dias, e maduras, de aproximadamente 12 dias, 

de goiabeiras envasadas (Apêndice A) foram inoculadas com suspensão de A. psidii na 

concentração de 105 urediniósporos.mL-1, acrescida de Tween 20 (0,05%). A inoculação foi 

realizada da mesma forma descrita no item 2.2.2. Após 24 h em câmara úmida, as plantas 

foram transferidas para casa-de-vegetação, com controle de temperatura (25 ± 5 oC), onde 

permaneceram até o fim do experimento. Como tratamento testemunha, folhas dos mesmos 

estádios de desenvolvimento foram aspergidas com água destilada e mantidas nas mesmas 

condições das plantas inoculadas. O delineamento experimental utilizado foi o inteiramente 

casualizado com 5 repetições, sendo cada repetição representada por uma planta envasada de 

goiabeira aos 60 dias após a poda, conduzida com duas hastes. O experimento foi repetido 

uma vez. 

A viabilidade do inóculo foi quantificada por meio da germinação dos urediniósporos 

in vitro. Três gotas de 50 µL da suspensão de urediniósporos de A. psidii foram depositadas 
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em placas de Petri de poliestireno (90 x 15 mm), contendo meio ágar-água (16 g.L-1 de ágar e 

1 L de água destilada esterilizada). As placas de Petri foram acondicionadas nas mesmas 

condições das plantas. Para a avaliação da germinação, foram considerados germinados os 

urediniósporos que apresentaram o comprimento do tubo germinativo igual ou maior que seu 

diâmetro.  

Os componentes monocíclicos avaliados foram o período de incubação (período de 

tempo entre a inoculação e o aparecimento de 50% das lesões), o período de latência (período 

de tempo entre a inoculação e o aparecimento de 50% das lesões esporulantes), a densidade 

de lesões (proporção), a severidade da doença (proporção de área lesionada em uma área de 2 

cm2) e a esporulação das lesões (número de urediniósporos por pústulas aos 25-30 dias após a 

inoculação). A densidade de lesões esporulantes foi avaliada em três áreas de 1 cm2 por 

planta. Essa avaliação foi realizada diariamente, no início dos sintomas, ou a cada 2 dias, após 

a estabilização da doença. A densidade de lesões foi expressa em proporção (número de 

lesões esporulantes por cm2 de folha/número máximo de lesões por cm2 de folha em cada 

experimento). A severidade da doença foi quantificada com o programa Quant (Vale et al., 

2001) com base em imagens digitalizadas, de 2 cm2 de folha por repetição.  

A esporulação das lesões foi avaliada 25-30 dias após a inoculação. Para tanto, três 

discos foliares de 1,13 cm2 de cada planta foram retirados e transferidos para tubo Falcon (15 

mL) contendo 2 mL de água destilada e 0,2 mL de lactoglicerol. A suspensão contendo os 

discos foi homogeneizada em agitador (AP-59, Phoenix) por 1 min para remoção dos 

urediniósporos e, na sequência, os discos foliares foram removidos da suspensão. Por fim, a 

concentração de urediniósporos da suspensão foi determinada com hemocitômetro. A 

esporulação das lesões foi obtida a partir da razão entre a concentração de urediniósporos da 

suspensão e o número de lesões esporulantes existentes nos discos foliares.  

O modelo monomolecular (eq. 4) no qual y representa a intensidade da ferrugem, 

ymax representa a assíntota, b1 é a quantidade inicial de doença, r representa a taxa de 

incremento da doença (dia-1) e t, o tempo (dias após a inoculação), foi ajustado às curvas de 

frequência de infecção e de severidade da doença ao longo do tempo (Bergamin Filho, 2018), 

por regressão não-linear, utilizando o programa Statistica v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, EUA). 

As trocas gasosas das folhas jovens e maduras foram avaliadas com um analisador 

portátil de gás infravermelho (Li-6400 XT, LI-COR Inc., Lincoln, NE, EUA), em áreas 

marcadas de 2 cm2. Nas áreas amostradas foram avaliadas a assimilação líquida de CO2 (A), a 

condutância estomática (gs), a concentração intercelular de CO2 (Ci) e a transpiração (E). A 

Pressão parcial de CO2 no ar (Ca) e a densidade de fluxo de fótons fotossintéticos (PPFD) 
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durante as medidas de trocas gasosas foram de 400 μmol.mol-1 e 1000 μmol m-2.s-1, 

respectivamente. As medições foram realizadas entre 9:00 h e 11:00 h da manhã, 

semanalmente após inoculação do patógeno. As áreas das folhas selecionadas para essas 

avaliações foram fotografadas e imagens digitais foram processadas com o programa Quant 

para estimar a severidade da doença em cada avaliação. Foi considerada como área doente, a 

área necrosada e a clorose próxima às lesões na face adaxial das folhas. Os dados de trocas 

gasosas de folhas sadias e inoculadas com A. psidii, de cada avaliação foram submetidos à 

análise de variância (ANOVA), utilizando o programa Statistica v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, 

EUA), e as médias comparadas pelo teste t de Student. Este teste foi realizado tanto nas folhas 

jovens quanto nas maduras. As áreas abaixo das curvas de A e E foram estimadas por 

integração trapezoidal para folhas sadias e inoculadas com A. psidii. Os dados foram 

submetidos à análise de variância (ANOVA) e as médias comparadas pelo teste t de Student 

nos dois tratamentos: folhas jovens e maduras.  

 

2.2.6. Germinação de urediniósporos de Austropuccinia psidii em Microscópio 

Eletrônico de Varredura (MEV) 

Folhas jovens e maduras de goiabeira foram destacadas de plantas cultivadas em 

casa-de-vegetação e desinfestadas superficialmente por imersão sequencial em álcool 70% 

por 1 min e em hipoclorito de sódio 0,1% por 1 min. A seguir, as folhas foram lavadas em 

água esterilizada e secas em temperatura ambiente sobre papel toalha por 30 min. As folhas 

foram transferidas para caixas plásticas tipo Gerbox (20 x 20 cm) sobre papel filtro 

umedecido e inoculadas com 70 μL de suspensão de A. psidii (105 urediniósporos.mL-1). A 

suspensão foi depositada em uma área previamente delimitada de 1 cm2. No tratamento 

testemunha foram depositadas gotas de 70 µL de água destilada. As caixas plásticas foram 

cobertas e mantidas por 24 h a 23 oC no escuro. Cinco fragmentos (0,5 x 0,5 cm) das folhas 

foram coletados 24 h após a inoculação. 

As amostras de folhas inoculadas ou não inoculadas foram fixadas em solução de 

Karnovsky (Karnovsky, 1965), desidratadas em série etílica (10, 30, 50, 70, 90 e 100%), secas 

ao método do ponto crítico de CO2, montadas em suportes de alumínio sobre fitas de carbono 

dupla face e cobertas com uma camada de ouro de 30 a 40 nm em metalizador (MED 010, 

Balzers Union, Carlsbad, EUA). As análises e a digitalização das imagens foram realizadas ao 

MEV (JSM-IT300, JEOL, Tóquio, Japão), operado a 20 kv com as escalas impressas 

diretamente nas eletromicrografias. A taxa de germinação foi avaliada em 100 urediniósporos 



41 

arbitrariamente escolhidos em cada amostra. Considerou-se germinado o urediniósporo que 

apresentou tubo germinativo de tamanho igual ou maior ao seu diâmetro. Essa etapa foi 

realizada no Laboratório de Microscopia Eletrônica Prof. Dr. Elliot Watanabe Kitajima da 

ESALQ-USP. 

 

2.2.7. Relações entre a severidade da ferrugem, trocas gasosas e fluorescência de 

clorofila em folhas jovens de goiabeira 

Folhas jovens (2-3 dias após a emergência) de goiabeiras conduzidas com duas 

hastes (Apêndice A) foram inoculadas com suspensões de inóculo em diferentes 

concentrações para obter diferentes níveis de severidade da ferrugem. Utilizou-se as seguintes 

concentrações de inóculo: 0, 103, 104, 5.104 e 105 urediniósporos de A. psidii.mL-1. A 

inoculação foi realizada por aspersão da suspensão conforme descrito no item 2.2.2. O 

delineamento experimental utilizado foi o inteiramente casualizado com quatro repetições por 

tratamento. O experimento foi repetido uma vez.  

A avaliação das trocas gasosas da folha foi realizada utilizando um analisador 

portátil de gás infravermelho (Li-6400 XT, LI-COR Inc., Lincoln, NE, EUA), em quatro áreas 

marcadas de 2 cm2 por planta. As medições foram realizadas entre 9:00 h e 12:00 h, após a 

estabilização da severidade da ferrugem, aproximadamente 25 dias após a inoculação do 

patógeno. Nas áreas amostradas foram avaliadas a assimilação líquida de CO2 (A), a 

condutância estomática (gs), a concentração intercelular de CO2 (Ci), a transpiração (E) e a 

eficiência quântica do fotossistema II (ΦPSII). Posteriormente, foi calculada a eficiência 

aparente de carboxilação (A/Ci). A Pressão parcial de CO2 no ar (Ca) e a densidade de fluxo 

de fótons fotossintéticos (PPFD) durante as medidas de trocas gasosas foram de 400 

μmol.mol-1 e 1000 μmol m-2.s-1, respectivamente. As áreas das folhas selecionadas para essas 

avaliações foram fotografadas e imagens digitais foram processadas com o programa Quant 

(Vale et al., 2008) para estimar a severidade da doença. Foi considerada como área doente, as 

áreas necrosadas e cloróticas na face adaxial das folhas. 

As severidades da ferrugem nas áreas onde foram realizadas as avaliações de trocas 

gasosas foram relacionadas com a taxa relativa de assimilação de CO2 de acordo com o 

modelo (Bastiaans, 1991): 

 

Px/Po = (1 – x)β                                                                                                                   (eq. 6) 
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onde Px é a fotossíntese líquida de uma folha com severidade x e Po é a fotossíntese líquida 

média de folhas sadias. Os dados obtidos foram utilizados para estimar o valor de β, o qual 

corresponde ao efeito da severidade da ferrugem na área da folha verde adjacente à lesão. 

Esse modelo também foi ajustado às taxas relativas de condutância estomática (gsx/gso) e 

transpiração (Ex/Eo). O modelo linear (eq. 1) foi ajustado à taxa relativa da concentração 

intercelular de CO2 (Cix/Cio) e à eficiência quântica do fotossistema II (ΦPSII). O modelo 

exponencial negativo 

 

y = a exp(-bx)                                                                                                                      (eq. 7) 

 

onde x é a severidade da doença (em proporção), foi ajustado à eficiência aparente de 

carboxilação (A/Ci) (Hau et al., 2018). Todos os ajustes foram realizados com o programa 

Statistica v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, EUA). 

 

2.3. Resultados 

2.3.1. Determinação da área foliar de goiabeira 

O modelo que melhor se ajustou às áreas de folhas de goiabeira, quando a variável 

independente foi o comprimento do limbo foliar, foi o exponencial descrito na equação 3 

(Tabela 1; Fig. 1A). Quando a variável independente foi a largura do limbo foliar, o modelo 

que melhor se ajustou às áreas de folhas de goiabeira foi o exponencial descrito na equação 2 

(Tabela 1; Fig. 1B). Os modelos linear e exponencial apresentaram bons ajustes às áreas de 

folhas de goiabeira, quando a variável independente foi o produto do comprimento pela 

largura do limbo foliar (Tabela 1). Utilizou-se o modelo linear (Fig. 1C) para estimar as áreas 

de folhas jovens e maduras de goiabeira no decorrer dos experimentos (Apêndice B). A área 

máxima estimada pelo modelo linear foi de 170,9 cm2. Os modelos monomolecular (R2 = 

0,92) e Gompertz (R2 = 0,94) mostraram bons ajustes ao incremento da área das folhas de 

goiabeira ao longo do tempo, mas o modelo de Gompertz apresentou melhor distribuição de 

resíduos. A área máxima das folhas (ymax) estimada pelo modelo foi de 96,2 cm2 (Fig. 1D). 

Com os dados das áreas foliares no dia da inoculação, foi possível estimar, com o modelo de 

Gompertz, o tempo para alcançar os estádios ‘folha jovem’ e ‘folha madura’. O estádio ‘folha 

jovem’ ocorreu aos 2-3 dias após a emergência das folhas e o estádio ‘folha madura’, aos 10-
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13 dias. A ferrugem não alterou a expansão da área foliar de folhas jovens de goiabeira ao 

longo do tempo em relação às folhas jovens sadias (Apêndice B). 

 

Tabela 1. Parâmetros e coeficientes de determinação (R2) estimados pelos ajustes aos modelos que 

relacionaram a área foliar de folhas de goiabeira cv. Paluma às variáveis comprimento, largura e 

produto de comprimento pela largura do limbo foliar (n = 670). 

 Variável independente 

Modelo 
Comprimento (C) Largura (L) Produto (C x L) 

a b R2 a b R2 a b R2 

y = ax + b 9,38 -48,57 0,87 18,64 -47,97 0,94 0,85 -3,51 0,99 

y = a xb 0,15 2,39 0,97 1,58 1,99 0,97 0,54 1,09 0,99 

y = a exp(bx) 5,2 0,19 0,98 7,99 0,30 0,94 18,05 0,01 0,94 
Todos os ajustes foram significativos (p ≤ 0,01). 

 

 

Figura 1. Relações entre a área foliar de goiabeira cv. Paluma e o comprimento (A), a largura (B) e o 

produto do comprimento pela largura do limbo foliar (C). Evolução da área foliar de goiabeira cv. 

Paluma em função do tempo (D). Em D, os círculos pretos representam dados do experimento 1, 

conduzido em abril e maio de 2020, e os círculos brancos representam dados do experimento 2, 

conduzido em setembro e outubro de 2020. As barras de erro correspondem ao erro padrão da média 

(n = 10). Em A e B, as linhas representam os modelos exponenciais [(y = a exp(bx)] e (y = axb) (n = 

670), em C, a linha representa o modelo linear (y = a + bx) (n = 670) e em D, a linha representa o 
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modelo de Gompertz [y = ymax (exp(-(-ln(b1)) exp(-rt))), onde y representa a área foliar estimada (cm2), 

ymax representa a assíntota, b1 é um parâmetro relacionado à área foliar inicial, r representa a taxa de 

incremento da área foliar (dia-1) e t, o tempo (dias após a emergência das folhas)]. 

 

2.3.2. Caracterização molecular do isolado monopustular de Austropuccinia psidii 

O isolado monopustular foi identificado como Austropuccinia psidii. A sequência de 

nucleotídeos obtida para A. psidii apresentou 99% de similaridade com aquela do acesso 

KF792096, depositado no GenBank. O isolado monopustular de A. psidii utilizado neste 

estudo foi depositado no banco de dados do GenBank sob número de acesso MN238767 e a 

sequência de nucleotídeos obtida encontra-se no Apêndice C. 

 

2.3.3. Germinação de urediniósporos de Austropuccinia psidii em MEV 

A taxa de germinação de urediniósporos de A. psidii foi significativamente menor (p 

≤ 0,05) nas folhas maduras de goiabeira (Fig. 2A) do que nas folhas jovens (Fig. 2B). A taxa 

média de germinação de urediniósporos de A. psidii em folhas jovens foi de 93%, variando de 

88% a 96%. Nas folhas maduras, a taxa de germinação variou de 50 a 82%, com média de 

68%. A formação de apressórios foi observada tanto em folhas jovens como em folhas 

maduras (Fig. 2A e B), predominantemente na junção das células epidérmicas (Fig. 2C). 

Apressórios também foram observados, ocasionalmente, sobre estômatos (Fig. 2D). O 

comprimento do tubo germinativo foi variável, de menos de 10 µm a mais de 200 µm (Fig. 

2E). Em alguns apressórios, observou-se a formação de um apêndice do lado oposto ao tubo 

germinativo ou perpendicular a ele, que se projetou sobre a junção das células epidérmicas 

(Fig. 2C e E), embora apressórios sem apêndice (Fig. 2C e F) também tenham sido 

observados. Folhas jovens apresentaram maior densidade de tricomas e menor densidade de 

estômatos em relação às folhas maduras (Fig. 2G e H). 

 

 



45 

 

Figura 2. Eletromicrografias de varredura do processo de pré-penetração de Austropuccinia psidii na 

face inferior de folhas jovens e maduras de goiabeira cv. Paluma, 24 h após a inoculação. Germinação 

de urediniósporos e formação de apressórios em folha madura (A) e jovem (B); formação de 

apressórios com apêndice sobre a junção das células epidérmicas (C); formação de apressório sobre 

estômato (D); tubos germinativos de diferentes comprimentos (E); formação de apressório sobre a 

epiderme sem apêndice (F); face inferior de folhas jovem (G) e madura (H) de goiabeira não 

inoculadas. Setas indicam: u = urediniósporo; tg = tubo germinativo; ap = apressório; a = apêndice. 
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2.3.4. Componentes monocíclicos da ferrugem e trocas gasosas em folhas jovens e 

maduras de goiabeira 

Os inóculos de A. psidii utilizados nos experimentos 1 e 2 apresentaram taxa de 

germinação de urediniósporos in vitro de 85,67% e 97,27%, respectivamente. A doença não 

ocorreu nas folhas maduras. Os primeiros sintomas da ferrugem nas folhas jovens foram 

pontuações cloróticas na face superior das folhas, que evoluíram para lesões necróticas. A 

esporulação de A. psidii ocorreu concomitantemente ao aparecimento dos primeiros sintomas, 

predominantemente na face inferior das folhas. O crescimento das lesões esporulantes foi 

ainda mais evidente nas nervuras das folhas, ocasionando a sua deformação, e no ramo da 

planta, mais precisamente nos entrenós superiores às folhas jovens. Sob altas severidades da 

ferrugem, os sintomas nas folhas jovens evoluíram rapidamente para extensas áreas necróticas 

(Apêndice D). 

Em folhas jovens, a densidade de lesões de A. psidii foi de (mínima, média e 

máxima): 13,33, 41,00 e 56,67 lesões esporulantes.cm-2 no primeiro experimento e de 38,67, 

76,33 e 102,33 lesões esporulantes.cm-2 no segundo experimento. O modelo monomolecular 

mostrou bom ajuste aos dados (R2 = 0,80). O valor da assíntota (ymax) estimada para a 

densidade de lesões foi de 0,62 e a taxa r de incremento da doença foi de 0,41 dia-1 (Tabela 2; 

Fig. 3A). O período de latência da ferrugem estimado em folhas jovens foi de 9,5 dias. A 

severidade média da ferrugem atingiu aproximadamente 50%, em ambos os experimentos. 

Assim como para a densidade de lesões, o modelo monomolecular mostrou bom ajuste à 

severidade da ferrugem, com R2 de 0,96. O valor estimado de ymax para a severidade da 

ferrugem foi de 0,56 e a taxa r de incremento da doença foi de 0,12 dia-1 (Tabela 2; Fig. 3B). 

Aos 25 dias após a inoculação, a esporulação média das lesões foi de 2,9.104 e 2,2.104 

urediniósporos.lesão-1 nos experimentos 1 e 2, respectivamente (Fig. 3B). 

 

Tabela 2. Valores dos parâmetros, erro padrão e coeficiente de determinação (R2) estimados pelo 

modelo monomolecular para o incremento da densidade de lesões esporulantes e da severidade da 

ferrugem (Austropuccinia psidii) ao longo do tempo, em folhas jovens de goiabeira cv. Paluma. 

Componentes monocíclicos 
ymax 

(erro) 

b1 

(erro) 

r 

(erro) 
R2 p 

Densidade de lesões 
0,62 -15,27 0,41 

0,80 ≤ 0,01 
(0,045) (15,501) (0,118) 

Severidade da ferrugem 
0,56 -0,83 0,12 

0,96 ≤ 0,01 
(0,071) (0,346) (0,039) 
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Figura 3. Densidade de lesões (A), severidade e esporulação das lesões (B) da ferrugem 

(Austropuccinia psidii) em folhas jovens de goiabeira cv. Paluma. Os círculos pretos representam 

dados do experimento 1 e os círculos brancos representam dados do experimento 2. As barras de erro 

correspondem ao erro padrão da média (n = 5). As linhas representam o modelo monomolecular [y = 

ymax – (ymax – b1) exp(-rt), onde y representa a densidade de lesões, ymax representa a assíntota, b1 é a 

quantidade inicial de doença, r representa a taxa de incremento da doença (dia-1) e t, o tempo (dias 

após a inoculação)]. 

 

O valor médio de assimilação líquida de CO2 (A) das folhas jovens sadias no 

experimento 1, aos 20 dias após a inoculação, foi de 14,5 µmol CO2 m
-2 s-1 (Fig. 4A). No 

experimento 2, o valor médio de A das folhas jovens sadias, aos 18 dias após a inoculação, foi 

de 11,0 µmol CO2 m-2 s-1 (Fig. 4B). O valor médio de A das folhas jovens inoculadas no 

experimento 1, aos 20 dias após a inoculação, foi de 2,9 µmol CO2 m-2 s-1 (Fig. 4A). No 

experimento 2, o valor médio de A das folhas jovens inoculadas, aos 18 dias após a 

inoculação, foi de 2,7 µmol CO2 m
-2 s-1 (Fig. 4B). A porcentagem média de redução no valor 

de A das folhas jovens para os dois experimentos conjuntamente foi de 80%. Essa redução de 

A nas folhas jovens inoculadas foi significativa a partir de 13 e 12 dias após a inoculação, nos 

experimentos 1 e 2, respectivamente (Fig. 4A e B). Os valores de áreas abaixo das curvas 

(AUC) de A foram significativamente menores em folhas inoculadas com A. psidii do que em 

folhas sadias, em ambos os experimentos (Tabela 3). Em contrapartida, folhas maduras sadias 

e inoculadas não apresentaram diferença significativa nos valores de A, em ambos os 

experimentos (Tabela 3). Os valores médios de A das folhas maduras sadias e inoculadas no 

experimento 1, aos 20 dias após a inoculação, foram de 18,2 µmol CO2 m
-2 s-1 e 17,8 µmol 

CO2 m
-2 s-1, respectivamente (Fig. 4C). No experimento 2, os valores médios de A das folhas 

maduras sadias e inoculadas, aos 18 dias após a inoculação, foram de 20,6 µmol CO2 m
-2 s-1 e 

19,8 µmol CO2 m
-2 s-1, respectivamente (Fig. 4D).  
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Tabela 3. Valores das áreas abaixo das curvas de assimilação líquida de CO2 (AUCA) e de 

transpiração (AUCE) de folhas jovens e maduras de goiabeira cv. Paluma, sadias e inoculadas com 

Austropuccinia psidii, nos dois experimentos. 

Estádio de 

desenvolvimento 
A. psidii 

Experimento 1 Experimento 2 

AUCA 

mol CO2 m-2 

AUCE 

kmol H2O m-2 

AUCA 

mol CO2 m-2 

AUCE 

kmol H2O m-2 

Folha jovem 
Sadia 8,37 a 2,43 a 4,87 a 1,82 a 

Inoculada 4,87 b 2,04 a 2,43 b 1,55 a 

Folha madura 
Sadia 13,61 a 3,52 a 12,41 a 1,95 a 

Inoculada 13,57 a 3,27 a 12,23 a 2,13 a 
Valores seguidos pela mesma letra na coluna entre folhas sadias e inoculadas em cada tratamento (folha jovem e 

madura) não são significativamente diferentes pelo teste t de Student (p ≤ 0,05). 

 

 

Figura 4. Assimilação líquida de CO2 (A) de folhas jovens (A e B) e maduras (C e D) de goiabeira cv. 

Paluma, sadias e inoculadas com Austropuccinia psidii, nos experimentos 1 (A e C) e 2 (B e D). As 

barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Setas e linhas pontilhadas indicam o 

aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. Símbolos * indicam diferença significativa entre as 

médias de A das folhas sadias e inoculadas com A. psidii pelo teste t de Student (p ≤ 0,05). 

 

Houve redução significativa da condutância estomática (gs) das folhas jovens 

inoculadas aos 13 e 20 dias após a inoculação no experimento 1, e aos 12 e 18 dias após a 

inoculação no experimento 2 (Fig. 5A e B). Em folhas maduras, não houve diferença 

significativa na gs entre folhas sadias e inoculadas (Fig. 5C e D).  
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Figura 5. Condutância estomática (gs) de folhas jovens (A e B) e maduras (C e D) de goiabeira cv. 

Paluma, sadias e inoculadas com Austropuccinia psidii, nos experimentos 1 (A e C) e 2 (B e D). As 

barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Setas e linhas pontilhadas indicam o 

aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. Símbolos * indicam diferença significativa entre as 

médias de gs de folhas sadias e inoculadas com A. psidii pelo teste t de Student (p ≤ 0,05). 

 

Folhas jovens sadias e inoculadas não apresentaram diferença significativa nos 

valores de AUC de transpiração (E), em ambos os experimentos (Tabela 2). O mesmo foi 

observado para os valores de AUC de E das folhas maduras sadias e inoculadas (Tabela 2). 

No primeiro experimento, houve redução da E de folhas jovens inoculadas aos 13 e 20 dias 

após a inoculação, enquanto no segundo experimento essa redução foi observada somente aos 

12 dias após a inoculação (Fig. 6A e B). Folhas maduras inoculadas não apresentaram 

redução da E em ambos os experimentos (Fig. 6C e D).  
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Figura 6. Transpiração (E) de folhas jovens (A e B) e maduras (C e D) de goiabeira cv. Paluma, 

sadias e inoculadas com Austropuccinia psidii, nos experimentos 1 (A e C) e 2 (B e D). As barras de 

erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Setas e linhas pontilhadas indicam o aparecimento 

dos primeiros sintomas de ferrugem. Símbolos * indicam diferença significativa entre as médias de E 

de folhas sadias e inoculadas com A. psidii pelo teste t de Student (p ≤ 0,05). 

 

No experimento 1, folhas jovens apresentaram maior concentração intercelular de 

CO2 (Ci) quando inoculadas com A. psidii. Esse aumento na Ci de folhas jovens inoculadas 

foi observado a partir de 13 dias após a inoculação (Fig. 7A). No experimento 2, o aumento 

da Ci de folhas jovens inoculadas foi observado somente aos 18 dias após a inoculação (Fig. 

7B). No experimento 1, o valor médio de Ci das folhas jovens sadias, aos 20 dias após a 

inoculação, foi de 224,4 µmol CO2 mol-1 (Fig. 7A). O valor médio de Ci das folhas jovens 

sadias no experimento 2, aos 18 dias após a inoculação, foi de 286,0 µmol CO2 mol-1 (Fig. 

7B). No experimento 1, o valor médio de Ci das folhas jovens inoculadas, aos 20 dias após a 

inoculação, foi de 325,6 µmol CO2 mol-1 (Fig. 7A). O valor médio de Ci das folhas jovens 

inoculadas no experimento 2, aos 18 dias após a inoculação, foi de 361,2 µmol CO2 mol-1 

(Fig. 7B). Folhas maduras sadias e inoculadas não apresentaram diferença significativa na Ci 

no experimento 1 (Fig. 7C). No entanto, no experimento 2, aos 17 dias após a inoculação, as 



51 

folhas maduras sadias apresentaram maior Ci em relação às folhas maduras inoculadas (Fig. 

7D). O valor médio de Ci das folhas maduras sadias, aos 20 dias após a inoculação, foi de 

259,2 µmol CO2 mol-1 (Fig. 7C). O valor médio de Ci das folhas maduras sadias no 

experimento 2, aos 18 dias após a inoculação, foi de 219,2 µmol CO2 mol-1 (Fig. 7D). No 

experimento 1, o valor médio de Ci das folhas maduras inoculadas, aos 20 dias após a 

inoculação, foi de 247,8 µmol CO2 mol-1 (Fig. 7C). O valor médio de Ci das folhas maduras 

sadias no experimento 2, aos 18 dias após a inoculação, foi de 237,2 µmol CO2 mol-1 (Fig. 

7D). 

 

 

Figura 7. Concentração intercelular de CO2 (Ci) de folhas jovens (A e B) e maduras (C e D) de 

goiabeira cv. Paluma, sadias e inoculadas com Austropuccinia psidii, nos experimentos 1 (A e C) e 2 

(B e D). As barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Setas e linhas pontilhadas 

indicam o aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. Símbolos * indicam diferença 

significativa entre as médias de Ci de folhas sadias e inoculadas com A. psidii pelo teste t de Student 

(p ≤ 0,05). 
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2.3.5. Relações entre a severidade da ferrugem, trocas gasosas e fluorescência de 

clorofila em folhas jovens e maduras de goiabeira 

Os valores de fotossíntese líquida relativa (Px/Po) decresceram com o aumento da 

severidade da ferrugem, de acordo com o modelo de Bastiaans (R2 = 0,89). O valor estimado 

do parâmetro β foi de 2,13 (erro = 0,08). Valores de Px/Po próximos a zero foram observados 

em severidades superiores a 80%. De acordo com o modelo de Bastiaans, severidades da 

ferrugem de 10%, 30%, 50% e 80% reduziram 20%, 53%, 77% e 97% da Px/Po das folhas, 

respectivamente (Fig. 8A). Os valores de concentração de CO2 intercelular relativa (Cix/Cio) 

aumentaram linearmente com a severidade da ferrugem (R2 = 0,72). De acordo com esse 

modelo, severidades da ferrugem de 10% e 80% aumentaram a Cix/Cio em 6% e 50%, 

respectivamente (Fig. 8B). Os valores de condutância estomática relativa (gsx/gso) e 

transpiração relativa (Ex/Eo) não apresentaram correlação com a severidade da ferrugem (Fig. 

8C e D).  

 

 

Figura 8. Relações entre a fotossíntese líquida relativa (Px/Po) (A), concentração de CO2 intercelular 

relativa (Cix/Cio) (B), condutância estomática relativa (gsx/gso) (C) e transpiração relativa (Ex/Eo) (D) 

e a severidade da ferrugem (Austropuccinia psidii) em folhas de goiabeira cv. Paluma. Os círculos 

pretos representam dados do experimento 1, os círculos brancos representam dados do experimento 2 

e os quadrados brancos representam dados do experimento 3 (n = 210). Em A, a linha representa o 



53 

modelo [Px/Po = (1 – x)β, onde Px é a fotossíntese líquida de uma folha com severidade x e Po é a 

fotossíntese líquida média de folhas sadias] e em B, a linha representa o modelo (Cix/Cio = a + bx, 

onde Cix é a concentração intercelular de CO2 de uma folha com severidade x e Cio é a concentração 

intercelular de CO2 média de folhas sadias). 

 

Os valores de A/Ci reduziram com o aumento da severidade da ferrugem, de acordo 

com o modelo exponencial negativo (R2 = 0,86). Para a severidade da ferrugem de 10% o 

valor estimado de A/Ci foi de 0,04 µmol CO2 m
-2 s-1 µbar-1. Já para a severidade da ferrugem 

de 80% o modelo estimou a A/Ci em 0,005 µmol CO2 m
-2 s-1 µbar-1. Severidade da ferrugem 

de 80% reduz 87,5% da A/Ci (Fig. 9A). 

Os valores de ΦPSII decresceram linearmente com o aumento da severidade da 

ferrugem (R2 = 0,75). Nas severidades da ferrugem de 10% e de 80% o modelo estimou 

valores de ΦPSII de 0,3 e de 0,12, respectivamente (Fig. 9B). 

 

 

Figura 9. Relações entre a severidade da ferrugem (Austropuccinia psidii) e a eficiência aparente de 

carboxilação (A/Ci) (A), e entre a severidade da ferrugem e a eficiência quântica do fotossistema II 

(ΦPSII) (B) em folhas de goiabeira cv. Paluma. Os círculos pretos representam dados do experimento 

1, os círculos brancos representam dados do experimento 2 e os quadrados brancos representam dados 

do experimento 3 (n = 210). Em A a linha representa o modelo [y = a exp(-bx), onde y é a eficiência 

aparente de carboxilação de uma folha com severidade x] e em B a linha representa o modelo (y = a – 

bx, onde y é a eficiência quântica do fotossistema II de uma folha com severidade x). 

 

2.4. Discussão 

A resistência ontogênica à ferrugem é marcante em folhas maduras de goiabeira, pois 

nenhum sintoma da doença é observado mesmo após a inoculação com alta concentração de 

inóculo e manutenção das plantas em condições ideais para o desenvolvimento da doença. A 

assimilação líquida de CO2 é igualmente eficiente em folhas maduras inoculadas e não 
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inoculadas, indicando que o mecanismo de defesa utilizado pelas folhas maduras para impedir 

a infecção não apresenta nenhum custo fotossintético. Em contrapartida, folhas jovens são 

altamente suscetíveis. Nas folhas jovens a doença se expressa em elevada severidade e as 

lesões produzem expressivo número de urediniósporos. Além disso, a infecção de folhas 

jovens por A. psidii induz limitações fotossintéticas de magnitude proporcional à severidade 

da doença. Por exemplo, severidade de 20% promove a redução de 38% na fotossíntese 

líquida relativa e severidade de 50% promove 77% de redução na fotossíntese líquida relativa 

das folhas doentes. A redução da fotossíntese nas folhas jovens é consequência de severo 

comprometimento da atividade bioquímica e, em menor extensão, da atividade fotoquímica. 

A resistência ontogênica a A. psidii já foi observada em outras mirtáceas. No entanto, 

em goiabeira cv. Paluma ela se manifestou já no terceiro par de folhas, que apresentavam em 

média 98% do seu tamanho final no momento da inoculação. Em clones de Eucalyptus 

grandis, a ausência dos sintomas ocorre a partir do sétimo par de folhas (Xavier et al., 2015). 

A resistência ontogênica de Metrosideros excelsa, Lophomyrtus bullata x L. obcordata e 

Syzygium jambos a A. psidii também foi constatada em folhas que estavam 90% a 100% 

expandidas, o que ocorreu a partir do sexto par de folhas (Beresford et al., 2020).  

A ausência de sintomas de ferrugem nas folhas maduras de cv. Paluma ocorreu a 

despeito da alta taxa de germinação dos urediniósporos de A. psidii. A taxa média de 

germinação de urediniósporos de A. psidii em folhas maduras de goiabeira foi de 68%, 25% 

menor que em folhas jovens. Taxas similares de redução na germinação de urediniósporos, de 

27% nas folhas maduras em relação às folhas jovens, foram observadas em clones suscetíveis 

de E. grandis (Xavier et al., 2015). Já em híbrido suscetível de Eucalyptus urophyla x E. 

grandis, a taxa de germinação de urediniósporos nas folhas maduras foi de apenas 12,9%, 

comparada a 65,6% em folhas jovens (Silva-Souza et al., 2017). A redução na germinação de 

urediniósporos de A. psidii em folhas maduras de eucalipto tem sido atribuída à maior 

quantidade de cera presente nessas folhas em relação às folhas jovens (Xavier et al., 2015; 

Silva-Souza et al., 2017). Neste trabalho, não foram observadas placas cerosas na cutícula 

foliar das amostras de folhas jovens e maduras de goiabeira processadas para a MEV. A 

quantidade e a composição da cera também já foram relacionadas à resistência apresentada 

por certos clones de eucalipto, nos quais a germinação de urediniósporos de A. psidii é quase 

completamente inibida. No entanto, não é consenso que a resistência esteja sempre 

relacionada à inibição da germinação dos urediniósporos, pois em Eucalyptus obliqua, 

resistente a A. psidii, os urediniósporos germinaram e formaram apressórios sobre as folhas, 

mas não houve formação do peg de penetração (Yong et al., 2019). A resistência de 
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hospedeiros e não hospedeiros a agentes causais de ferrugens tem sido frequentemente 

relacionada a mecanismos pós-formados que atuam antes (Niks & Dekens, 1991; Anker & 

Niks, 2001) ou logo após a formação de haustórios (Southerton & Deverall, 1989). Nesses 

casos, a quantidade de apressórios à superfície foliar guarda pouca relação com a resistência 

da planta.  

Em folhas jovens da cv. Paluma, a elevada quantidade de apressórios formados sobre 

a junção de células epidérmicas e apenas formação ocasional sobre estômatos é uma evidência 

de penetração direta do patógeno através da cutícula da goiabeira. Sabe-se que urediniósporos 

de A. psidii são capazes de penetrar diretamente folhas jovens de jambeiro (Hunt, 1968) e de 

eucalipto (Xavier et al., 2001; Yong et al., 2019), onde promovem degradação da cera e da 

cutícula. Elevada formação de apressórios na junção de células epidérmicas também foi 

observada em Phakopsora apoda (Adendorff & Rijkenberg, 2000) e em Phakopsora 

pachyrhizi (Bonde et al., 1976; Koch et al., 1983), que penetram seus hospedeiros diretamente 

através da cutícula. De modo geral, agentes causais de ferrugens capazes de penetrar 

diretamente as células do hospedeiro, como P. apoda e Rauenelia humphreyana apresentam 

tubos germinativos mais curtos que aqueles que penetram através de estômatos (Hunt, 1968; 

Adendorff & Rijkenberg, 2000). Supõe-se que patógenos capazes de penetrar diretamente o 

hospedeiro poupam energia na exploração da superfície foliar com tubos germinativos curtos 

(Hunt, 1968). No entanto, isso não foi verificado nas folhas de goiabeira, onde houve grande 

variação no comprimento do tubo germinativo de A. psidii. Em eucalipto, também foi 

observada variação no comprimento do tubo germinativo de A. psidii. Tubos germinativos 

longos (> 100 µm), médios (10-100 µm) e curtos (< 10 µm) foram observados em folhas de 

E. obliqua (Yong et al., 2019). Também em P. pachyrhizi, o comprimento do tubo 

germinativo é muito variável, atingindo até 320 µm (Bonde et al., 1976). Outra característica 

peculiar observada neste trabalho foi a formação de protuberâncias no apressório do lado 

oposto ao tubo germinativo ou perpendicular a ele. Essas estruturas já foram relatadas em 

Hemileia vastatrix (Coutinho et al., 1993) e em Uromyces fabae (Kapooria & Mendgen, 

1985) e ocorrem ocasionalmente em Puccinia graminis f. sp. tritici (Staples & Hoch, 1997), 

embora sua função não tenha sido esclarecida em nenhum dos casos. O mecanismo de 

penetração de A. psidii ainda não foi elucidado em folhas de goiabeira e merece investigação 

futura. 

O período de latência estimado para a ferrugem em folhas jovens de goiabeira cv. 

Paluma foi de 9,5 dias, semelhante ao relatado para as goiabeiras cv. IAPAR Rosa 

Arredondada, Ruby Supreme e Santa Alice, onde o período de latência variou de 7,6 a 8,5 



56 
 

dias (Castro et al., 1983). No entanto, para a goiabeira cv. Pirassununga Vermellha o período 

de latência foi mais longo, de 11,8 dias (Coelho et al., 2001). Em outras mirtáceas, o período 

de latência variou de 7,5 a 12 dias em E. grandis (Castro et al., 1983; Ruiz et al., 1989a), de 

7,2 a 9,7 dias em S. jambos (Coelho et al., 2001) e de 10 a 12 dias em M. excelsa (Beresford 

et al., 2020). Períodos de latência mais longos são comuns para ferrugens tropicais, como, por 

exemplo, a ferrugem do cafeeiro (Hemileia vastatrix), onde o período de latência é de 

aproximadamente 30 dias (Alfonsi et al., 2019). Por outro lado, de modo geral, ferrugens 

temperadas apresentam período de latência mais curto quando as condições são ideais para o 

desenvolvimento da doença. Na ferrugem da videira (Neophysopella tropicalis) o período 

latente é de 7-8 dias (Nogueira Júnior et al., 2017; Primiano & Amorim, 2020), na ferrugem 

do colmo do trigo (Puccinia graminis f. sp. tritici) é de 5-6 dias (Hernandez Nopsa & 

Pfender, 2014) e na ferrugem da cevada (Puccinia hordei; Teng & Close, 1978) e na ferrugem 

da folha do trigo (Puccinia recondita f. sp. tritici; Eversmeyer et al., 1980; Johnson, 1980) é 

de 6 dias. 

A densidade de lesões de A. psidii em folhas jovens de goiabeira, considerando a 

média dos dois experimentos, foi de 58 lesões esporulantes.cm-2. Em eucalipto e jambeiro 

foram observados 54 e 64 soros urediniais.cm-2, respectivamente (Ruiz et al., 1989b). Já para 

M. excelsa, a densidade de uredinias de A. psidii foi de 150 uredinias.cm-2 (Beresford et al., 

2020). A severidade da ferrugem aumentou, de 30% para 50%, após a estabilização do 

aparecimento das lesões esporulantes. Essa elevada severidade foi alcançada aos 25 dias após 

a inoculação. Média de severidade da doença similar à média obtida em nosso trabalho foi 

relatada para a ferrugem do eucalipto. No clone de E. urophylla, suscetível a A. psidii, foi 

observado 42% de severidade da ferrugem, aos 20 dias após a inoculação (Alves et al., 2011) 

e em E. grandis x E. urophylla 37% (Borges et al., 2019). Cultivares de feijoeiro inoculadas 

com Uromyces appendiculatus também apresentaram médias de severidade de ferrugem 

semelhantes. As cultivares de feijoeiro Rosinha e Carioca Comum apresentaram médias de 

severidade da ferrugem de 60% e 50%, respectivamente (Bassanezi et al., 2002). Em folhas 

de videira Vitis vinifera inoculadas com N. tropicalis também foi observada alta severidade da 

ferrugem, chegando a 45% (Navarro et al., 2019).  

Além da alta severidade da ferrugem da goiabeira, observou-se também neste 

trabalho, elevada produção de urediniósporos, com média de 5,5.105 urediniósporos.cm-2 

(2,5.104 urediniósporos por lesão). A produção média de urediniósporos de A. psidii por lesão 

em E. grandis e E. pellita, atingiu 7,1.103 e 9,6.103, respectivamente (Castro et al., 1984). A 

produção de urediniósporos de A. psidii em goiabeira é muito maior do que os valores médios 
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relatados para outras ferrugens, como a ferrugem da videira (N. tropicalis) e a ferrugem 

asiática da soja (P. pachyrhizi) (Primiano & Amorim, 2020), mas se assemelha à ferrugem do 

colmo do trigo (P. graminis f. sp. tritici) (Bushnell & Roelfs, 1985). O conjunto dos 

componentes monocíclicos tornam a ferrugem uma grande ameaça para a goiabeira e outras 

mirtáceas, uma vez que a elevada produção de urediniósporos e a alta severidade da ferrugem 

parecem compensar o curto período de tecido suscetível disponível. 

Os valores de assimilação líquida de CO2 (A) aumentaram ao longo do tempo em 

folhas jovens sadias, em função da expansão de sua área foliar (Apêndice B). Isso também 

ocorreu nas folhas jovens inoculadas até aproximadamente 8 dias após a inoculação. Porém, 

significativa redução da A foi observada em folhas jovens inoculadas com A. psidii a partir de 

13 e 12 dias após a inoculação, nos experimentos 1 e 2, respectivamente. Os valores de A de 

folhas de eucalipto (E. urophylla), suscetíveis a A. psidii, também foram reduzidos a partir de 

12 dias após a inoculação (Alves et al., 2011). O decréscimo da A das folhas de goiabeira 

inoculadas com A. psidii foi proporcional ao incremento da severidade da ferrugem. O valor 

de β estimado pela equação 6 para a ferrugem da goiabeira foi de 2,13. Isso implica dizer que 

os danos fotossintéticos causados pela ferrugem em folhas de goiabeira pouco excedem a área 

lesionada. De modo geral, os valores de β relatados para as ferrugens são baixos, como, por 

exemplo, a ferrugem do feijoeiro (U. appendiculatus), que apresenta β = 2,1 (Bassanezi et al., 

2001), a ferrugem da folha do trigo (Puccinia triticina), onde os valores de β variam de 0,8 a 

1,0 (Robert et al., 2005) e a ferrugem asiática da soja (P. pachyrhizi), na qual os valores de β 

variam de 2,1 a 2,5 (Kumudini et al., 2010). Nesses casos, assim como para a ferrugem da 

goiabeira, as reduções na fotossíntese são diretamente proporcionais ao aumento da 

severidade da ferrugem. Isso é comum para patógenos biotróficos, onde, evolutivamente, a 

manutenção do hospedeiro vivo é vantajosa e necessária para a sobrevivência dos patógenos 

(Shtienberg, 1992). Entretanto, a ferrugem da videira (N. tropicalis) é uma exceção pois 

apesar de ser causada por patógeno biotrófico, ocasiona uma severa redução na fotossíntese 

do tecido verde adjacente às lesões, expressa pelo valor de β = 5,78 (Nogueira Júnior et al., 

2017).  

Os valores de condutância estomática (gs) e de transpiração (E) de folhas jovens de 

goiabeira inoculadas com A. psidii reduziram ao longo do tempo, em relação às folhas sadias. 

Isso também foi observado em clone suscetível de E. urophylla, no qual observou-se reduções 

da gs das folhas, aos 12 e 20 dias e da E, a partir dos 16 dias após a inoculação com A. psidii 

(Alves et al., 2011). Embora a gs e a E das folhas inoculadas terem sido menores quando 

comparadas às das folhas sadias, não houve relação entre a severidade da ferrugem da 
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goiabeira e as variáveis gs e E. Esse mesmo comportamento foi relatado para a ferrugem da 

videira, onde observou-se alta variabilidade nas relações entre severidade de doença e gs ou 

entre severidade de doença e E (Nogueira Júnior et al., 2017), e para a ferrugem do feijoeiro, 

na qual também observou-se baixos coeficientes de determinação entre a severidade de 

doença e a gs e severidade de doença e E (Bassanezi et al., 2002). 

A concentração intercelular de CO2 (Ci) aumentou nas folhas jovens de goiabeira 

inoculadas com A. psidii. Esse incremento na Ci também foi observado em folhas de feijoeiro 

inoculadas com U. appendiculatus (Bassanezi et al., 2002), em folhas de trigo inoculadas com 

P. triticina (Carretero et al., 2011) e em folhas de videira inoculadas com N. tropicalis 

(Nogueira Júnior et al., 2017). O aumento da Ci em folhas doentes sugere que a redução da 

fotossíntese induzida por patógenos é mediada por um processo não estomático (Carretero et 

al., 2011).  

As reduções da fotossíntese impostas por patógenos podem ser ocasionadas por 

limitações nas atividades difusivas estomática ou mesofílica, ou nas atividades bioquímica 

e/ou fotoquímica (Carretero et al., 2011). A ferrugem da goiabeira não provocou limitações 

difusivas de origem estomática em folhas jovens. Por sua vez, o aumento dos valores de Ci e 

a redução exponencial de A/Ci com o aumento da severidade da ferrugem são indícios de que 

as reduções nos valores de A são resultado de limitações bioquímicas na fotossíntese. Essas 

limitações bioquímicas são o reflexo da redução da quantidade/atividade da Rubisco e de 

outras enzimas do ciclo de Calvin no tecido doente (Pennypacker et al., 1990). A redução na 

atividade da Rubisco em interações compatíveis entre planta e patógeno é observada em 

vários patossistemas como alho poró e Puccinia allii (Roberts & Walters, 1988), feijão e U. 

appendiculatus (Bassanezi et al., 2002), trigo e Pyricularia oryzae (Debona et al., 2014), 

videira e P. viticola (Nogueira Júnior et al., 2019) e videira e N. tropicalis (Nogueira Júnior et 

al., 2017; Navarro et al., 2019). Adicionalmente, a atividade fotoquímica de folhas jovens de 

goiabeira reduziu linearmente com o incremento da severidade de A. psidii e essa redução 

pode estar ligada à destruição de cloroplastos nas regiões do mesofilo abaixo das pústulas 

(Scholes & Rolfe, 1996). 

Folhas maduras de goiabeira não apresentaram sintomas da ferrugem e tampouco 

redução de suas trocas gasosas. Diferentemente de outros patossistemas, como o míldio da 

videira (P. viticola) (Nogueira Júnior et al., 2020) e o oídio da cevada (B. graminis f. sp. 

hordei) (Swarbrick et al., 2006), onde as respostas de resistência das interações de 

incompatibilidade estão associadas a um custo fotossintético para o hospedeiro. Na ferrugem 

da goiabeira não houve custo fotossintético associado à resistência das folhas maduras. 
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Resultados similares foram observados em clone resistente de eucalipto a A. psidii, no qual as 

trocas gasosas das folhas não foram afetadas quando inoculadas com o patógeno (Alves et al., 

2011) e em cultivar de arroz resistente a Pyricularia oryzae, onde lesões apareceram sem 

qualquer efeito sobre a fotossíntese líquida (Bastiaans & Roumen, 1993). Nos patossistemas 

onde a redução de A ocorre nos estágios iniciais da infecção em interações incompatíveis, 

como observado em P. viticola – videira cv. Solaris, as respostas de defesa são relacionadas 

com fechamento estomático, produção de espécies reativas de oxigênio e alterações no 

metabolismo celular, que levam à necrose foliar (Nogueira Júnior et al., 2020). Folhas 

maduras de goiabeira, quando inoculadas com A. psidii, não apresentaram nenhuma limitação 

fotossintética após o contato com o patógeno e nenhum tipo de necrose. Isso indica que a 

resistência da folha madura da goiabeira a A. psidii deve estar relacionada a mecanismos de 

defesa estruturais ou bioquímicos que não interferem no aparato fotossintético.  
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3. IMPACTO DA LIMITAÇÃO HÍDRICA NOS COMPONENTES 

MONOCÍCLICOS DA FERRUGEM E NAS TROCAS GASOSAS DA 

GOIABEIRA 

RESUMO 

As mudanças climáticas globais, cada vez mais evidentes na atualidade, 

podem provocar efeitos deletérios na produção de plantas cultivadas. Embora esse 

assunto seja mundialmente estudado, ainda há pouca informação sobre os 

impactos das mudanças climáticas no comportamento de doenças de plantas, 

como as ferrugens. Particularmente poucos estudos foram realizados para 

quantificar o dano causado por ferrugens em seus hospedeiros sob condições 

ambientais adversas. Segundo estimativas do Painel Intergovernamental de 

Mudanças Climáticas, num cenário futuro, a ocorrência de temperaturas elevadas, 

períodos prolongados de seca e eventos extremos, será cada vez mais frequente. Já 

é relatado na literatura, em alguns patossistemas, que temperaturas elevadas e 

estresse hídrico aumentam a intensidade de doenças. Apesar da ferrugem das 

mirtáceas (Austropuccinia psidii) representar uma ameaça global, há poucas 

informações sobre o efeito de estresses abióticos no desenvolvimento da doença. 

O objetivo deste estudo foi avaliar as implicações da limitação hídrica no 

monociclo da ferrugem e seus reflexos nas trocas gasosas da goiabeira cv. 

Paluma. Para esse fim, plantas de goiabeira envasadas foram expostas ou não a 

estresse biótico (A. psidii) e abiótico (limitação hídrica moderada), aplicados de 

maneira isolada e combinada. Para avaliar o comportamento da doença e os danos 

por ela causados, foram quantificados os componentes monocíclicos da ferrugem 

e as trocas gasosas da goiabeira. Os períodos de latência da ferrugem estimados 

em goiabeiras submetidas e não submetidas à limitação hídrica foram de, 

respectivamente, 12,1 e 13,3 dias no experimento 1, e 8,2 e 8,4 dias no 

experimento 2. A densidade de lesões esporulantes foi maior em goiabeiras 

submetidas à limitação hídrica (proporções de 0,41 no experimento 1 e 0,49 no 

experimento 2) do que em goiabeiras somente inoculadas com A. psidii 

(proporções de 0,34 no experimento 1 e 0,18 no experimento 2). A severidade da 

ferrugem, no entanto, foi maior em goiabeiras submetidas à limitação hídrica 

(41%) do que em goiabeiras somente inoculadas com A. psidii (24%), apenas no 

experimento 2. Em ambos os experimentos, os valores médios de áreas abaixo das 

curvas da assimilação de CO2 e da transpiração foram significativamente menores 

nas plantas doentes submetidas à limitação hídrica do que naquelas expostas 

exclusivamente ao patógeno. Aos 30 dias após a inoculação, as reduções médias 

da assimilação de CO2, da condutância estomática e da transpiração de goiabeiras 

doentes expostas à limitação hídrica simultaneamente foram de 53%, 58% e 54%, 

respectivamente, quando comparadas às goiabeiras expostas ao patógeno 

isoladamente. 

Palavras-chave: Estresse biótico; Estresse hídrico; Ferrugem das mirtáceas; 

Psidium guajava; Severidade de ferrugem. 
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ABSTRACT 

Climate changes, increasingly evident nowadays, lead to deleterious 

effects on crop yield. Although this topic is world-widely studied, information on 

the impacts of climate changes on plant diseases, such as rusts, is rare. Particularly 

few studies have been conducted to quantify the damage caused by rust pathogens 

on their hosts under adverse environmental conditions. According to estimates of 

the Intergovernmental Panel on Climate Change, in a future scenario, increase in 

temperatures, drought periods and extreme events will become more and more 

frequent. It has been already reported in the literature, in some pathosystems, that 

warmer temperatures and water stress increase disease intensity. The Myrtle rust 

(Austropuccinia psidii) is an important disease of guava and other species of the 

family Myrtaceae. Although this disease represents a global threat, there is little 

available information about its epidemiology in guava and about the effect of 

abiotic stresses on the disease development. The objective of this study was to 

evaluate the impacts of water deficit on the monocycle of guava rust and its 

effects on gas exchange in guava plants cv. Paluma. For this, potted guava plants 

were exposed or not to biotic (A. psidii) and abiotic (moderate water deficit) 

stresses, in a single or a combined situation. To evaluate the disease behavior and 

the damage caused to the guava plants, the rust monocyclic components and gas 

exchange variables related to plant photosynthesis were quantified. The rust latent 

periods estimated in guava plants submitted and not submitted to water deficit 

were, respectively, 12.1 and 13.3 days in experiment 1, and 8.2 and 8.4 days in 

experiment 2. The density of sporulating lesions was higher in guava plants 

submitted to water deficit (proportions of 0.41 and 0.49, respectively to the 

experiments 1 and 2) than in guava plants only inoculated with A. psidii 

(proportions of 0.34 and 0.18, respectively to the experiments 1 and 2). However, 

rust severity was higher in guava plants submitted to water deficit (41%) than in 

guava plants not submitted to water deficit (24%), only in experiment 2. In both 

experiments, the mean values of areas under the CO2 assimilation and 

transpiration curves were significantly lower in diseased plants submitted to water 

deficit than in those inoculated with A. psidii only. At 30 days post inoculation, 

the average reductions in CO2 assimilation, stomatal conductance and 

transpiration of diseased guava plants simultaneously exposed to water deficit 

were 53%, 58% and 54%, respectively, in comparison to the plants only exposed 

to the pathogen. 

Keywords: Biotic stress; Water stress; Myrtle rust; Psidium guajava; Rust severity 

 

3.1. Introdução 

Doenças de plantas são o resultado da interação entre população do patógeno, 

população do hospedeiro e ambiente. Dos três componentes do triângulo da doença, apenas o 

ambiente é capaz de modular o desenvolvimento das epidemias durante períodos curtos de 

tempo, como uma safra, pois o hospedeiro não sofre modificações genéticas nesse período e a 
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população patogênica aumenta, principalmente, de forma clonal (Bergamin Filho & Amorim, 

1996). A interação patógeno-hospedeiro pode sofrer ação de variáveis ambientais, as quais 

afetam direta ou indiretamente a distribuição geográfica e a intensidade da doença (Bedendo 

et al., 2018). Apesar da importância do clima nas doenças de plantas, atualmente não há 

informações consistentes a respeito dos impactos das mudanças climáticas globais no cenário 

fitossanitário (Chakraborty et al., 2000). Esse tema vem sendo discutido ao longo dos anos 

por profissionais da área ao redor do mundo (Coakley et al., 1999; Chakraborty et al., 2000; 

Ghini et al., 2008; Chakraborty & Newton, 2011; Eastburn et al., 2011; Fitt et al., 2011; 

Garrett et al., 2011; Ghini et al., 2011; Juroszeck & von Tiedemann, 2011; Luck et al., 2011; 

Savary et al., 2011; Shaw & Osborne, 2011; Sturrock et al., 2011; Dixon, 2012; Velásquez et 

al., 2018) e, gradativamente, vem adquirindo mais relevância, haja vista que as mudanças 

climáticas antropogênicas estão cada vez mais evidentes nos dias atuais, segundo projeções 

fornecidas pelo relatório do Painel Intergovernamental de Mudanças Climáticas (Bates et al., 

2008). Mudanças de temperatura, precipitação e frequência de eventos extremos podem 

interferir na epidemiologia das doenças (Chakraborty et al., 2000), através da modificação no 

metabolismo e desenvolvimento do patógeno, do hospedeiro ou de organismos vetores 

(Coakley et al., 1999; Chakraborty et al., 2000; Harvell et al., 2002). 

As plantas crescem e se reproduzem em ambientes complexos, constituídos por uma 

ampla diversidade de fatores bióticos e abióticos (Taiz et al., 2017). Dadas as mudanças 

climáticas previstas, a exposição das plantas a condições extremas, como alta temperatura e 

períodos prolongados de seca, tende a aumentar (Prasch & Sonnewald, 2013; Zhang & 

Sonnewald, 2017). Estresse abiótico pode ser qualquer condição ambiental que impeça a 

planta de alcançar seu máximo potencial genético. A redução na disponibilidade de água, por 

exemplo, tem um efeito deletério no crescimento (Hsiao, 1973; Taiz et al., 2017). Os impactos 

dos estresses abióticos no desenvolvimento das plantas vêm sendo estudados extensivamente, 

porém o efeito da interação entre estresses abióticos e bióticos no comportamento de plantas 

cultivadas é um assunto ainda pouco explorado. Apenas recentemente tem-se dado atenção à 

combinação de estresses abióticos associados a estresses bióticos, como aqueles provocados 

por doenças de plantas. As respostas a múltiplos estresses são complexas e diferentes 

combinações de estresse biótico e abiótico devem ser tratadas como um novo estado de 

estresse em plantas, já que ele não corresponde ao efeito aditivo dos estresses aplicados 

isoladamente (Anderson et al., 2004; Mittler, 2006; Atkinson & Urwin, 2012; Atkinson et al., 

2013; Prasch & Sonnewald, 2013; Suzuki et al., 2014; Ramegowda & Senthil-Kumarb, 2015; 

Zhang & Sonnewald, 2017). Diante desse cenário, para melhor prever os impactos das 
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mudanças climáticas nas doenças de plantas, se faz necessário quantificar os efeitos 

individuais e sinérgicos de estresses abióticos sobre as doenças, a fim de propor medidas de 

manejo para mitigar os danos por elas causados.  

A ferrugem da goiabeira, também conhecida como ferrugem das mirtáceas, é uma 

das principais doenças da fruteira, podendo ocasionar decréscimo significativo na produção 

de frutos (Martins et al., 2014; Piccinin et al., 2016). A doença é causada pelo fungo 

Austropuccinia psidii (anteriormente Puccinia psidii, Winter) (Beenken, 2017) e foi descrita 

pela primeira vez no Brasil, em 1884, causando lesões em folhas de goiabeira, em São 

Francisco do Sul-SC. Até 2006, a distribuição geográfica da ferrugem das mirtáceas estava 

limitada às Américas. Entretanto, atualmente, o patógeno está distribuído em todos os 

continentes, exceto na Europa (Carnegie & Pegg, 2018), infectando uma ampla gama de 

mirtáceas, o que faz dessa doença uma ameaça de importância global (Coutinho et al., 1998; 

Tommerup et al., 2003; Carnegie et al., 2016; Pegg et al., 2017; Lawson et al., 2018; 

Soewarto et al., 2019). O patógeno é um sério problema em eucalipto, principalmente em 

viveiros, e em várias espécies de mirtáceas que compõem a vegetação natural (Tommerup et 

al., 2003). Na Austrália, onde foi recentemente detectada, a ferrugem é uma ameaça ainda 

maior, em razão dos ecossistemas naturais serem constituídos predominantemente por 

mirtáceas e por terem evoluído na ausência do patógeno. Cogita-se que a introdução recente 

da doença naquele país pode levar espécies nativas à extinção (Carnegie et al., 2016; Pegg et 

al., 2017; Winzer et al., 2018), além do impacto na indústria florestal, um dos setores mais 

produtivos para a economia australiana (Lawson et al., 2018). No Brasil, A. psidii causa danos 

em goiabeira, tanto em pomares comerciais quanto domésticos, e em outras espécies da 

família Myrtaceae (Tommerup et al., 2003; Piccinin et al., 2016).  

Apesar da importância global da doença, as informações acerca da sua epidemiologia 

na goiabeira são escassas, embora haja muita informação sobre os componentes monocíclicos 

da ferrugem do eucalipto e do jambeiro. Sabe-se, por exemplo, que urediniósporos de A. 

psidii são capazes de penetrar folhas jovens de jambeiro e de eucalipto diretamente (Hunt, 

1968; Xavier et al., 2001; Yong et al., 2019), mas não conseguem penetrar folhas 

completamente expandidas (Xavier et al., 2015; Silva-Souza et al., 2017). Também são 

conhecidas as condições favoráveis à germinação e penetração do patógeno em folhas de 

eucalipto: temperaturas de 20 a 25 ºC, saturação do ambiente e ausência de luz (Ruiz et al., 

1989; Kriticos et al., 2013). Os períodos de incubação e latência da ferrugem variam em torno 

de 5 a 12 dias em eucalipto (Ferreira, 1981; Castro et al., 1983; Ruiz et al., 1989), de 7 a 10 

dias em jambeiro e de 8 a 12 dias em goiabeira (Castro et al., 1983; Coelho et al., 2001). O 
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período infeccioso em eucalipto é longo, ao redor de 30 dias, com produção intermitente de 

urediniósporos (Castro et al., 1984). Também não há, para a ferrugem das mirtáceas, 

informações sobre o efeito de estresses abióticos no desenvolvimento da doença. Sabe-se que 

para outros patossistemas a associação de estresse hídrico e estresse biótico resulta em 

aumento da intensidade da doença (Boyer, 1995; McElrone et al., 2001; Choi et al., 2013). 

Em alguns casos, também observa-se redução de variáveis relacionadas à fotossíntese da 

planta, e a magnitude dessa modificação é maior nas plantas doentes submetidas ao estresse 

hídrico do que naquelas exclusivamente expostas ao patógeno (Mayek-Pérez et al., 2002; 

McElrone et al., 2003; McElrone & Forseth, 2004). Nesse contexto, o presente estudo teve 

como objetivo avaliar os componentes monocíclicos da ferrugem da goiabeira associada à 

limitação hídrica moderada e seu efeito nas trocas gasosas das folhas do hospedeiro. 

 

3.2. Material e métodos 

Para testar a hipótese deste estudo, goiabeiras foram expostas a estresse abiótico 

(limitação hídrica moderada) e biótico (A. psidii), aplicados de forma isolada e combinada, 

conforme ilustrado no esquema da Figura 10. Foram estimados os componentes monocíclicos 

da doença e as trocas gasosas das folhas. Os experimentos foram conduzidos em casa-de-

vegetação do Departamento de Fitopatologia e Nematologia da ESALQ-USP, Piracicaba-SP. 

 

 

Figura 10. Esquema ilustrativo dos tratamentos que foram aplicados nos experimentos para avaliar os 

componentes monocíclicos da ferrugem e as trocas gasosas em folhas de goiabeiras cv. Paluma 
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envasadas sob estresse biótico (inoculadas com Austropuccinia psidii) e abiótico (submetidas à 

limitação hídrica moderada) aplicados isolada ou associadamente, sob delineamento inteiramente 

casualizado. Cada vaso representa uma repetição e o experimento foi realizado 2 vezes. Símbolos + 

indicam presença de estresse e –, ausência de estresse. 

 

3.2.1. Material vegetal 

Mudas de goiabeira da cv. Paluma, de aproximadamente 30 cm de altura, foram 

adquiridas de viveirista localizado no município de Brotas-SP, transplantadas em vasos de 

plástico de 7 L, contendo 6 L de substrato esterilizado de textura arenosa (111, 19 e 870 g.kg-1 

de argila, silte e areia, respectivamente) e mantidas em casa-de-vegetação. As adubações 

foram realizadas mensalmente via solo e via foliar, de acordo com as exigências nutricionais 

da goiabeira (Costa & Costa, 2003) e as análises químicas do substrato. Os vasos foram 

irrigados, diariamente, de acordo com a demanda hídrica de cada tratamento (item 3.2.2). 

 

3.2.2. Estresse abiótico 

A limitação hídrica foi estabelecida com base na capacidade de água disponível 

(CAD) e na água facilmente disponível (AFD) no substrato para as plantas, determinadas de 

acordo com as equações 1 e 4 (Frizzone, 2017; Teixeira et al., 2017). 

 

CAD = UCC – UPMP                                                                                                                                                                    (eq. 1) 

 

onde CAD é o intervalo entre a umidade na capacidade de campo (UCC) e a umidade no ponto 

de murcha permanente (UPMP). Para a determinação da capacidade de campo do substrato no 

vaso foi utilizada a metodologia gravimétrica adaptada de Casaroli & Jong van Lier (2008). 

Segundo os autores, analogicamente ao conceito de capacidade de campo, em estudos com 

plantas cultivadas em vasos, utiliza-se frequentemente o termo “capacidade de vaso”. Para 

determinação da capacidade de vaso, o substrato acomodado no vaso com a planta foi 

colocado para saturar em uma caixa-d’água com volume de água equivalente a 2/3 da altura 

dos vasos, onde foram mantidos por um período de 24 h. Logo após, os vasos com as plantas 

foram cobertos com saco plástico, para evitar a evapotranspiração, e colocados para drenar 

livremente até drenagem completa (normalmente 48 h para solo arenoso). Nesse momento, o 

substrato estava em sua capacidade de vaso, sendo aferido seu peso para o controle de 

umidade. Cinco vasos contendo substrato e planta foram submetidos aos procedimentos 
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descritos anteriormente, os quais passaram a ser chamados de vasos de controle de umidade, 

uma vez que a capacidade de vaso destes foi extrapolada para os vasos do experimento.  

Para determinação da umidade na capacidade de vaso foi adaptada a metodologia 

proposta por Teixeira et al. (2017), na qual a amostra do substrato foi adicionada em um 

recipiente de alumínio de massa conhecida, pesada (amostra úmida + recipiente) em balança 

com precisão de 0,001 g e transferida para estufa de circulação forçada de ar a 60 ºC por 72 h. 

Por fim, a amostra foi mantida em dessecador até esfriar e pesada (amostra seca + recipiente). 

A umidade em base gravimétrica foi obtida através da seguinte equação: 

 

CGA = (Au – As) / As                                                                                                           (eq. 2) 

 

em que CGA é o conteúdo gravimétrico de água (g.g-1), Au é a massa da amostra úmida (g) e 

As é a massa da amostra seca a 60 ºC (g) após atingir peso constante (g).  

O ponto de murcha permanente (PMP) foi estimado em câmaras de Richards com 

placas porosas de cerâmica, conforme descrito por Teixeira et al. (2017). Esse procedimento 

foi realizado no Laboratório de Física do Solo da Divisão de Funcionamento de Ecossistemas 

Tropicais do CENA-USP. Para determinação do conteúdo de água no PMP, foi adotada a 

equação abaixo: 

 

PMP = (As – Ap) / Ap                                                                                                           (eq. 3) 

 

onde PMP é o conteúdo gravimétrico de água no potencial de 1.500 kPa (g.g-1), As é a massa 

da amostra do substrato após ser equilibrada no potencial de 1.500 kPa (g) e o Ap é a massa de 

substrato seco a 60 ºC após atingir peso constante (g).  

Após a determinação da capacidade de vaso e do ponto de murcha permanente, foi 

possível estimar a CAD (Eq. 1). No entanto, a água no solo não está igualmente disponível 

para as plantas em todo o intervalo de umidade disponível, assim a AFD, calculada pela 

equação 4, representa a lâmina máxima de água que a planta pode consumir entre duas 

irrigações sucessivas, sem sofrer estresse hídrico. 

 

AFD = CAD * f                                                                                                                   (eq. 4) 

 

onde f é o fator de disponibilidade de água da cultura, indicando a fração da CAD do solo que 

a planta é capaz de absorver. Assim, o fator de disponibilidade (fator f) define a umidade 
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mínima do solo, ou umidade crítica, à qual a planta pode ser submetida sem afetar 

significativamente a sua produção. O fator f para a goiabeira é de 0,5 (Coelho et al., 2000; 

Silva & Coelho, 2003), ou seja, a frutífera é capaz de utilizar até 50% da CAD sem sofrer 

estresse hídrico. Embora o fator de disponibilidade da goiabeira seja encontrado na literatura, 

ele foi determinado por meio de um experimento preliminar. Para tal, plantas envasadas foram 

mantidas em substrato com umidades correspondentes a 30, 40, 45, 50, 80 e 100% da CAD, e 

tiveram suas trocas gasosas aferidas com um analisador portátil de gás infravermelho (Li-

6400 XT, LI-COR Inc., Lincoln, NE, EUA), em uma área marcada de 2 cm2 de uma folha por 

planta, buscando identificar o nível de limitação hídrica moderada. Com base nos resultados 

obtidos no experimento preliminar, nos tratamentos com limitação hídrica as plantas foram 

submetidas a uma umidade equivalente a 40% da CAD. Nos tratamentos sem limitação 

hídrica, por outro lado, as plantas foram mantidas em substrato com umidade equivalente a 

80% da CAD.  

O controle da umidade do substrato foi efetuado diariamente através da pesagem dos 

vasos de controle de umidade, extrapolando a demanda hídrica destes para as plantas do 

experimento. A reposição de água foi feita sempre que a massa dos vasos era inferior à 

esperada para o nível de umidade aplicado. Os cinco vasos de controle de umidade foram 

mantidos com 80% da CAD do substrato, assim como os tratamentos sem limitação hídrica. 

Dessa forma, a reposição diária de água dos tratamentos sem limitação hídrica foi igual à 

média de reposição dos vasos de controle de umidade. Já para os tratamentos com limitação 

hídrica, mantidos com 40% da CAD, a reposição de água foi igual à metade da média exigida 

pelos vasos de controle de umidade.  

 

3.2.3. Estresse biótico 

As inoculações com A. psidii foram realizadas 48 h após o início da aplicação do 

estresse abiótico. Folhas jovens, de aproximadamente 3 dias, de goiabeiras dos tratamentos 

com estresse biótico foram inoculadas com suspensão de A. psidii na concentração de 5 x 104 

urediniósporos.mL-1, acrescida de Tween 20 (0,05%). O isolado monopustular de A. psidii 

(MN238767) foi obtido e mantido conforme descrito no item 2.2.2 do capítulo 2. A 

inoculação foi realizada com uso de uma pistola de ar comprimido, nas faces abaxial e adaxial 

das folhas, com a aplicação de aproximadamente 10 mL de suspensão por planta, até o ponto 

de escorrimento. Após as inoculações, as plantas foram incubadas em câmara úmida, por 24 

h, sob temperatura de 23 ºC (± 2 ºC) e ausência de luz. Folhas jovens de goiabeiras sem 
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estresse biótico foram aspergidas com água destilada e mantidas nas mesmas condições das 

plantas inoculadas. Após 24 h em câmara úmida, as plantas foram transferidas para casa-de-

vegetação, com controle de temperatura (25 ± 5 oC), onde permaneceram até o fim do 

experimento.  

A viabilidade do inóculo foi quantificada por meio da taxa de germinação dos 

urediniósporos in vitro. Três gotas de 50 µL da suspensão de urediniósporos de A. psidii 

foram depositadas em placas de Petri de poliestireno (90 x 15 mm), contendo meio ágar-água 

(16 g.L-1 de ágar e 1 L de água destilada esterilizada). As placas de Petri foram 

acondicionadas nas mesmas condições das plantas. A germinação dos urediniósporos foi 

interrompida 24 h após a deposição do inóculo nas placas com a adição de 50 µL de 

lactoglicerol sobre cada gota de inóculo. Para a avaliação da germinação, foram considerados 

germinados os urediniósporos que apresentaram o comprimento do tubo germinativo igual ou 

maior ao seu diâmetro. 

 

3.2.4. Componentes monocíclicos da ferrugem da goiabeira 

Os componentes monocíclicos avaliados foram o período de incubação (período de 

tempo entre a inoculação e o aparecimento de 50% das lesões), o período de latência (período 

de tempo entre a inoculação e o aparecimento de 50% das lesões esporulantes), a densidade 

de lesões (proporção), a severidade da doença (proporção de área lesionada em áreas de 2 

cm2) e a esporulação das lesões (número de urediniósporos por lesão aos 32 dias após a 

inoculação). A densidade de lesões foi avaliada em três áreas de 2 cm2 por planta e foi 

expressa em proporção (número de lesões esporulantes por cm2 de folha/número máximo de 

lesões por cm2 de folha em cada experimento). A densidade de lesões e a severidade da 

doença foram avaliadas diariamente, no início dos sintomas, ou a cada 3 dias, após a 

estabilização da doença. A severidade da doença foi quantificada com o programa Quant 

(Vale et al., 2001) com base em imagens digitalizadas, em 3 áreas de 2 cm2 de folha por 

repetição.  

A esporulação das lesões foi avaliada 32 dias após a inoculação. Para tanto, três 

discos foliares de 1,13 cm2 foram retirados de cada planta e transferidos para tubo Falcon (15 

mL) contendo 2 mL de água destilada e 0,2 mL de lactoglicerol. A suspensão contendo os 

discos foi homogeneizada em agitador (AP-59, Phoenix) por 1 min para remoção dos 

urediniósporos e, na sequência, os discos foliares foram removidos da suspensão. Por fim, a 

concentração de urediniósporos da suspensão foi determinada com hemocitômetro. A 
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esporulação das lesões foi obtida a partir da razão entre a concentração de urediniósporos da 

suspensão e o número de lesões esporulantes existentes nos discos foliares.  

O modelo monomolecular  

 

y = ymax – (ymax – b1) exp(-rt)                                                                                              (eq. 5) 

 

no qual y representa a intensidade da ferrugem, ymax representa a assíntota, b1 é a quantidade 

inicial de doença, r representa a taxa de incremento da doença (dia-1) e t, o tempo (dias após a 

inoculação), foi ajustado às curvas de densidade de lesões e de severidade da doença ao longo 

do tempo (Bergamin Filho, 2018), por regressão não-linear, utilizando o programa Statistica 

v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, EUA). 

 

3.2.5. Trocas gasosas em folhas de goiabeira 

As trocas gasosas das folhas foram avaliadas com um analisador portátil de gás 

infravermelho (Li-6400 XT, LI-COR Inc., Lincoln, NE, EUA), em áreas marcadas de 2 cm2. 

Nas áreas amostradas foram avaliadas a assimilação líquida de CO2 (A), a condutância 

estomática (gs) e a taxa de transpiração (E). A pressão parcial de CO2 no ar (Ca) e a densidade 

de fluxo de fótons fotossintéticos (PPFD) durante as medidas de trocas gasosas foram de 400 

μmol mol-1 e 800 μmol m-2 s-1, respectivamente. As medições foram realizadas entre 9:00 h e 

11:00 h da manhã, semanalmente após o aparecimento dos sintomas. As áreas das folhas 

selecionadas para essas avaliações foram fotografadas e imagens digitais foram processadas 

com o programa Quant para estimar a severidade da doença em cada avaliação. Foi 

considerada como área doente, a área necrosada e a clorose próxima às lesões na face adaxial 

das folhas.  

As severidades da ferrugem nas áreas onde foram realizadas as avaliações de trocas 

gasosas foram relacionadas com a fotossíntese líquida relativa de acordo com o modelo 

(Bastiaans, 1991): 

 

Px/Po = (1 – x)β                                                                                                                   (eq. 6) 

 

onde Px é a fotossíntese líquida de uma folha com severidade x e Po é a fotossíntese líquida 

média de folhas sadias. Os dados obtidos foram utilizados para estimar o valor de β, o qual 

corresponde ao efeito da severidade da ferrugem na área da folha verde adjacente à lesão.  
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As áreas abaixo das curvas de A e E foram estimadas por integração trapezoidal para 

plantas sadias e inoculadas com A. psidii e submetidas ou não à limitação hídrica. Os dados 

foram submetidos à análise de variância (ANOVA) e as médias dos tratamentos comparadas 

pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05).  

 

3.2.6. Área foliar de goiabeira 

A área das folhas de goiabeira, nas quais as avaliações foram realizadas foi estimada, 

uma vezes por semana, em duas folhas por planta. Para calcular a área foliar foram medidos, 

com uma régua, o comprimento (distância entre a junção do pecíolo e o limbo foliar até o 

ápice da folha) e a largura máxima das folhas. Com essas duas medidas foi possível estimar a 

área foliar por meio da equação (item 2.3.1 do capítulo 2) 

 

y = 0,85x – 3,51                                                                                                                  (eq. 7) 

 

onde y é a área foliar (cm2) e x, o produto de comprimento pela largura do limbo foliar (cm2). 

 

3.2.7. Crescimento dos ramos e massas secas da parte aérea e da raiz de goiabeira 

O número de pares de folhas das mudas de goiabeira foi quantificado no dia da 

inoculação com A. psidii e ao término dos experimentos, aproximadamente 34 dias após a 

inoculação. O crescimento dos ramos foi determinado a partir da diferença entre o número de 

pares de folhas ao término dos experimentos e o número de pares de folhas no dia da 

inoculação. As massas secas da parte aérea e da raiz das goiabeiras também foram 

determinadas ao término dos experimentos. Para a quantificação da massa seca, a parte aérea 

das goiabeiras foi cortada em fragmentos de aproximadamente 6 cm, que foram transferidos 

para sacos de papel devidamente identificados. Em seguida, os vasos com substrato foram 

colocados para saturar em uma caixa-d’água com volume de água equivalente a 2/3 da altura 

dos vasos, onde foram mantidos por um período de 24 h, para facilitar a remoção das raízes. 

Após esse período, as raízes foram lavadas em água corrente, mantidas sob temperatura 

ambiente para secar e colocadas em sacos de papel. Os sacos de papel contendo o material 

vegetal foram colocados em estufa com circulação forçada de ar a 60 ºC por 48 h para 

secagem. Por fim, as massas da parte aérea e da raiz foram estimadas em balança de precisão. 
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Os dados foram submetidos à análise de variância (ANOVA) utilizando o programa Statistica 

v.7 (StatSoft Inc., Tulsa, USA), e as médias comparadas pelo teste de Tukey (p ≥ 0,05). 

 

3.3. Resultados 

Os inóculos de A. psidii utilizados nos experimentos 1 e 2 apresentaram taxa de 

germinação de urediniósporos in vitro de 92,20% e 95,25%, respectivamente. No experimento 

1, a densidade de lesões de A. psidii em goiabeiras sem limitação hídrica foi de (mínima, 

média e máxima): 2,60, 12,80 e 18,40 lesões esporulantes.cm-2, enquanto a densidade de 

lesões em goiabeiras com limitação hídrica foi de 3,67, 14,80 e 21,83 (Fig. 11A e B). No 

experimento 2, a densidade de lesões de A. psidii em goiabeiras sem limitação hídrica foi de 

(mínima, média e máxima): 5,75, 12,80 e 18,50 lesões esporulantes.cm-2, enquanto a 

densidade de lesões em goiabeiras com limitação hídrica foi de 16,17, 35,20 e 56,17 (Fig. 11C 

e D). O modelo monomolecular mostrou bom ajuste à densidade de lesões de A. psidii em 

goiabeiras expostas ou não à limitação hídrica (R2 = 0,99), em ambos os experimentos (Fig. 

11). No experimento 1, os valores da assíntota (ymax) estimados para a densidade de lesões 

foram de 0,34 e 0,41, em goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente (Tabela 4; 

Fig. 11A e B). No experimento 2, os valores de ymax estimados para a densidade de lesões 

foram de 0,18 e 0,49, em goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente (Tabela 4; 

Fig. 11C e D). As taxas r de incremento da doença no experimento 1 foram de 0,74 e 0,59 dia-

1, em goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente (Tabela 4; Fig. 11A e B). No 

experimento 2, as taxas r de incremento da doença foram de 0,89 e 0,74 dia-1, em goiabeiras 

sem e com limitação hídrica, respectivamente (Tabela 4; Fig. 11C e D). 

 

Tabela 4. Valores dos parâmetros, erro padrão e coeficiente de determinação (R2) estimados pelo 

modelo monomolecular para o incremento da densidade de lesões esporulantes de Austropuccinia 

psidii ao longo do tempo, em goiabeiras cv. Paluma, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, 

nos dois experimentos. 

Limitação 

hídrica 

Experimento 1 Experimento 2 

ymax 

(erro) 

b1 

(erro) 

r 

(erro) 
R2 ymax 

(erro) 

b1 

(erro) 

r 

(erro) 
R2 

– 
0,34* -1284,25 0,74 

0,99 
0,18* -127,18 0,89 

0,99 
(0,006) (1623,912) (0,106) (0,003) (109,413) (0,107) 

+ 
0,41 -519,47 0,59 

0,99 
0,49 -127,09 0,74 

0,99 
(0,012) (407,579) (0,066) (0,002) (16,346) (0,016) 

Símbolos + indicam presença de limitação hídrica e –, ausência de limitação hídrica. * representam 

diferença significativa entre os parâmetros pelo teste t de Student (p ≤ 0,05). 
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Figura 11. Densidade de lesões esporulantes da ferrugem (Austropuccinia psidii) em goiabeiras cv. 

Paluma, nos experimentos 1 (A e B) e 2 (C e D), submetidas (B e D) ou não (A e C) à limitação 

hídrica moderada. As barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). As linhas 

representam o modelo monomolecular [y = ymax – (ymax – b1) exp(-rt), onde y representa a densidade de 

lesões, ymax representa a assíntota, b1 é a quantidade inicial de doença, r representa a taxa de 

incremento da doença (dia-1) e t, o tempo (dias após a inoculação)]. 

 

No experimento 1, os períodos de latência estimados para a ferrugem foram de 12,1 e 

13,3 dias, em goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente. Os períodos de 

latência estimados para a ferrugem no experimento 2 foram de 8,2 e 8,4 dias, 

respectivamente, em goiabeiras sem e com limitação hídrica. 

As médias de severidade da ferrugem no experimento 1 atingiram aproximadamente 

21,73% e 19,72%, respectivamente, em goiabeiras sem e com limitação hídrica (Fig. 12A e 

B). No experimento 2, as médias de severidade da ferrugem atingiram 24,29% e 41,40% em 

goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente (Fig. 12C e D). Assim como para a 

densidade de lesões, o modelo monomolecular mostrou bom ajuste à severidade da ferrugem 

em ambos os experimentos (R2 = 0,99) (Fig. 12). No experimento 1, os valores de ymax 

estimados para a severidade da ferrugem foram de 0,24 e 0,21, em goiabeiras sem e com 
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limitação hídrica, respectivamente (Tabela 5; Fig. 12A e B). No experimento 2, os valores de 

ymax estimados para a severidade da ferrugem foram de 0,24 e 0,41, em goiabeiras sem e com 

limitação hídrica, respectivamente (Tabela 5; Fig. 12C e D). As taxas r de incremento da 

doença no experimento 1 foram de 0,14 e 0,17 dia-1, em goiabeiras sem e com limitação 

hídrica, respectivamente (Tabela 5; Fig. 12A e B). No experimento 2, as taxas r de incremento 

da doença foram de 0,32 e 0,31 dia-1, em goiabeiras sem e com limitação hídrica, 

respectivamente (Tabela 5; Fig. 12C e D). 

 

 

Figura 12. Severidade de ferrugem (Austropuccinia psidii) em goiabeiras cv. Paluma, nos 

experimentos 1 (A e B) e 2 (C e D), submetidas (B e D) ou não (A e C) à limitação hídrica moderada. 

As barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). As linhas representam o modelo 

monomolecular [y = ymax – (ymax – b1) exp(-rt), onde y representa a densidade de lesões, ymax representa 

a assíntota, b1 é a quantidade inicial de doença, r representa a taxa de incremento da doença (dia-1) e t, 

o tempo (dias após a inoculação)]. 
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Tabela 5. Valores dos parâmetros, erro padrão e coeficiente de determinação (R2) estimados pelo 

modelo monomolecular para a severidade da ferrugem (Austropuccinia psidii) ao longo do tempo, em 

goiabeiras cv. Paluma, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos dois experimentos. 

Limitação 

hídrica 

Experimento 1 Experimento 2 

ymax 

(erro) 

b1 

(erro) 

r 

(erro) 
R2 ymax 

(erro) 

b1 

(erro) 

r 

(erro) 
R2 

– 
0,24 -0,93 0,14 

0,99 
0,24* -4,18 0,32 

0,99 
(0,028) (0,706) (0,053) (0,037) (1,388) (0,032) 

+ 
0,21 -1,30 0,17 

0,99 
0,41 -6,26 0,31 

0,99 
(0,006) (0,247) (0,014) (0,003) (1,103) (0,017) 

Símbolos + indicam presença de limitação hídrica e –, ausência de limitação hídrica. * representa 

diferença significativa entre os parâmetros pelo teste t de Student (p ≤ 0,05). 

 

No experimento 1, aos 32 dias após a inoculação, as médias de esporulação das 

lesões em goiabeiras sem e com limitação hídrica foram de 6,2.103 (erro padrão = 1,7.103) e 

3,1.103 (erro padrão = 2,1.102) urediniósporos.lesão-1, respectivamente. No experimento 2, 

aos 32 dias após a inoculação, as médias de esporulação das lesões em goiabeiras sem e com 

limitação hídrica foram de 7,8.103 (erro padrão = 2,0.103) e 4,2.103 (erro padrão = 6.102) 

urediniósporos.lesão-1, respectivamente. Em ambos os experimentos, não houve diferença 

significativa, pelo teste t de Student (p ≤ 0,05), na produção de urediniósporos de A. psidii em 

goiabeiras expostas e não expostas à limitação hídrica. 

Os valores médios de assimalação líquida de CO2 (A) das goiabeiras sadias sem e 

com limitação hídrica no experimento 1, aos 29 dias após a inoculação, foram de 12,96 µmol 

CO2 m-2 s-1 e 7,39 µmol CO2 m-2 s-1, respectivamente (Fig. 13A). No experimento 2, os 

valores médios de A das goiabeiras sadias sem e com limitação hídrica, aos 30 dias após a 

inoculação, foram de 14,36 µmol CO2 m
-2 s-1 e 9,26 µmol CO2 m

-2 s-1, respectivamente (Fig. 

13B). Os valores médios de A das goiabeiras inoculadas sem e com limitação hídrica no 

experimento 1, aos 29 dias após a inoculação, foram de 6,77 µmol CO2 m
-2 s-1 e 4,71 µmol 

CO2 m-2 s-1, respectivamente (Fig. 13A). No experimento 2, os valores médios de A das 

goiabeiras inoculadas sem e com limitação hídrica, aos 30 dias após a inoculação, foram de 

4,91 µmol CO2 m
-2 s-1 e 1,12 µmol CO2 m

-2 s-1, respectivamente (Fig. 13B). As porcentagens 

médias de redução no valor de A das goiabeiras inoculadas e com limitação hídrica 

simultaneamente em relação às goiabeiras expostas ao estresse biótico isoladamente foram de 

30,43% e 77,19%, aos 29 e 30 dias após a inoculação, nos experimentos 1 e 2, 

respectivamente (Fig. 13A e B). Os valores de áreas abaixo das curvas (AUC) de A foram 

significativamente menores em goiabeiras inoculadas e submetidas à limitação hídrica 

simultaneamente que aqueles obtidos nos demais tratamentos, em ambos os experimentos 

(Tabela 6). No experimento 1, os valores de AUC de A em goiabeiras sadias e com limitação 
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hídrica foram equivalentes aos valores de AUC de A em goiabeiras inoculadas e sem 

limitação hídrica, os quais foram significativamente menores que os de AUC de A em 

goiabeiras sadias e sem limitação hídrica (Tabela 6). No experimento 2, os valores de AUC de 

A em goiabeiras inoculadas e sem limitação hídrica foram significativamente menores que os 

valores de AUC de A em goiabeiras sadias e com limitação hídrica (Tabela 6). Os valores de 

AUC de A em goiabeiras sadias e sem limitação hídrica no experimento 2 foram 

significativamente maiores em relação aos demais tratamentos (Tabela 6). 

 

 

Figura 13. Assimilação líquida de CO2 (A) em goiabeiras cv. Paluma sadias e inoculadas com 

Austropuccinia psidii, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos experimentos 1 (A) e 2 

(B). As barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Círculos brancos representam 

plantas sadias não submetidas à limitação hídrica; quadrados brancos representam plantas sadias 

submetidas à limitação hídrica; círculos pretos representam plantas inoculadas não submetidas à 

limitação hídrica; quadrados pretos representam plantas inoculadas submetidas à limitação hídrica. A 

primeira avaliação foi realizada após o aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. 

 

Tabela 6. Valores das áreas abaixo das curvas de assimilação líquida de CO2 (AUCA) e de 

transpiração (AUCE) em goiabeiras cv. Paluma sadias e inoculadas com Austropuccinia psidii, 

submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos dois experimentos. 

Tratamento Experimento 1 Experimento 2 

A. psidii 
Limitação 

hídrica 

AUCA 

mol CO2 m-2 

AUCE 

kmol H2O m-2 

AUCA 

mol CO2 m-2 

AUCE 

kmol H2O m-2 

Sadia 
– 8,49 a 1,82 a 11,24 a 2,06 a 

+ 4,72 b 0,93 c 7,76 b 1,26 b 

Inoculada 
– 4,72 b 1,23 b 5,55 c 1,21 b 

+ 3,13 c 0,64 d 2,49 d 0,75 c 

Símbolos + indicam presença de limitação hídrica e –, ausência de limitação hídrica. Valores seguidos pela 

mesma letra na coluna não são significativamente diferentes pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05).  
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Os valores médios de condutância estomática (gs) das goiabeiras sadias sem e com 

limitação hídrica no experimento 1, aos 29 dias após a inoculação, foram de 0,165 mol H2O 

m-2 s-1 e 0,081 mol H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 14A). No experimento 2, os valores 

médios de gs das goiabeiras sadias sem e com limitação hídrica, aos 30 dias após a 

inoculação, foram de 0,201 mol H2O m-2 s-1 e 0,085 mol H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 

14B). Os valores médios de gs das goiabeiras inoculadas sem e com limitação hídrica no 

experimento 1, aos 29 dias após a inoculação, foram de 0,089 mol H2O m-2 s-1 e 0,038 mol 

H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 14A). No experimento 2, os valores médios de gs das 

goiabeiras inoculadas sem e com limitação hídrica, aos 30 dias após a inoculação, foram de 

0,082 mmol H2O m-2 s-1 e 0,034 mmol H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 14B). A 

porcentagem média de redução no valor de gs das goiabeiras inoculadas e com limitação 

hídrica simultaneamente em relação às goiabeiras expostas ao estresse biótico isoladamente 

foi de aproximadamente 58%, aos 30 dias após a inoculação, em ambos os experimentos (Fig. 

14A e B).  

 

 

Figura 14. Condutância estomática (gs) em goiabeiras cv. Paluma sadias e inoculadas com 

Austropuccinia psidii, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos experimentos 1 (A) e 2 

(B). As barras de erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Círculos brancos representam 

plantas sadias não submetidas à limitação hídrica; quadrados brancos representam plantas sadias 

submetidas à limitação hídrica; círculos pretos representam plantas inoculadas não submetidas à 

limitação hídrica; quadrados pretos representam plantas inoculadas submetidas à limitação hídrica. A 

primeira avaliação foi realizada após o aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. 

 

Os valores médios de transpiração (E) das goiabeiras sadias sem e com limitação 

hídrica no experimento 1, aos 29 dias após a inoculação, foram de 2,15 mmol H2O m-2 s-1 e 

1,18 mmol H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 15A). No experimento 2, os valores médios de 
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E das goiabeiras sadias sem e com limitação hídrica, aos 30 dias após a inoculação, foram de 

3,03 mmol H2O m-2 s-1 e 1,54 mmol H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 15B). Os valores 

médios de E das goiabeiras inoculadas sem e com limitação hídrica no experimento 1, aos 29 

dias após a inoculação, foram de 1,35 mmol H2O m-2 s-1 e 0,63 mmol H2O m-2 s-1, 

respectivamente (Fig. 15A). No experimento 2, os valores médios de E das goiabeiras 

inoculadas sem e com limitação hídrica, aos 30 dias após a inoculação, foram de 1,47 mmol 

H2O m-2 s-1 e 0,66 mmol H2O m-2 s-1, respectivamente (Fig. 15B). A porcentagem média de 

redução no valor de E das goiabeiras inoculadas e com limitação hídrica simultaneamente em 

relação às goiabeiras expostas ao estresse biótico isoladamente foi de aproximadamente 54%, 

aos 30 dias após a inoculação, em ambos os experimentos (Fig. 15A e B). Os valores de AUC 

de E foram significativamente menores em goiabeiras inoculadas e submetidas à limitação 

hídrica simultaneamente que aqueles obtidos nos demais tratamentos, em ambos os 

experimentos (Tabela 6). No experimento 1, os valores de AUC de E em goiabeiras 

inoculadas e sem limitação hídrica foram significativamente maiores que os valores de AUC 

de E em goiabeiras sadias e com limitação hídrica (Tabela 6). No experimento 2, os valores 

de AUC de E em goiabeiras sadias e com limitação hídrica foram equivalentes aos valores de 

AUC de E em goiabeiras inoculadas e sem limitação hídrica, os quais foram 

significativamente menores que os obtidos para a AUC de E em goiabeiras sadias e sem 

limitação hídrica (Tabela 6). Em ambos os experimentos, os valores de AUC de E em 

goiabeiras sadias e sem limitação hídrica foram significativamente maiores em relação aos 

demais tratamentos (Tabela 6). 

 

 

Figura 15. Transpiração (E) em goiabeiras cv. Paluma sadias e inoculadas com Austropuccinia psidii, 

submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos experimentos 1 (A) e 2 (B). As barras de erro 
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correspondem ao erro padrão da média (n = 5). Círculos brancos representam plantas sadias não 

submetidas à limitação hídrica; quadrados brancos representam plantas sadias submetidas à limitação 

hídrica; círculos pretos representam plantas inoculadas não submetidas à limitação hídrica; quadrados 

pretos representam plantas inoculadas submetidas à limitação hídrica. A primeira avaliação foi 

realizada após o aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. 

 

As reduções dos valores de fotossíntese líquida relativa (Px/Po) causadas pela 

ferrugem em goiabeiras sem e com limitação hídrica foram proporcionais à severidade da 

doença, como indicado pelos parâmetros β de 2,56 e 2,04, respectivamente (Fig. 16A e B). De 

acordo com o modelo de Bastiaans, severidade da ferrugem de 50% reduziu 83% e 76% da 

Px/Po de goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente (Fig. 16A e B). No entanto, 

o valor do parâmetro β aumentou para 4,69 quando a Px/Po é expressa pela fotossíntese 

líquida de goiabeiras doentes submetidas à limitação hídrica em relação à média de 

fotossíntese líquida de goiabeiras sadias não submetidas à limitação hídrica (Fig. 16C). Nesse 

caso, severidade da ferrugem de 50% reduziu 96% da Px/Po de goiabeiras doentes e 

submetidas à limitação hídrica, em relação às goiabeiras sadias não submetidas à limitação 

hídrica (Fig. 16C). 

No experimento 1, as médias de massa seca da parte aérea de goiabeiras inoculadas e 

submetidas à limitação hídrica, de maneira isolada e combinada, não diferiram 

estatisticamente entre si. A diferença foi observada somente entre as goiabeiras sadias e sem 

limitação hídrica e as goiabeiras inoculadas e com limitação hídrica, na qual a massa seca da 

parte aérea daquelas foi significativamente maior que destas. Em contrapartida, no 

experimento 1, não foi observado efeito negativo dos estresses aplicados simultaneamente 

sobre a massa seca da raiz das goiabeiras. No experimento 2, não houve diferença 

significativa, entre os tratamentos, nas massas secas da parte aérea e da raiz das goiabeiras 

(Tabela 7). O crescimento dos ramos, no entanto, foi significativamente menor em goiabeiras 

submetidas à limitação hídrica, sadias e inoculadas, quando comparadas às goiabeiras não 

submetidas à limitação hídrica (Tabela 8). No experimento 1, as áreas foliares de folhas 

jovens também foram menores em goiabeiras submetidas à limitação hídrica (Fig. 17A). No 

experimento 2, esse efeito negativo da limitação hídrica sobre a expansão das folhas de 

goiabeira foi observado somente quando a limitação hídrica esteve associada ao estresse 

biótico (Fig. 17B). Nos dois experimentos, a ferrugem isoladamente não afetou a área foliar 

das goiabeiras (Fig. 17). 
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Figura 16. Relações entre fotossíntese líquida relativa (Px/Po) e a severidade da ferrugem 

(Austropuccinia psidii) em goiabeiras cv. Paluma submetidas ou não à limitação hídrica moderada.  

Fotossíntese líquida de goiabeiras doentes não submetidas à limitação hídrica (Px) em relação à 

fotossíntese líquida média de goiabeiras sadias não submetidas à limitação hídrica (Po) (A); 

fotossíntese líquida de goiabeiras doentes submetidas à limitação hídrica em relação à fotossíntese 

líquida média de goiabeiras sadias submetidas à limitação hídrica (B); fotossíntese líquida de 

goiabeiras doentes submetidas à limitação hídrica em relação à fotossíntese líquida média de 

goiabeiras sadias não submetidas à limitação hídrica (C). Os círculos pretos representam dados do 

experimento 1 e os círculos brancos representam dados do experimento 2 (n = 100). As linhas 

representam o modelo [Px/Po = (1 – x)β]. 
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Figura 17. Área foliar de folhas de goiabeiras cv. Paluma sadias e inoculadas com Austropuccinia 

psidii, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos experimentos 1 (A) e 2 (B). As barras de 

erro correspondem ao erro padrão da média (n = 5). 

 

Tabela 7. Médias de massas secas (g) da parte aérea e da raiz de goiabeiras cv. Paluma sadias e 

inoculadas com Austropuccinia psidii, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos dois 

experimentos. 

Tratamento Experimento 1 Experimento 2 

A. psidii 
Limitação 

hídrica 
Parte aérea Raiz Parte aérea Raiz 

Sadia 
– 63,98 a 32,58 a 40,13 a 9,05 a 

+ 45,84 ab 18,62 b 44,42 a 10,95 a 

Inoculada 
– 59,07 ab 31,78 a 41,86 a 9,18 a 

+ 42,68 b 25,22 ab 44,06 a 10,71 a 

Símbolos + indicam presença de limitação hídrica e –, ausência de limitação hídrica. Valores seguidos pela 

mesma letra na coluna não são significativamente diferentes pelo teste de Tukey (p ≤ 0,05).  

 

Tabela 8. Número de pares de folhas em goiabeiras cv. Paluma sadias e inoculadas com 

Austropuccinia psidii, submetidas ou não à limitação hídrica moderada, nos dois experimentos. 

Tratamento Experimento 1 Experimento 2 

A. psidii 
Limitação 

hídrica 
0 dai 34 dai 

Crescimento 

dos ramos 
0 dai 34 dai 

Crescimento 

dos ramos 

Sadia 
– 7,8 12,1 4,3 a 12,4 18,4 6,0 a 

+ 7,6 10,6 2,6 b 13,2 17,4 4,2 b 

Inoculada 
– 7,9 11,9 4,0 a 13,0 19,0 6,0 a 

+ 7,4 9,8 2,4 b 13,4 17,8 4,4 b 

Símbolos + indicam presença de limitação hídrica e –, ausência de limitação hídrica. dai = dias após a 

inoculação. Valores seguidos pela mesma letra na coluna não são significativamente diferentes pelo teste de 

Tukey (p ≤ 0,05).  
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3.4. Discussão 

Os períodos de latência estimados para a ferrugem em goiabeira cv. Paluma, no 

experimento 1 (12,1 e 13,3 dias) foram mais longos do que aqueles estimados no experimento 

2 (8,2 e 8,4 dias), em goiabeiras sem e com limitação hídrica, respectivamente. Os períodos 

de latência observados no experimento 2 foram similares aos observados para a cv. Paluma no 

capítulo 2 e aos relatados para as goiabeiras cv. IAPAR Rosa Arredondada, Ruby Supreme e 

Santa Alice, onde variaram de 7,6 a 8,5 dias (Castro et al., 1983). O período de latência da 

ferrugem observado para a goiabeira cv. Pirassununga Vermelha foi mais longo, de 11,8 dias 

(Coelho et al., 2001), assim como os observados para a cv. Paluma no experimento 1. A 

variação no período de latência da ferrugem também foi observada em outras mirtáceas, como 

Eucalyptus grandis, Syzygium jambos e Metrosideros excelsa, com registros de 7,2 a 12 dias 

(Castro et al., 1983; Ruiz et al., 1989; Coelho et al., 2001; Beresford et al., 2020). Apesar da 

diferença entre os períodos de latência dos dois experimentos, nota-se que não houve 

diferença expressiva entre os tratamentos em cada experimento. Na esporulação das lesões 

também não houve diferença significativa entre os tratamentos. Goiabeiras sem e com 

limitação hídrica produziram, em média, 7,0.103 e 3,7.103 urediniósporos por lesão, 

respectivamente. A elevada produção de urediniósporos parece ser uma característica 

marcante de A. psidii, visto que isso também foi observado no capítulo 2 desta dissertação e 

em outro trabalho com A. psidii em E. grandis e E. pellita (Castro et al., 1984). 

A densidade de lesões esporulantes de A. psidii foi maior em goiabeiras submetidas à 

limitação hídrica do que naquelas não submetidas à limitação hídrica, em ambos os 

experimentos. A severidade da ferrugem, no entanto, foi maior em goiabeiras submetidas à 

limitação hídrica (41%) do que em goiabeiras somente inoculadas com A. psidii (24%), 

apenas no experimento 2. Não há estudos sobre o impacto do estresse hídrico no 

comportamento de ferrugens. Entretanto, já é relatado na literatura, em outros patossistemas, 

como Xyllela fastidiosa – Parthenocissus quinquefolia (McElrone et al., 2001) e X. fastidiosa 

– Vitis vinifera (Choi et al., 2013), que a intensidade da doença em plantas inoculadas e 

expostas à limitação hídrica simultaneamente é maior em comparação àquelas somente 

inoculadas com o patógeno. Mudanças de temperatura, precipitação e frequência de eventos 

extremos podem interferir na epidemiologia das doenças (Chakraborty et al., 2000). A 

deficiência hídrica pode alterar a predisposição do hospedeiro ao ataque de patógenos, na qual 

geralmente resulta em aumento da suscetibilidade ao organismo invasor (Boyer, 1995). Uma 

das hipóteses que explicaria esse comportamento é que a tolerância a estresses abióticos pode 
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aumentar a suscetibilidade das plantas aos patógenos. Um dos mecanismos da planta de 

tolerância ao estresse abiótico é a extinção não fotoquímica, que tem como finalidade reduzir 

a produção de espécies reativas de oxigênio, as quais estão envolvidas na defesa das plantas 

aos patógenos (Sowden et al., 2017). Além disso, algumas estratégias de tolerância aos 

estresses abióticos, como a limitação hídrica, são ativadas por meio da sinalização mediada 

pelo ácido abscísico. A via de sinalização do ácido abscísico é antagônica às vias de 

sinalização do ácido salicílico e do ácido jasmônico, envolvidas nas respostas de defesa das 

plantas a patógenos biotróficos e necrotróficos, respectivamente. Assim o ácido abscísico, 

envolvido na resposta da planta ao estresse hídrico, pode suprimir a defesa contra patógenos 

biotróficos e necrotróficos (Sowden et al., 2017). A maior intensidade da ferrugem em 

goiabeiras expostas a estresses combinados, portanto, pode ser explicada pelo antagonismo 

existente entre as diferentes vias de sinalização ativadas por estresses bióticos e abióticos. 

A ferrugem isoladamente não afetou a expansão da área foliar e tampouco o 

crescimento dos ramos e as massas secas da parte aérea e da raiz das goiabeiras. 

Diferentemente da ferrugem asiática da soja (Yang et al., 1990) e da videira (Nogueira Júnior 

et al., 2017), onde a desfolha das plantas doentes é severa, a ferrugem da goiabeira não causa 

desfolha precoce. Além disso, a ferrugem da goiabeira infecta somente folhas jovens, sendo 

as folhas maduras resistentes ao patógeno, como demonstrado no capítulo 2. Esses fatos 

explicam porque a doença isoladamente não afetou a área foliar e a massa seca da parte aérea 

das goiabeiras. As massas secas da parte aérea e da raiz de goiabeiras não foram 

significativamente afetadas pelos estresses biótico e abiótico aplicados de maneira isolada ou 

combinada. Isso se deve, provavelmente, ao período reduzido de condução dos experimentos, 

de aproximadamente 30 dias. O crescimento dos ramos e a área foliar, no entanto, foram 

reduzidos apenas em goiabeiras expostas à limitação hídrica, isoladamente ou em associação 

com à ferrugem. Assim como observado neste trabalho, a área foliar de P. quinquefolia foi 

reduzida apenas nas plantas submetidas ao estresse hídrico, isoladamente ou em combinação 

com X. fastidiosa, ou seja, a doença isoladamente não afeta a área foliar das videiras 

(McElrone et al., 2001). Embora quase não haja informação sobre o efeito da limitação 

hídrica na cultura da goiabeira, já é consenso que o estresse hídrico tem efeito deletério no 

crescimento e no desenvolvimento das plantas, em função do desequilíbrio das relações 

hídricas (Taiz et al., 2017). 

As trocas gasosas de goiabeiras sadias submetidas à limitação hídrica foram 

reduzidas significativamente em comparação às de goiabeiras sadias não submetidas à 

limitação hídrica. As reduções médias da assimilação líquida de CO2 (A), condutância 
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estomática (gs) e transpiração (E) em goiabeiras sadias expostas à limitação hídrica foram de 

39%, 54% e 47% aos 30 dias após a inoculação, respectivamente, quando comparadas com 

goiabeiras sadias não expostas à limitação hídrica. A E é uma consequência inevitável do 

processo de fotossíntese, haja vista que a A está acoplada à perda de água por meio de uma 

rota difusional comum, onde à medida que o CO2 se difunde para dentro das folhas, o vapor 

de água difunde-se para fora. O desequilíbrio entre a absorção e o transporte de água e a E, 

ocasionado pela deficiência hídrica, tem efeito direto no processo de fotossíntese da planta 

(Taiz et al., 2017). A ferrugem isoladamente, também causou efeitos negativos nas trocas 

gasosas da goiabeira. Aos 30 dias após a inoculação, goiabeiras doentes sem limitação hídrica 

apresentaram reduções médias de 56%, 44% e 52% na A, gs e E, respectivamente, em relação 

às goiabeiras sadias sem limitação hídrica. No experimento 1, o efeito negativo da ferrugem e 

da limitação hídrica aplicadas isoladamente sobre a A das goiabeiras foi estatisticamente 

igual, enquanto no experimento 2, o efeito da ferrugem isoladamente na redução da A das 

goiabeiras foi maior do que aquele causado pela limitação hídrica isoladamente. O efeito 

negativo dos patógenos sobre as trocas gasosas das plantas é relatado para várias ferrugens, 

como Puccinia sorghi em milho, Puccinia recondita em trigo (Shtienberg, 1992), Uromyces 

appendiculatus em feijoeiro (Bassanezi et al., 2001), Phakopsora pachyrhizi em soja 

(Kumudini et al., 2010), A. psidii em eucalipto (Alves et al., 2011) e Neophysopella tropicalis 

em videira (Nogueira Júnior et al., 2017). No entanto, não se sabe se o impacto causado pelas 

ferrugens nas trocas gasosas das plantas é intensificado quando essas doenças estão 

associadas à limitação hídrica. 

Nos dois experimentos, a redução da A foi maior em goiabeiras doentes e submetidas 

à limitação hídrica simultaneamente, do que naquelas em que os estresses foram aplicados 

isoladamente. Aos 30 dias após a inoculação, as porcentagens médias de redução nos valores 

de A, gs e E das goiabeiras doentes e expostas à limitação hídrica simultaneamente foram de 

aproximadamente 53%, 58% e 54%, respectivamente, quando comparadas às goiabeiras 

expostas ao patógeno isoladamente. Nos patossistemas Macrophomina phaseolina – 

Phaseolus vulgaris (Mayek-Pérez et al., 2002) e X. fastidiosa – P. quinquefolia (McElrone et 

al., 2003; McElrone & Forseth, 2004), as reduções de A, gs e E de plantas expostas ao 

patógeno e ao estresse hídrico simultaneamente também foram de magnitude maior do que em 

plantas expostas apenas ao patógeno.  

Os valores de β estimados pela equação 6 para a ferrugem em goiabeiras sem e com 

limitação hídrica foram de 2,56 e 2,04, respectivamente. Esses valores foram semelhantes ao 

estimado no capítulo 2 (β = 2,13) e aos valores de β relatados para a maioria das ferrugens, 
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como, por exemplo, a ferrugem do feijoeiro (U. appendiculatus), que apresenta β = 2,1 

(Bassanezi et al., 2001) e a ferrugem asiática da soja (P. pachyrhizi), na qual os valores de β 

variam de 2,1 a 2,5 (Kumudini et al., 2010). De modo geral, em relações biotróficas as 

reduções fotossintéticas causadas pela doença pouco excedem a área lesionada (Shtienberg, 

1992). Entretanto, o valor do parâmetro β aumenta para 4,69 quando a fotossíntese líquida 

relativa (Px/Po) é obtida em goiabeiras doentes submetidas à limitação hídrica em relação às 

goiabeiras sadias não submetidas à limitação hídrica. Desse modo, quando a ferrugem da 

goiabeira é associada à limitação hídrica há severa redução na fotossíntese do tecido verde 

adjacente às lesões. Isso implica dizer que o efeito negativo dos estresses biótico e abiótico 

combinados sobre a Px/Po da goiabeira é maior do que aquele ocasionado pela ferrugem 

isoladamente. Valores de β mais altos são comuns em relações necrotróficas, onde a alta 

agressividade do patógeno resulta em severa redução da Px/Po (Shtienberg, 1992), como 

observado na brusone do arroz (Bastiaans et al., 1991) e na antracnose e mancha angular do 

feijoeiro (Bassanezi et al., 2001).  

O maior produtor brasileiro de goiabas é o Estado de São Paulo, responsável por 

37% da produção nacional (IBGE, 2019), onde apenas 38,7% da área cultivada com goiabas 

estão sob irrigação e esse montante não está homogeneamente distribuído no Estado 

(Francisco et al., 2010). A irrigação é aplicada primordialmente em cultivares de goiabeira de 

mesa, como a cv. Kumagai, enquanto que em cultivares destinadas à industrialização, como a 

cv. Paluma, a maioria dos pomares são conduzidos sem irrigação. O período crítico de 

ocorrência da ferrugem da goiabeira se estende entre os estádios fenológicos de brotação até 

os frutos atingirem 3 cm de diâmetro. Na maioria das regiões produtoras do Brasil, a poda é 

realizada ainda no inverno e a brotação ocorre ao final desta estação (Sampaio et al., 2011). 

Projeções futuras de mudanças climáticas para a Região Sudeste do Brasil apontam redução 

na precipitação durante o inverno, a primavera e o outono (Hamada et al., 2011). A partir 

dessas informações, é possível inferir que períodos de limitação hídrica e de ocorrência da 

ferrugem da goiabeira podem coincidir em condições de campo. Essa situação é preocupante, 

haja vista que os resultados observados neste estudo mostram que a ocorrência simultânea de 

estresses abiótico e biótico pode provocar danos às trocas gasosas da planta de magnitude 

superior aos causados pela ocorrência dos estresses de maneira isolada. 
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APÊNDICES 

 

 

APÊNDICE A. Muda de goiabeira cv. Paluma conduzida com duas hastes em vaso de 7 L 

contendo 6 L de substrato, (A) e ramo de goiabeira com setas indicando folhas jovens (2-3 dias 

após a emergência) e maduras (10-13 dias após a emergência) no dia da inoculação com 

Austropuccinia psidii. 

 

 

APÊNDICE B. Áreas de folhas jovens e maduras de goiabeira cv. Paluma, sadias e inoculadas 

com Austropuccinia psidii, expressas em proporção (área foliar estimada/área foliar máxima em 

cada experimento). A e B, referem-se aos experimentos 1 e 2, respectivamente. As barras de erro 

correspondem ao erro padrão da média (n = 5). As setas e as linhas pontilhadas indicam o 

aparecimento dos primeiros sintomas de ferrugem. 
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APÊNDICE C. Sequência de nucleotídeos do isolado monopustular de Austropuccinia psidii 

obtida por meio dos pares de primers (ITS1 e ITS4) e (Rust2inv e NL4). 

1     CTTCCGTAGG   TGAACCTGCG    GAAGGATCAT     TATTAAAAAA     ATGAGTGCAC     TTAATTGTGG 

61   CTCAAATTTT    TAAAATTTAA    ACAACTTCTA      CCTTATTACA      TGTAGCTTTA     TTGAAACATA 

121 GTAATTTGGT   ATACGTGGCA    AAGATATTAA     TCTTTGTCAC       ATTACCCCCC      TTATTATTAT 

181  TGTCTAAAAT  CAAGTTTTAA     GAATGTAAAA    ACCAAAAAAT     TATATAACTT     TTAACAATGG 

241  ATCTCTAGGC  TCTCACATCG     ATGAAGAACA    CAGTGAAATG     TGATAAGTAA    TGTGAATTGC 

301  AGAATTCAGT  GAATCATCGA    ATCTTTGAAC     GCACCTTGCG      CCTTTTGGTA     TTCCAAAAGG 

361  CACACCTGTT   TGAGTGTCAT    GAAACCTTCT     CATTAATTAA       TTTTATTTTA      TTAAGATTTT 

421  TTAATGGATT   TTGAGTGTTG     CTGTAATTGG     CTCACTTTAA      ATATATAAGT      TTTTTTCATA 

481  CTTTGATTTG   GATTGACTTA     ATGTGATATA     TTATCTTCAT       TAAGAAGTGT     ATCTTTTTTA 

541  GATACTGCCA  TTTCTTTATA      GTAATGAAAT     TGCTTCTAAC      CTGTCAATAT     GACAAATTCT 

601  TTTTTTAAGA    CCTCAAATCA    GGTGGGACTA    CCTGCTGAAC      TTAAGCATAT   CAATAAGCAG 

661  AGGAAAAGAA ACTAACAAGG    ATTCCCCTAG    TAACGGCGAG     TGAAGAGGGA  AAAGCCCAAA 

721  TTTGTAATCT     GGCTCTTTTA     GAGTCCGAGT   TGTAATTTGA      AGAGCTGTTT      TCTGTGCTAC 

781  CCCATTTATA    AGTCTGTTGG     AAAACAGCAT   CATTGAGGGT     GATAATCCCG     TTTATGGAAT 

841  GGATAAGTAG  TACTATATGA     TACAGTCTCT     AAGAGTCGAG     TTGTTTGGGA    ATGCAGCTCA 

901  AAGTGGGTGG  TAAATTCCAT     CTAAGGCTAA    ATATAGGTGA      GAGACCAATA  GCAAACAAGT 

961  ACCGTGAGGG  AAAGATGAAA   AGAACTTTGG    AAAGAGAGTT      AACAGTACGT   GAAATTGTTA 

1021 AAAGGGAAAC ATTTGAAGTT    AGACTTGTTA     TTGTTAGTTC        AACTTTTTTA    AAGGTGTATT 

1081 CTAATGATTA   ACAGACCAAC  ATCAATCTTT      GAATGTTGGA      GAAGGTTTTT   GGAGATGTTA 

1141 CAGTTTAGGC   TGTGTTATAA    TCCTTAAATT     TGATACAATG      TTTAAGATTG   AGGATCGCAA 

1201 GCCATTT   ATTTGGTAAA    ACAAATTAAT 

 



103 

 

APÊNDICE D. Sintomas da ferrugem (Austropuccinia psidii) em folhas jovens de goiabeira 

cv. Paluma. Folha madura aos 30 dias após a inoculação com A. psidii (A); esporulação da 

ferrugem em folhas jovens e no ramo (B); lesões esporulantes (C) e lesões necróticas (D) nas faces 

inferior e superior da folha, respectivamente; esporulação em ambas as faces da folha, 

predominantemente na face inferior (E). 


