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Simbolos e abreviaturas

Simbolo/Abreviatura

Variaveis/Parametros (Unidade)

OFSlI Rendimento quantico de conversao de energia fotoquimica do PSII

dNO Rendimento quantico da dissipagédo n&do-regulada de energia nao-
fotoquimica no PSII

ONPQ Rendimento quantico de dissipagao regulada de energia nao-
fotoquimica no PSlI

Yam Potencial hidrico foliar na antemanha (MPa)

Ys Potencial osmaético (MPa)

Ysc Potencial osmético corrigido (MPa)

A Taxa de assimilagao liquida de CO, (umol m?s™)

A/IC; Curva de resposta de A ao incremento de CO,

AO Ajustamento osmatico

C, Concentragao atmosférica de CO, (umol CO, mol™ ar)

Caro Carotenoides (g m™)

CD Plantas com deficiéncia hidrica

ChIT Teor de clorofilas totais (g m™)

Ci Concentragdo de CO, nos espacos intercelulares (umol CO, mol™)

Ci/C, Relagao entre Ci e Ca

Ccv Coeficiente de variagao

DH Deficiéncia hidrica

DMS Diferenca minima significativa

DMSO Dimetilsulféxido

E Taxa de transpiragdo (mmol H,O m?s™)

ERO Espécies reativas de oxigénio

F Fluorescéncia do tecido vegetal sob luz actinica

Fo Fluorescéncia minima apds adaptagéo ao escuro

Frm Fluorescéncia maxima apos adaptagéo ao escuro

Fr' Fluorescéncia maxima sob luz actinica

FSI Fotossistema |

FSlI Fotossistema |l

Fu/Fr Eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il

Os Condutancia estomatica (mol H,O m™ s™)

Lm Limitacdo mesdfilica relativa (%)

Ls Limitacao estomatica relativa (%)

NPQ Dissipacéo de energia nao fotoquimica

PME Ponto maximo de estresse

PMP Ponto de murcha permanente

RFA Radiagao fotossinteticamente ativa (umol m?s™)

Rubisco Ribulose 1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenase

RuBP Ribulose 1,5-bisfosfato

SD Plantas sem deficiéncia hidrica

SR Ciclo de secalrecuperagao

TTE Taxa aparente de transporte de elétrons

WUE Eficiéncia do uso da agua (A/E, umol CO, mmol’ H,0)

WUEI Eficiéncia intrinseca do uso da agua (A/gs, pmol CO, mol™ H,0)
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RESUMO

MOTA, Clenilso Sehnen, D.Sc., Universidade Federal de Vigosa, setembro de
2011. Caracteristicas fotossintéticas da palmeira macauba (Acrocomia
aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart.) submetida de deficiéncia hidrica.
Orientador: Adriano Nunes Nesi. Coorientadores: Fabio Pinto Gomes e Sérgio
Yoshimitsu Motoike.

Com o objetivo de avaliar as relagdes hidricas, os parametros
fotossintéticos, a capacidade de ajustamento osmaético e de recuperacdo dos
mesmos em plantas jovens de macauba submetidas a deficiéncia hidrica,
realizaram-se dois experimentos em casa de vegetagdo. Em ambos, as mudas
de macauba foram recebidas com idade de 10 meses e cultivadas em
recipientes contendo 150 L de substrato, com irrigacao diaria, até idade de 18 e
19 meses, nos experimentos | e I, respectivamente, quando foram iniciados os
ciclos de secal/recuperacao (SR). O experimento | foi conduzido com o objetivo
de avaliar o comportamento de diferentes acessos de macauba, em resposta a
um ciclo SR. As plantas utilizadas no experimento foram obtidas a partir de
sementes provenientes dos acessos 43, 55, 57 e 63. Em numero de cinco por
acesso, as plantas, apos a suspensao da irrigagdo, tiveram as variaveis de
potencial hidrico na antemanha (Wanm), taxa de assimilagao liquida de CO; (A) e
transpiracéo (E) avaliadas em periodos de aproximadamente dez dias, até que
0s acessos apresentassem A proximo de zero. Nesse momento, foi retomada a
irrigacao, com avaliacdo das variaveis apés seis dias. A regressao ajustada
para as variaveis A, E, eficiéncia no uso da agua (WUE) e ¥Y,m, em cada
acesso, foi: y=a+px+5x*+0e* (equacdo 1), em que y é a variavel A, E, WUE ou
Yam; X € 0 numero de dias apds a suspensao da irrigagcao; o € o valor de y no
dia da suspensao da irrigagao; § € a inclinagdo da curva apds a suspensao da
irrigacédo; 6 é o efeito quadratico de x sobre y; e 6 é a intensidade de
recuperacao de y. A relagao entre as variaveis A e E em funcédo de Y, para
cada acesso, foi ajustada pela seguinte regressdo quadratica: y=a+bx+cx?
(equacdo 2), emquey éaAoukE, xéoW¥Y.,eaéyquando Y, for igual a
zero; b é a inclinagdo da redugao de y em fungao do decréscimo do W,m: € C, a
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convexidade da curva. Em cada variavel, os parametros a, 3 € 6 da equacgao 1
e a, b e ¢ da equacdo 2 foram comparados entre os acessos de macauba,
utilizando o teste de identidade de modelos. O experimento Il foi conduzido
com o objetivo de avaliar o efeito de ciclos sucessivos de SR sobre os
parametros fotossintéticos, relagdes hidricas e ajustamento osmotico. Neste
experimento, dez plantas do acesso FL foram submetidas a trés ciclos
sucessivos de SR e outras dez foram irrigadas normalmente. Cada ciclo
consistiu em suspender a irrigacdo até que a A fosse inferior a 95%, em
comparagdo com as plantas sem deficiéncia hidrica (SD), retornando a
irrigacéo até que A recuperasse no minimo 85% em relagéo as plantas SD. No
experimento |, os valores a, § e 0 das regressdes do Y,m néo diferiram entre os
acessos. Ja para A e E, os acessos apresentaram diferencas para a: A foi
maior nos acessos 57 e 63 em relacdo ao 43, e E , superior no acesso 57 em
relagdo ao 43 e 55. O WUE foi a unica variavel a apresentar diferenca entre os
acessos para 0, em que o 63 foi superior ao 55; todavia, o acesso 55 foi o que
apresentou tendéncia de menor reducdo de WUE em deficiéncia hidrica
severa. O parametro a da equacdo 2 ndo apresentou diferenca entre os
acessos, para A e E. Entretanto, b e c diferiram entre os acessos: o 57
apresentou menor inclinagdo da queda de A, em relagao ao 43 e 63; ja para E,
0 acesso 57 mostrou menor inclinacdo que o 43. Quanto a convexidade da
equacao 2, o acesso 57 apresentou menor convexidade em relacdo ao 43. No
acesso 57, a reducao de A e E em 50% ocorreu em ¥, de -1,28 e -1,18 MPa,
respectivamente — ambos os W, foram menores em relagdo aos demais
acessos. A reducédo de A e E em 50% em menor Y,m no acesso 57, assim
como o menor valor de b em relagdo aos demais acessos, demonstra que ele é
mais resistente a deficiéncia. Ja no experimento Il, que utilizou sucessivos
ciclos SR, as redugdes de A, condutancia estomatica (gs) e E, acima de 95%,
foram obtidas em potencial hidrico foliar na antemanha (W.n) de -1,9 MPa,
sendo o decréscimo de A precedido por gs e E. Na reidratagéo, gs, E € Wam néo
apresentaram diferencgas entre as plantas sem e com deficiéncia hidrica, o que
nao foi observado com A. A reducéo de A ¢ linear e proporcional a de W m, € a
reducdo de A em 50% ocorre em Y, de -1,1 MPa. gs possui o mesmo
comportamento de A em relagdo ao Wam, porém a reducdo de gs em 50%
ocorre em Yy, de -0,8 MPa. O valor maximo de WUEi ocorre em Wan
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de -1,5 MPa; para reducbes abaixo desse valor, ocorre queda abrupta do
WAUEI. A limitagdo mesofilica relativa variou de 91 a 94%, nos pontos maximos
do estresse (PME). As plantas SD apresentaram limitacdo estomatica relativa
entre 37 e 41%; ja nas plantas CD, o incremento de CO, nédo teve efeito sobre
A, nos PMEs. A fluorescéncia minima adaptada ao escuro (Fp) aumentou, e a
eficiéncia quéantica maxima do FSIl (F./Fy,) reduziu em estresse severo,
demostrando assim danos no FSIl e ndo apresentou recuperagcdo apds o
segundo ciclo. A taxa aparente de transporte de elétrons (TTE) e o rendimento
quantico de conversdo de energia fotoquimica do FSIl (¢FSIl) mostraram
reducdo em niveis moderados e severos de deficiéncia hidrica (DH), porém se
recuperaram durante os periodos de reidratagdo. O rendimento quantico de
dissipacédo regulada de energia ndo fotoquimica no FSIl (§NPQ) apresentou
aumento durante todo o experimento, exceto na primeira avaliagado e durante o
periodo de reidratacdo do primeiro ciclo. As plantas de macauba nao
apresentaram ajustamento osmético; contudo, houve acumulo de prolina, com
pico nos pontos de maximo estresse. Redug¢ao do acumulo de massa seca das
plantas CD foi de 56 e 48% para raizes e parte aérea, respectivamente; a
relacdo raiz/parte aérea ndo foi influenciada pela deficiéncia. Os resultados
demostram que o acesso 57 apresentou-se mais tolerante a deficiéncia hidrica
que os acessos 43, 55 e 63. Periodos intermitentes de disponibilidade hidrica
podem promover a aclimatacdo da fotossintese, conforme demostrado no
experimento 2. Ainda no experimento 2 é verificado que as trocas gasosas
apresentam recuperagao durante o periodo de reidratagdo, e que o potencial
hidrico foliar de -1,5 MPa parece ser o limite entre um estresse hidrico

moderado e severo.
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ABSTRACT

MOTA, Clenilso Sehnen, D.Sc. Universidade Federal de Vigosa, September,
2011. Photosynthetic characteristics of macauba palm (Acrocomia
aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart.) subjected to water shortage. Adviser:
Adriano Nunes Nesi. Co-Advisers: Fabio Pinto Gomes and Sérgio Yoshimitsu
Motoike.

Two experiments were carried out in a greenhouse with the objective to
evaluate water relations, photosynthetic parameters, osmotic adjustment
capacity and recovery of these characteristics in young macauba plants
submitted to water shortage. In both experiments, macauba seedlings arrived at
the age of 10 months, and they were grown in containers with 150 L of
substrate, with daily irrigation until the age of 18 and 19 months, in experiments
| and Il, respectively, when it was started dry/recovery (DR) cycles. Experiment |
was conducted with the objective to evaluate behavior of different macauba
accessions in response to a DR cycle. The plants used in the experiment were
seedlings from accessions 43, 55, 57 and 63. Five plants per accession, after
suspension of irrigation, and variables of water potential before dawn (Yam),
COg, net assimilation rate (A) and transpiration (E) were evaluated in periods
with approximately 10 days until accessions presented A close to zero, and at
this moment irrigation was resumed, and variables were evaluated after six
days. Linear regression fitted for variables A, E, water use efficiency (WUE) and
W.nm in each accessions, was y=a+fx+5x*+0e* (equation 1), in which y represent
variable A, E, WUE or ¥Yam, X meaning days after suspension of irrigation, a is y
value on the day when irrigation was suspended, B is curve slope after
suspension of irrigation, & is the quadratic effect of x on y and 6 meaning y
intensity recovery. The relationship between variables A and E in function of
Yam, for each accession, was fitted by the following quadratic equation,
y=a+bx+c:x2 (equation 2), in whichy = A or E, X = Wam, and a = y when Wy, is
zero, b =y reduction slope in function of ¥, decrease and c expresses curve
convexity. In each variable, parameters a, B and 6 from equation 1 and a, b and
¢ from equation 2 were compared among accessions of macauba by using the
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model identity test. Experiment |l were carried out to analyze the effect of
successive DR cycles on photosynthetic parameters, water relations and
osmotic adjustment. In this experiment, ten plants of FL access were submitted
to three DR successive cycles and the other ten were irrigated as usual. Each
cycle consisted in suspending irrigation until A was less than 95% regarded to
plants without water shortage (SD), resuming irrigation until A recovered at least
85% in relation to SD plants. With the results from experiment |, values of «, B
and 6 from Y¥,n, equations did not differ among accessions. But, for A and E,
accessions presented differences only for a, in which A was the greatest in
accession 57 and 63 in comparison to accession 43, and E was superior in
accession 57 in comparison to accessions 43 and 55. WUE was the only
variable that present difference among accessions for 0, in which accession 63
was superior to 55, but accession 55 was the one which presented a trend of
smaller WUE reduction in severe water shortage. Parameter a from the linear
equation did not present difference among accessions, for A and E. However, b
and c differed among accessions, in which 57 presented the smallest A fall
inclination, in relation to accessions 43 and 63, but for E, accession 57 showed
less convexity than accession 43. Regarding regression convexity, accession
57 presented less convexity in relation to accession 43. In accession 57,
reduction of A and E by 50% occurred at W,m from -1.28 to -1.18 MPa,
respectively and both Y., were lower than the other accessions. Reduction of
50% in A and E in smaller Y., at accession 57 and the lower value of “b” in
comparison to the other accessions, demonstrates that it is more resistant to
water shortage. In experiment I, which used successive DR cycles, reductions
of A, stomatal conductance (gs) and E above 95% were obtained at water
potential before dawn (¥,m) of -1.9 MPa, and A decreased was preceded by gs
and E. At rehydration, gs, E and Wan, did not present differences among plants
with and without water shortage, which was not observed with A. A reduction is
linear and proportional to decrease of Wan,, and reduction of A by 50% occurs at
Yam of -1.1 MPa. gs shows the same behavior of A in relation to Wam, but
reduction of gs by 50% occurs at Wam of -0.8 MPa. The maximum value of WUEi
occurs at Y, of -1.5 MPa; for reductions below this value, WUEIi falls sharply.
Relative mesophyll limitation ranged from 91 to 94% on maximum stress point
(MEP). SD plants presented relative stomatal limitation between 37 and 41%;
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for CD plants, CO, increment did not affect A on MEP. Minimal fluorescence
adapted to dark (Fp) increased, and PSII maximum quantum efficiency (F./Fr)
reduced in severe stress, showing damage to PSIl and showed no recovery
after the second cycle. Apparent electron transport rate (TTE) and PSII
quantum yield of photochemical energy conversion (¢PSll) showed reduction at
moderate and severe levels of water shortage, but they recovered during
rehydration periods. Macauba plants showed no osmotic adjustment, however,
there was accumulation of proline, with peak at the points of maximum stress.
Reducing the accumulation of plant dry matter CD was 56 and 48% for roots
and shoots, respectively, root/shoot was not affected by disability. Access 57
showed more tolerance to water shortage than 43, 55 and 63 access.
Intermittent periods of water availability may promote photosynthesis
acclimatation as shown in experiment 2. Gas exchange, in experiment 2, show
recovery during rehydratation period, and the leaf water potential of -1.5 MPa

could be a limit between moderate and severe water stress.



INTRODUCAO

A macauba (Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart) pertence a familia
Arecaceae, € uma palmeira oleaginosa com ampla distribuicdo na América
Central e do Sul (Asprey e Robbins, 1953; Amaral, 2007); estende-se desde o
norte da Argentina e do Paraguai até o sul do México e Caribe
(Belén-Camacho et al., 2005), possuindo a maior distribuicdo do género
(Scariot e Lleras, 1995; Motta et al., 2002; Aquino, 2008; Azevedo-Filho et al.,
2009). Entretanto, € ausente no Equador e Peru e possui as maiores
densidades populacionais na América Central, Paraguai e Brasil (Wandeck e
Justos, 1988). No Brasil, é considerada a palmeira de maior distribuicao,
ocorrendo em todo o territério nacional, exceto na regido Sul; as maiores
densidades populacionais sdo encontradas nos Estados de Minas Gerais,
Goias, Mato Grosso, Mato Grosso do Sul e Ceara (Scariot e Lleras, 1991;
Amaral, 2007; Aquino et al., 2008), habitando facilmente areas de cerrado

(Lorenzi e Negrelle, 2006) e campo aberto (Figura 1).

g 11 (2% LS

Figura 1 — Alguns locais de ocorréncia natural de macauba (Acrocomia
aculeata): A — Em pastagem no municipio de Acaiaca — MG; B — Em area de

lavoura no municipio de Coracgao de Jesus — MG (Fotos: Mota, C. S. 2011).

O habitat natural da macauba é caracterizado por areas de vegetagao
aberta com alta incidéncia solar, sendo nativa de savanas, cerrados e florestas
abertas de América tropical. Sao tolerantes a periodos de seca, ocorrendo em
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regides onde as estagbes de seca e chuva sdo bem definidas (Lorenzi, 2006;
Moura et al., 2008) — situagdo comum no cerrado (Rodrigues, 2008); também
ocorre em regides de seca mais pronunciada como regides aridas e semiaridas
(Motta et al., 2002; Moura et al., 2008).

A macauba é uma palmeira nativa das florestas tropicais cujo estipe
atinge de 10 a 15 m de altura e 20 a 30 cm de diametro. A regidao dos nos é
coberta por aculeos castanho-escuros, pontiagudos, com cerca de 10 cm de
comprimento. Frequentemente, o estipe é coberto pelas bases dos peciolos,
que permanecem aderidas a este por muitos anos. As folhas verdes,
ordenadas em diferentes planos, ddo um aspecto plumoso a copa, séo
pinadas, com comprimento variando de 4 a 5 m, e apresentam
aproximadamente 130 foliolos em cada lado e aculeos na regidao central
(Lorenzi, 1996; Lorenzi e Negrelle, 2006) (Figura 2).

Entre as folhas, destaca-se a espata, de até 2 m comprimento; as
inflorescéncias sdo amarelas, e os cachos, de tom marrom-amarelado. A
inflorescéncia é do tipo espadice, com 50 a 80 cm de comprimento, pendente,
protegida por espata de aculeos castanhos. As flores sdo de coloragéo
amarelo-clara, unissexuais, € ambos 0S sexos aparecem numa mesma
inflorescéncia. As flores femininas nascem na base da inflorescéncia, e as
masculinas, no topo. Os frutos s&o esféricos ou ligeiramente achatados, em
forma de drupa globosa, com diametro variando de 2,5 a 5,0 cm. O epicarpo
rompe-se facilmente quando maduro. O mesocarpo é fibroso, mucilaginoso,
podendo ser adocicado, rico em lipidios, de coloragdo amarela ou
esbranquicada e comestivel. O endocarpo é fortemente aderido ao mesocarpo,
com parede Ossea enegrecida, e a améndoa, oleaginosa, comestivel e
revestida de uma fina camada de tegumento. Cada fruto contém, geralmente,
uma semente, podendo chegar a trés, separadas em locos diferentes; sao
envolvidas pelo endocarpo duro e escuro, com aproximadamente 3 mm de
espessura (Lorenzi e Negrelle, 2006) (Figura 3).

As fases de floragdo e frutificagdo possuem grande variagao,
provavelmente devido a fatores climaticos de cada regido (Wandeck et al.,
1988). Lorenzi e Negrelle, (2006), estudando a fenologia reprodutiva da
macauba no Estado de Mato Grosso do Sul, observaram que a formacao dos
frutos ocorre na estacdo chuvosa e se concentra entre os meses de novembro

e fevereiro. Entretanto, no norte de Minas Gerais a floragdo se concentra de
2



outubro a novembro (Rodrigues et al., 2008). A fase de desenvolvimento dos
frutos inicia-se no final do periodo chuvoso e inicio do periodo de seca.
Contudo, é no periodo de seca que os frutos completam seu desenvolvimento,
culminando com a queda deles entre novembro e dezembro (Lorenzi e
Negrelle, 2006) (Figura 3).

Figura 2 — Detalhes da planta de macauba (Acrocomia aculeata): A, B e C —
Contraste entre altura e produtividade; D — Planta de macauba utilizada nos

trabalhos dos capitulos 1 e 2; E — Detalhe do caule (estipe) subterraneo,



encontrado em plantas jovens de macauba com até 2 anos de idade; (Fotos:
Mota, C. S. 2011).

Epicarpo
Mesocarpo
Endocarpo

Améndoa

A T

Figura 3 — Detalhes das inflorescéncias, cachos e frutos de macauba
(Acrocomia aculeata): A — Inflorescéncia; B e C — Planta com cachos de
diferentes idades; D — Frutos sem epicarpo, mostrando a coloragdo amarelada
do mesocarpo; E — Frutos com epicarpo; F — Planta com ao menos 4 cachos
bem formados; G — Detalhes das partes constituintes do frutos; (Fotos: Mota,
C. 2011).

Em observagbes efetuadas em palmeiras nativas crescendo
espontaneamente, constatou-se que uma planta de macauba pode produzir em
média de 70 a 80 kg de frutos por ano. Estimativas de produgdo em lavouras
racionais projetam para a produgao de 25.000 kg ha' ano™” de frutos, o que
corresponderia a 6.200 kg ha™ ano™ de 6leo, 11.500 kg ha™ ano™ de tortas e
outros produtos e 3.000 kg ha™ ano™ de carvao (Wandeck e Justo, 1988).

Pesquisas atuais tém buscado fontes de energias alternativas que visem

diminuir a dependéncia energética do petrdleo, assim como reduzir a emissao
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de gases causadores do efeito estufa. Essas metas podem ser atingidas,
dentre outras alternativas, com o desenvolvimento de tecnologias que visem a
producao de biodiesel, as quais possuem como fonte oleos vegetais. Entre as
plantas oleaginosas mais indicadas para essa finalidade estdo as palmaceas
oleiferas, com destaque para a macauba (Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex
Mart.), por ser altamente produtiva e nativa da maioria das regides do Brasil
(Teixeira, 2005) em especial as que possuem alguma deficiéncia hidrica.

A seca é um fator multidimensional que afeta as plantas em varios niveis
de organizacgao, desde células e dérgaos até a planta inteira (Lambers et al.,
2008). E um fendmeno climatico natural, em que a precipitacdo é menor que o
esperado para um determinado periodo de tempo (Feng e Zhang, 2005). O
déficit hidrico causado pela seca (DH) induz diferentes respostas bioquimicas e
fisiolégicas nas plantas, representando o fator ambiental que mais influencia
seu crescimento e produgao, em escala mundial (Nemani et al., 2003).

O fechamento estomatico € um dos primeiros processos a serem
afetados pela deficiéncia hidrica em plantas, e afetando diretamente a taxa de
assimilacgao liquida de CO; (A) (Chaves et al., 2009). Grande sensibilidade de
A em funcao da deficiéncia hidrica é observada em palmeiras como pupunheira
(Bactris gasipaes Kunth; Oliveira et al., 2002), acai (Euterpe oleracea Mart;
Calbo et al., 2000), coqueiro-ando (Cocos nucifera L.; Gomes et al., 2008),
buriti (Mauritia vinifera Mart.; Calbo et al., 1997) e dendé (Elaeis guineenses
Jacq.; Suresh et al., 2010). Um dos primeiros efeitos do comprometimento de A
reside na reducado da produtividade primaria, tendo como resultado a reducéao
do crescimento e o acumulo de massa seca (Chaves et al., 2009).

O comprometimento do crescimento associado com a reducido da
produtividade primaria é seguido pela redugao da producgao de inflorescéncias,
frutos e sementes (Chaves et al., 2009). Em coqueiro, periodos de seca sao
criticos durante o desenvolvimento dos frutos, reduzindo o seu tamanho final e
diminuindo a producdo de copra, que €, mundialmente, o principal produto
econdmico extraido e utilizado do coco (Repellin et al., 1997; Castro et al.,
2008). Redugbes do crescimento e producdo de matéria seca em
coqueiro-anao sob deficiéncia hidrica também foram observadas por Gomes et
al. (2008, 2010). Em dendé, DH provoca aborto de inflorescéncias e reducao
do menor numero de cachos. Entretanto, ndo esta claro se essas respostas

sdo um resultado direto da redugao da oferta de carboidratos da fotossintese
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durante a seca, ou uma consequéncia de alteragdes no balancgo de fitormbnios
(Corley e Tinker, 2003).

Além da redugdo em A, em funcdo da deficiéncia hidrica, outros
parametros de trocas gasosas também s&o reduzidos em palmaceas, como
condutancia estomatica (gs) e transpiracdo (E) (Calbo et al., 1997, 2000;
Repellin et al., 1997; Oliveira et al., 2002; Suresh et al., 2010; Gomes et al.,
2008). O fechamento estomatico é muitas vezes considerado uma resposta
fisiologica antecipada ao DH, que resulta em diminuicdo da A, através da
limitacdo da disponibilidade de CO, no mesofilo (Repellin et al., 1994, 1997;
Cornic, 2000). No entanto, ha evidéncias de que, a medida que o DH aumenta
os processos da fotossintese no mesoéfilo, como a atividade da ribulose
1,5-bisfosfato (RuBP) carboxilase/oxigenase (Rubisco), a regeneragdo da
RuBP, o fornecimento de ATP e a eficiéncia de captura de luz nos
fotossistemas s&o prejudicados (Flexas e Medrano, 2002; Lawlor, 2002;
Chaves e Oliveira, 2004; Grassi e Magnani, 2005). Baker e Rosenqvist (2004)
observaram que as limitagbes impostas pela redugdo de gs a A séo
normalmente acompanhadas pela reducdo da relagcdo entre a concentracao
intercelular e a atmosférica de CO, (Ci/C,), sugerindo que o aparato
fotossintético nao foi afetado — apenas C; foi reduzido. Contudo, em DH mais
severo a relacdo Ci/C, pode aumentar, indicando que, além da limitacédo
estomatica, o DH esta limitando A em outros niveis fisiolégicos e bioquimicos
(Pessarakli, 2004; Chaves e Oliveira, 2004).

Danos ao fotossistema Il (FSIl) sao relatados em condicées de DH
(Baker e Rosenqvist, 2004), bem como alteragbes no uso e dissipacéo da
energia absorvida (Lauriano et al., 1997; Zhou et al., 2007). O aproveitamento
energético representado pela eficiéncia quantica maxima do fotossistema I
(FS Il) (F\/Fm) e o rendimento quéantico de conversao de energia fotoquimica do
FSIl (¢FSll) sdo afetados, principalmente o ¢FSIl, sob DH (Thomas e Turner,
2001; Naumann et al., 2007; Savitch et al., 2009). Sob condi¢bes de estresse, a
diminuicdo da A pode levar a reducao de ¢FSIl e, consequentemente, a energia
absorvida que seria utilizada para A sera dissipada, pelo aumento da emissao
de fluorescéncia da clorofila a e na forma de calor, representado principalmente
pelo coeficiente de dissipacdo nao fotoquimica (NPQ) (Papageorgiou e
Govindjee, 2004; Calatayud et al., 2006). Todavia, os drenos secundarios de

elétrons (ciclo agua-agua e a fotorrespiracdo) em condi¢gdes de DH moderado
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podem manter a taxa de transporte de elétrons (TTE) e ¢FSIl (Noctor et al.,
2002; Ort e Baker, 2002).

As respostas bioquimicas a DH podem incluir, entre outros, o aumento
de poder redutor na cadeia de transporte de elétrons, que, apds a reducgao do
CO; intercelular em resposta a seca, leva a transferéncia de elétrons ao O, no
FSI — a reagédo de Mehler (Ciclo agua-agua). Isso pode acarretar a geragéao de
espécies reativas de oxigénio (ERO), como radical superéxido, perdoxido de
hidrogénio (H20-) e radical hidroxila, que podem levar a fotoxidagao, caso as
plantas ndo sejam eficazes na eliminagdo dessas EROs (Noctor et al., 2002;
Chaves et al., 2004).

A capacidade das plantas de recuperarem A apdés uma reidratacéo é de
fundamental importancia, tanto quanto a capacidade de evitar e/ou suportar um
estresse hidrico, e ditara a resisténcia das plantas a seca, além de impedir
decréscimos na produtividade da cultura (Chaves et al., 2009; Pinheiro e
Chaves, 2011). Essa recuperagao apdés um estresse severo € dividida em dois
estadios: o primeiro ocorre em um periodo de horas ou dias apos a reirrigagao
e constitui-se em a folha recuperar a turgescéncia e a reabertura dos
estdbmatos; e o segundo tem duragdo de varios dias e requer a sintese de
novas proteinas fotossintéticas, uma vez que esta ligada a danos na
maquinaria fotossintética (Kirschbaum, 1988). A intensidade do estresse
anterior e/ou a duracdo sao fatores cruciais que afetam tanto a velocidade
quanto a extensao da recuperagao da fotossintese (Miyashita et al., 2005).

A analise do comportamento inicial de resposta a deficiéncia hidrica,
bem como da recuperagao apds a reirrigagdo, de diferentes componentes
fotossintéticos é de grande importancia para o entendimento dos processos
fisiolégicos que ocorrem durante um ciclo de seca/recuperagao das plantas.
Ademais, a compreensdao desses processos € importante para o
desenvolvimento de programas de irrigacdo e precisdo das previsbes de
produtividade a partir de dados climaticos (Flexas et al., 2006), além de
fornecer suporte fisioldgico para a indicacdo de cultivares para diferentes
condicdes edafoclimaticas.

Frequentemente, os experimentos com seca sao conduzidos em
pequenos vasos (restricdo ao crescimento radicular), impondo-se déficits
hidricos de maneira relativamente rapida, ndo permitindo que as plantas se

aclimatem a seca e, portanto, dificultando sobremodo a extrapolacdao de dados
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experimentais para condicbes reais de campo. Além disso, muito poucos
estudos tém avaliado a fase de recuperagcado apds o déficit hidrico, um periodo
que pode ser de grande importancia para se avaliar a real capacidade de
aclimatacdo, uma vez que muitos dos danos metabdlicos as plantas séo
manifestados exatamente nessa fase. Portanto, a intermiténcia da
disponibilidade hidrica no solo, devido as constantes perdas e reposi¢des de
agua causada pela evapotranspiragdo e chuvas (e/ou irrigagao),
respectivamente, € de grande importancia e muitas vezes ignorada em estudos
sobre resisténcia e aclimatacdo a seca. A simulagao de periodos intermitentes
de disponibilidade hidrica no solo pode ser obtida a partir de sucessivos ciclos
de secalrecuperagdo; com o uso de grandes volumes de solo em casa de
vegetacao, é possivel aproximar-se das condigbes de campo.

Assim, este trabalho objetivou: comparar acessos de macauba, em
resposta a um ciclo de secalrecuperacao (SR), utilizando as variaveis de
potencial hidrico foliar na antemanha (¥am), A, E e WUE; e avaliar o impacto (e
a posterior recuperagao) de trés ciclos repetitivos de SR sobre as relagdes
hidricas, ajustamento osmatico, trocas gasosas, parametros de fluorescéncia

da clorofila a e acumulo de matéria seca, em plantas jovens de macauba.
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CAPITULO 1

Comportamento das trocas gasosas e potencial hidrico foliar em quatro
acessos de macauba (Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart.,
Arecaceae), submetidos a suspensdo de irrigagdo e posterior

recuperacao

Resumo

O objetivo deste trabalho foi comparar o comportamento do potencial
hidrico e das trocas gasosas foliares em quatro acessos de macauba em
resposta a um ciclo de seca/recuperagao (SR). O experimento para avaliar as
diferentes respostas entre os acessos foi conduzido em casa de vegetacao,
com mudas originadas a partir de sementes provenientes dos acessos 43, 55,
57 e 63, coletados nas cidades de Belo Horizonte, Abaeté, Cedro de Abaeté e
Trés Marias, respectivamente, todas localizadas na regido central do Estado de
Minas Gerais. As mudas de macauba foram recebidas com idade de 10 meses
e cultivadas até os 18 meses em recipientes contendo 150 L de substrato
composto de solo, areia e esterco bovino (3:1:1), com irrigagado diaria. As
plantas, em numero de cinco por acesso, com idade de 18 meses tiveram a
irrigacéo suspensa, e as variaveis de Yam, A e E foram avaliadas em periodos
de aproximadamente 10 dias, até que os acessos apresentassem A proximo de
zero; nesse momento, foi retomada a irrigagdo, com a avaliacdo das variaveis
apos seis dias. A regressao linear ajustada para as variaveis A, E, WUE e Yan,
em cada acesso, foi: y=a+px+5x*+0e* (equacdo 1), em que y é a variavel A, E,
WUE ou Wanm; X, dias apds a suspensao da irrigagao; a, y no dia da suspensao
da irrigacao; B, inclinacdo da curva apds a suspensao da irrigagao; o, efeito
quadratico de x sobre y; e 6, intensidade de recuperagao de y. A relagao entre
as variaveis A e E em funcédo de W,y para cada acesso, foi ajustada pela
seguinte regressdo quadratica: y,=a+bx+cx? (equacido 2), em que y1 é a A ou
E, x€é 0 Y¥Yam e aéy; quando Yan, for igual a zero; b, é a taxa da redugéo de y;
em funcdo do decréscimo do Y.n ; € c, a convexidade da curva. Em cada

variavel, os parametros o, p € 6 da equagédo 1 e a, b e ¢ da equagao 2 foram
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comparados entre os acessos de macauba, utilizando um teste de identidade
de modelos. Os valores a, § e 6 das regressdes do ¥Y,m ndo diferiram entre os
acessos. Ja para A e E, somente o parametro o apresentou diferenca entre os
acessos: para, A foi maior nos acessos 57 e 63 em relagéo ao 43 e ja para E
foi superior no acesso 57 em relagao ao 43 e 55. Isso mostra que os acessos
nao possuem diferencas para o comportamento de A e E, apos a suspensao da
irrigacéo e durante a recuperacdo, dos mesmos. O WUE foi a unica variavel a
mostrar diferenca entre os acessos para 6, sendo o 63 superior ao 55 — este
ultimo foi o que apresentou tendéncia de menor redugdo de WUE em
deficiéncia hidrica severa. O parametro a da equacao linear nao apresentou
diferencas entre os acessos, para A e E. Entretanto, b e c diferiram entre os
acessos: 0 acesso 57 apresentou menor inclinagdo da queda de A em relagao
ao 43 e 63; ja para E, o acesso 57 mostrou menor inclinagdo que o 43. Quanto
a convexidade da curva, o acesso 57 apresentou menor convexidade em
relacdo ao 43, para A e E. No acesso 57, a reducao de A e E em 50% ocorreu
em Y,n de -1,28 e -1,18 MPa, respectivamente, e ambos os W,n foram
menores em relacdo aos demais acessos. A reducao de A e E em 50% em
menor Y,y No acesso 57, assim como menor valor de b em relagdo aos demais
acessos, demonstra que ele € mais resistente a deficiéncia hidrica. O acesso
57 apresentou-se superior aos demais, por ter maior A em condi¢bes normais

de irrigagao e por maior ¥,m quando A foi reduzida em 50%.

Abstract

The objective of this work was to compare hydric potential and gas
exchange of four accession of macauba in response to a dry/recovery cycle
(DR). The experiment to evaluate the different responses among accessions
was conducted in a greenhouse, with seedling from seeds from accessions 43,
55, 57 and 63 collected in Belo Horizonte, Abaeté, Cedro de Abaeté and Trés
Marias, respectively, all of them located in the central region of Minas Gerais
state. Macauba seedlings were at 10 months of age and they were cultivated
until the age of 18 months in containers with 150 L of substrate composed of
soil, sand and bovine manure (3:1:1), with daily irrigation. Five plants per

accession, at 18 months of age had their irrigation suspense, and variables
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Yam, A and E were evaluated in periods with approximately 10 days each, until
accessions presented A close to zero, and at this moment irrigation was
restarted, and variables were evaluated after six days. Linear regression fitted
for variables A, E, WUE and W.n in each accessions, was y=a+px+5x*+0e*
(equation 1), in which y = variable A, E, WUE or Y., X = days after suspension
of irrigation, o = y on the day when irrigation was suspended, 3 = curve slope
after suspension of irrigation, 5 = the quadratic effect of x on y and 6 =y
intensity recovery. The relationship between variables A and E in function of
Ya.m, for each accession, was fitted by the following quadratic equation,
y=a+bx+cx2 (equation 2), in whichy = A or E, X = Wam, and a = y when Wy, is
zero, b = y reduction rate in function of W, decrease and c expresses curve
convexity. In each variable, parametersa, 3 and 6 from equation 1 and a, b and
c from equation 2 were compared among accessions of macauba by using a
model identity test. Values of o, B and 6 from W, equations did not differ
among accessions. But, for A and E, only o presented difference among
accessions, in which A was the greatest in accession 57 and 63 than accession
43, and while E was superior in accession 57 than accessions 43 and 55.
These results show that accessions do not have differences for behavior A and
E after suspension of irrigation and during recovery of these characteristics.
WUE was the only variable that showed difference among accession for 0, in
which only accession 63 was superior to 55, and accession 55 was the one
which presented a trend of smaller WUE reduction in severe water shortage.
Parameter a from the linear equation did not present differences among
accessions, for A and E. However, b and c differed among accessions, in which
57 presented the smallest A fall inclination, in relation to accessions 43 and 63,
but for E, accession 57 showed smaller inclination than accession 43.
Regarding curve convexity, accession 57 presented less convexity in relation to
accession 43, for A and E. In accession 57, reduction of A and E by 50%
occurred in W, from -1.28 to -1.18 MPa, respectively and both W, were lower
in comparison to the other accessions. Reduction of 50% in A and E in smaller
Yam at accession 57 and the lower value of b in comparison to the other
accessions, demonstrates that it is more resistant to water shortage. Accession
57 showed better than 43 and 63 to present highest A under normal irrigation

and to have greater W, when A was reduced to 50%.
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1 —Introducéo

Pesquisas atuais tém buscado fontes de energias alternativas para
diminuir a dependéncia energética do petroleo, assim como reduzir a emissao
de gases causadores do efeito estufa. Essas metas podem ser atingidas com o
desenvolvimento de tecnologias que visem a producédo de biodiesel, as quais
tenham como fonte Oleos vegetais. Entre as plantas oleaginosas mais
indicadas para essa finalidade estdo as palmeiras oleiferas, com destaque para
a macauba (Acrocomia aculeata (Jacq.) Lodd. ex Mart.), por ser altamente
produtiva e nativa da maioria das regides do Brasil (Teixeira, 2005).

A macauba pertence a familia Arecaceae, com ampla distribuicdo na
América Central e do Sul (Asprey e Robbins, 1953), sendo facilmente
encontrada em areas de Cerrado (Lorenzi, 2006). Seu habitat & caracterizado
por areas de vegetacdo aberta com alta incidéncia solar, sendo nativa de
savanas, cerrados e florestas abertas de América Tropical. Sdo tolerantes a
periodos de seca, ocorrendo em regides onde as estagdes de seca e chuva
sdo bem definidas (Lorenzi, 2006; Moura et al., 2008), situagdo comum no
cerrado (Rodrigues et al., 2008); também ocorre em regides de seca mais
pronunciada, com regides aridas e semiaridas (Motta et al., 2002; Moura et al.,
2008).

Em observacdes efetuadas em palmeiras nativas de ocorréncia
espontanea, sem tratos culturais, constatou-se que uma planta pode produzir
em meédia de 70 a 80 kg de frutos por ano. Estimativas de produgdo em
lavouras racionais projetam uma producao de 25.000 kg ha' ano™ de frutos, o
que corresponderia a 6.200 kg ha™ ano™ de 6leo, 11.500 kg ha™ ano™ de tortas
e outros produtos e 3.000 kg ha™ ano™ de carvdo (Wandeck e Justos, 1988).

A seca € um estresse multidimensional que afeta as plantas em varios
niveis de organizacédo, desde células e 6rgaos até a planta inteira (Lambers
et al., 2008). E um fendmeno climéatico natural, em que a precipitacdo é menor
que o esperado para um determinado periodo de tempo (Feng e Zhang, 2005).
O estresse hidrico sobre a forma de auséncia de agua, induz diferentes

respostas bioquimicas e fisiolégicas nas plantas, representando o fator
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ambiental que mais influencia seu crescimento e a produgdo mundial (Nemani
et al., 2003).

A taxa de assimilagéo liquida de CO; (A) é um dos primeiros processos
a serem afetados pela deficiéncia hidrica em plantas (Chaves et al., 2009).
Grande sensibilidade de A em funcdo da deficiéncia hidrica € observada em
palmeiras, como pupunheira (Bactris gasipaes Kunth; Oliveira et al., 2002), acai
(Euterpe oleracea Mart.; Calbo et al., 2000), coqueiro-ando (Cocos nucifera L.;
Gomes et al., 2008), buriti (Mauritia vinifera Mart.; Calbo et al., 1997) e dendé
(Elaeis guineenses Jacq.; Suresh et al., 2010). Um dos primeiros efeitos do
comprometimento de A é a redugcdo da produtividade primaria, tendo como
resultado a reducdo do crescimento e o acumulo de massa seca (Anyia e
Herzog, 2004; Chaves et al., 2009). Além do comprometimento de A em fungao
da deficiéncia hidrica, outros parametros de trocas gasosas também sé&o
reduzidos em palmeiras, como condutancia estomatica (gs) e transpiracao (E)
(Calbo et al., 1997, 2000; Repellin et al., 1997; Oliveira et al., 2002; Gomes et
al., 2008).

Segundo Suresh et al. (2010), a deficiéncia hidrica ndo alterou de forma
irreversivel as trocas gasosas em mudas de dendé, pois estas exibem
recuperacao total apos a reidratagdo. Um aumento rapido da fotossintese, em
resposta a reidratacdo, indica que a base dos mecanismos bioquimicos e
fotoquimicos nao foi afetada pela deficiéncia hidrica, levando a conclusao de
que as redugdes em A sao o resultado do fechamento dos estématos (Calbo et
al., 2000; Cornic, 2000). A recuperacdao de A apdés um estresse severo é
dividida em dois estadios: o primeiro ocorre em um periodo de horas ou dias
apos a reirrigacdo e constitui-se em a folha recuperar a turgescéncia e a
reabertura dos estdmatos; o segundo tem duragdo de varios dias e requer a
sintese de novas proteinas fotossintéticas, uma vez que ela esta ligada a
danos na maquinaria fotossintética (Kirschbaum, 1988). A intensidade do
estresse anterior e/ou a duragcdo sio fatores cruciais que afetam tanto a
velocidade quanto a extensao da recuperagao da fotossintese (Miyashita et al.,
2005).

A capacidade das plantas de recuperarem A apds uma reidratacéo € de
fundamental importancia quanto a capacidade de evitar e/ou suportar uma seca
e ditara a resisténcia delas a essa, além de impedir decréscimos na

produtividade da cultura (Chaves et al., 2009; Pinheiro e Chaves, 2011). A
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analise da recuperacao de diferentes componentes fotossintéticos apds a
reirrigacao a partir de diferentes intensidades de estresse hidrico € de grande
importancia para o entendimento dos processos fisiologicos que ocorrem
durante a reidratacéo das plantas.

A analise do comportamento inicial de resposta a deficiéncia hidrica,
bem como da recuperagao apds a reirrigagdo, de diferentes componentes
fotossintéticos é de grande importancia para o entendimento dos processos
fisiologicos que ocorrem durante um ciclo de seca recuperagdo das plantas.
Além disso, a compreensao desses processos € importante para o
desenvolvimento de programas de irrigacdo e precisdo das previsdes de
produtividade a partir de dados climaticos (Flexas et al., 2006), além de
fornecer suporte fisioloégico para indicagdo de cultivares para diferentes
condicdes edafoclimaticas.

A colheita da macauba é realizada de forma extrativista, em macicos de
ocorréncia natural, uma vez que ndo ha plantio comercial em plena produgéo.
Sendo assim de grande interesse dos setores produtivo e industrial o
estabelecimento plantios comerciais aliados a busca por lancamentos de
cultivares adaptadas a diferentes regides edafoclimaticas do territorio brasileiro.
Uma abordagem ecofisiolégica € de suma importancia para o conhecimento da
adaptacdo dos cultivares. Frequentemente, os experimentos com seca sao
conduzidos em pequenos vasos (restricdo ao crescimento radicular), impondo-
se déficits hidricos de maneira relativamente rapida, ndo permitindo que as
plantas se aclimatem a seca, o que dificulta sobremodo a extrapolacdo de
dados experimentais para condi¢cdes reais de campo.

A hipotese desse trabalho foi a de que acessos de macauba possuem
diferenca de comportamento no potencial hidrico foliar e trocas gasosas,
durante a suspensao da irrigagao e na posterior reirrigagcdo. Assim, o objetivo
deste trabalho foi comparar acessos de macauba, em resposta a um ciclo de
seca/recuperagao (SR), utilizando parametros de regressées lineares ajustadas
as variaveis analisadas de potencial hidrico foliar na antemanhd (Wam), A, E e
WUE.
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2 — Material e métodos

As sementes dos acessos de macauba foram coletadas em plantas
adultas, saudaveis e em plena produgao, com altura variando de 7 a 12 m. As
sementes foram germinadas e cultivadas até a idade de 10 meses, quando
foram doadas pela empresa Acrotech Sementes e Reflorestamento Ltda.,
localizada no municipio de Vigosa-MG. As mudas recebidas sdo procedentes
da regido central do Estado de Minas Gerais. A identificacdo dos locais de
coleta das sementes é mostrada na Tabela 1. Meios irmaos dos acessos
utilizados nesse experimento fazem parte do Banco de Germoplasma de
Macauba da Universidade Federa de Vigosa. Ao serem recebidas, as mudas
de macauba foram transferidas para vasos com formato cbénico e capacidade
de 150 L, com didmetro superior, inferior e altura de 0,7, 0,5 e 0,5 m,
respectivamente, preenchidos com substratos contendo uma mistura de solo,
areia e esterco bovino (3:1:1), onde foram cultivadas por um periodo de oito
meses. A correcado da fertilidade do solo e a adubacdo de manutencédo foram
feitas segundo Motoike et al. (2010).

O experimento foi conduzido em casa de vegetagdo na Unidade de
Crescimento de Plantas da Universidade Federal de Vigosa (20°45’S,
42°52'W). As plantas foram irrigadas diariamente, para manter o teor de agua
no solo proximo a capacidade de campo (-9 kPa). Para determinagdo do
potencial matrico do substrato, foram coletadas amostras do substrato na
profundidade de 0,4 m, e quantificada a umidade gravimétrica, com secagem a
105°C até massa constante, a umidade gravimétrica foi convertida a potencial
matrico, através da curva caracteristica de retengdo de agua no solo. Para a
construgédo da curva caracteristica de retencdo de agua no solo, amostras do
substrato foram saturadas com agua e submetidas a diferentes pressdes em
camara de Richards, segundo Richards (1948). Para obtencdo do potencial
matrico nas amostras do substrato, foram utilizados os valores de umidade
gravimétrica e a equacado de van Genuchten (1980) ajustada aos pontos da
curva caracteristica de retencao de agua no solo pelo software SWRC

(Dourado-Neto et al., 2000). A temperatura maxima, média e minima diaria do
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Tabela 1- Identificacdo dos quatro acessos de macauba e descricdo do local de coleta das sementes, utilizadas no experimento com um

ciclo de suspenséo da irrigacdo com posterior reirrigagao.

Coordenadas geograficas Altitude Dados meteorolégicos médios anuais*
Acesso Cidade Temperatura (°C) Precipitacao
Latitude Longitude (m)

Minima Maxima (mm)
43 Belo Horizonte 19°52’33,6”S 43°52'23,5"W 709 16,7 27 1 1491
55 Abaeté 19°10°07,7”’S 45°29'25,1"W 612 16,2 28,1 1349
57 Cedro do Abaeté 19°09'30,0”S 45°46'54,4"W 753 16,2 27,6 1412
63 Trés Marias 18°19'48,4”’S 45°06’28,3"W 733 16,3 28,7 1278

*http://jornaldotempo.uol.com.br/
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ar e a radiagao solar no interior da casa de vegetagao foram medidas com um
termistor nao linear e um piranédmetro LI-200SA (LI-COR, Biosciences, USA),
respectivamente, ambos acoplados a um datalogger LI-1200 Data Set
Recorder (LI-COR, Biosciences, USA). A umidade relativa do ar no interior da
casa de vegetacdo foi medida com um termoigrégrafo, calibrado com um
psicrometro de bulbo umido ventilado.

As mudas de macauba com 18 meses de idade, nesse momento as
plantas de possuiam de 6 a 7 folhas definitivas e completamente expandidas e
altura de 1 a 1,5 m. As plantas em numero de cinco repeticdes por acesso,
foram submetidas a deficiéncia hidrica, com suspensao da irrigagdo até que a
taxa da assimilagdo liquida de carbono (A) fosse similar a zero, sendo
considerado esse o0 ponto de maximo estresse (PME). Nesse momento, as
plantas foram reirrigadas e avaliadas novamente seis dias apés o PME.

As medigdes foram realizadas em intervalos de aproximadamente 10
dias, em foliolos da regido mediana da segunda folha completamente
expandida. O potencial hidrico foliar na antemanha (¥,m) foi medido as 4h30
em um foliolo por planta, com uma camara de pressao tipo Scholander (modelo
Skye SKPM 1400, Skye Instruments, UK). Todas as medigdes foram realizadas
em foliolos 0 mais proximo possivel daquele utilizado para as avaliagdes de
trocas gasosas, seguindo metodologia descrita por Milburn e Zimmermann
(1977) e com modificagbes de Gomes et al. (2010). A pressao do interior da
camara de pressdo foi aumentada lentamente, a uma taxa de 0,016 MPa s,
com nitrogénio comprimido.

As trocas gasosas que incluem a A e transpiracao (E) foram avaliadas
entre as 8h e 11h da manha, com um sistema portati de medigcdo de
fotossintese LI-6400 (LI-COR Biosciences, USA), para tais avaliagbes
utilizou-se o mesmo foliolo durante todo o ciclo de secalrecuperacdo. A
radiacao fotossinteticamente ativa (RFA) e a temperatura do bloco de medi¢cao
foram fixadas em 1.500 pumol m?s’' e 28°C, respectivamente, usando os
acessorios do equipamento. A RFA foi fornecida por uma fonte luminosa
artificial (Azul/Vermelho, modelo 6400-02B, LI-COR, Bioscienses, USA). A
concentragdo atmosférica de CO; (C,) oscilou de 380 a 400 pmol mol™ durante
as medicoes. As leituras foram estaveis em 3-4 minutos (CV <0,5%), quando
registradas pelo equipamento. A eficiéncia no uso da agua (WUE) foi calculada

pela divisao de A por E.
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Os procedimentos estatisticos foram realizados utilizando o programa
computacional Statistical Analysis System 9.0 (2003). A regressao linear

ajustada para as variaveis A, E, WUE e ¥, em cada acesso, foi:

y=a+px+86x*>+0e*+¢ (equagdo 1)

em que y é a variavel A, E, WUE ou Y., X, dias apdés a suspensdo da
irrigacao; a, y no dia da suspensao da irrigagao; B, inclinagdo da curva apés a
suspensao da irrigacao; 6, efeito quadratico de x sobre y; e 0, intensidade de
recuperacao de y. A relacédo entre A e Yo, € E e WYam, para cada acesso, foi

ajustada pela seguinte equagao quadratica:

y1 = a+ bx + cx? (equagao 2)

em que y; € A ou E ,x € o potencial hidrico foliar na antemanha e a € y; quando
Yam for igual a zero; b, inclinagdo da reducao de y; em fungédo do decréscimo
do Wanm ; € ¢, convexidade da curva. Em cada variavel, os parametros a, p e 0
da equacdo 1 e a, b e ¢ da equagao 2 foram comparados entre os acessos de
macauba, utilizando testes de identidade de modelos (Regazzi 1993; Regazzi e
Silva, 2004).
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3 — Resultados

A duragao do ciclo SR foi de 47 dias, sendo o periodo entre a suspensao
da irrigagao e a reirrigagcao de 41 dias. A umidade relativa no interior da casa
de vegetacdo foi em media de 70% no decorrer do experimento; as
temperaturas maxima, média e minima do ar foram de 32,5, 24,3 e 18,8°C,
respectivamente; e a radiagcdo solar global media diaria acumulada, de
13,2 MJ m™. O potencial matrico do substrato de cultivo no PME n3o pdde ser
estimado, pois ultrapassou os limites da metodologia utilizada, devendo estar,
portanto, abaixo de -1,5 MPa. A umidade gravimétrica no PME n&o diferiu entre
0s acessos sendo a média de 14,1%, em potencial matrico de -1,5 MPa foi de
14,6%.

As equagdes da regressao para o potencial hidrico foliar na antemanha
(Wam) sé@o apresentadas na Figura 1, assim como o comportamento dos
acessos durante o ciclo SR. Os parametros a, e 6 — que representam o0 Y
no dia da suspenséo da irrigagao, a inclinacdo da queda inicial do WY,y apos a
suspensao da irrigacdo e a intensidade da recuperacédo do W.n apds a
reirrigacao, respectivamente — nao apresentaram diferengas significativas
(p>0,05) entre os acessos de macauba quando submetidos a um ciclo SR
(Tabela 2).
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Figura 1 — Potencial hidrico foliar na antemanha (¥,m) em quatros acessos de

macauba submetidos a suspensao da irrigacao e posterior reirrigacao e as

respectivas equacdes ajustadas para cada acesso. As setas indicam o

momento do inicio da reirrigagéo.

Tabela 2 - Resultado da comparagéo dos parametros a, 3, 6 e 6, das equagoes

ajustadas para o potencial hidrico foliar na antemanha (Wam), em fungdo do

tempo de suspensédo da irrigagao e posterior reirrigagdo em quatro acessos de

macauba, pelo teste de identidade de modelos.

Parametro
Acesso
o B S 0
43 -0,2244a* -0,1088a 0,00148a 7,08*10%'a
55 -0,1926a -0,1072a 0,00147a 6,81*10%'a
57 -0,1147a -0,1133a 0,00159a 6,69*10%'a
63 -0,1341a -0,1097a 0,00144a 7,06*10%'a

*Em cada coluna, acessos seguidos da mesma letra nao diferem (p>0,05).
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As equacles ajustadas para A, E e WUE sao apresentadas nas Figuras
2, 3 e 4, respectivamente, assim como o comportamento dos acessos durante
o ciclo SR. A taxa fotossintética liquida (A) no dia da suspensé&o da irrigagéo,
representada pelo pardmetro o da equacgao 1 ajustada ao ciclo SR, apresentou
diferenca significativa (p<0,05) entre os acessos: os acessos 57 e 63
apresentaram A superior ao 43 (Tabela 3). Entretanto, decréscimo inicial de A
apos a suspensao da irrigacéo, representado pelo parametro 3 da equagéo
ajustada ao ciclo SR, nao diferiu (p>0,05) entre os acessos; 0 mesmo ocorreu
para a intensidade de recuperacgao de A apos a reirrigagao, representada pelo
parametro 0 (Tabela 3). E, igualmente a A, ndo apresentou diferenga
significativa (p>0,05) entre os acessos para os parametros e 6 da equagéao
ajustada ao ciclo SR (Tabela 4). Porém, apresentou diferenga significativa
(p<0,05) entre os acessos, no dia da suspensdo da irrigacédo, representada
pelo pardmetro o da regressao, em que o acesso 57 apresentou E superior aos
acessos 43 e 55 (Tabela 04). No WUE, somente o parametro 6 apresentou
diferenca significativa (p<0,05) entre os acessos: 0 acesso 63 apresentou maior
intensidade de recuperacdo do WUE apoOs a reirrigacdo que o 55; ja os
parametros o e B ndo diferiram (p>0,05) entre os acessos (Tabela 5). A
recuperacado de A, E e WUE, ap0s a reirrigagado, ndo apresentou diferengas
significativas (p>0,05) entre os acessos: a recuperagdo média dos acessos foi
de 70% para A e E, e de 103% para WUE.
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Figura 2 — Taxa de assimilacédo liquida de CO, (A) em quatro acessos de
macauba submetidos a suspensado da irrigagcdo e posterior reirrigagdo e as
respectivas equagbes ajustadas para cada acesso. As setas indicam o

momento do inicio da reirrigagao.

Tabela 3 - Resultado da comparagéao dos parametros a, B, 6 e 6 das equagdes
ajustadas para a taxa de assimilag&o liquida de CO, (A) em fungdo do tempo
de suspensdo da irrigagdo e posterior reirrigagdo, em quatro acessos de

macauba, pelo teste de identidade de modelos.

Parametros
Acesso
o B S 0
43 14,5a* -1,0047a 0,0163a 2,99*10%%,
55 15,9ab -0,9693a 0,0148a 3,36*10%°a
57 17,8b -0,9463a 0,0127a 4,34*10%%,
63 17,2b -1,0099a 0,0143a 3,50*10%a

*Em cada coluna, acessos seguidos da mesma letra nao diferem (p>0,05).
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Figura 3 — Transpiragao (E) em quatro acessos de macauba submetidos a
suspensao da irrigagdo e posterior reirrigacdoc e as respectivas equacgodes
ajustadas para cada acesso. As setas indicam o momento do inicio da

reirrigacao.

Tabela 4 - Resultado da comparagao dos parametros a, B, & e 6 das equagdes
ajustadas para a transpiracdo (E) em funcdo do tempo de suspensao da
irrigac&o e posterior reirrigagcéo, em quatro acessos de macauba, pelo teste de

identidade de modelos.

Parametros
Acesso
a B S 0
43 2,605a* -0,1869a 0,0031a 5,39*107%"a
55 2.822a -0,1813a 0,0029a 5,55*102%'a
57 3,422b -0,2005a 0,0030a 7.34*10%'a
63 3,069ab -0,1895a 0,0029a 4,82*10?'a

*Em cada coluna, acessos seguidos da mesma letra ndo diferem (p>0,05).
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Figura 4 — Eficiéncia no uso da agua (WUE) em quatro acessos de macauba
submetidos a suspensao da irrigagcao e posterior reirrigagdo e as respectivas
equacgdes ajustadas para cada acesso. As setas indicam o momento do inicio

da reirrigagao.

Tabela 5 - Resultado da comparacgao dos parametros «, B, 6 € 6 das equagoes
ajustadas para a eficiéncia no uso da agua (WUE) em fungdo do tempo de
suspensao da irrigacao e posterior reirrigagéo, em quatro acessos de macauba,

pelo teste de identidade de modelos.

Parametros
Acesso
a B S 0
43 5,666a* 0,1349a -0,0068a 3,22*10%ab
55 6,353a -0,0908a 0,0002a 1,23*10%%
57 4,793a 0,2486a -0,0081a 2.59*10%%ab
63 5,915a 0,0600a -0,0062a 4,28*10%%

*Em cada coluna, acessos seguidos da mesma letra n&o diferem (p>0,05).
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Ao plotar A e E versus Y,m, observa-se que a reducdao de A e E
acompanha a redugéo do ¥,m, com comportamento quadratico (Figuras 5 e 6).
As equacgdes da regressédo linear ajustada para A e E em fungdo do Yam séo
apresentadas nas Figuras 5 e 6, respectivamente. Os valores de A e E quando
0 Wanm foi igual a zero, representado pelo parametro a da equagédo 2, néo
diferiram (p>0,05) entre os acessos (Tabelas 6 e 7). Ja a inclinagao,
representada pelo parametro b da equacio da queda de A e E conforme o0 Wan
€ reduzido, e a convexidade da regressao, representada pelo parametro ¢ da
regressao, apresentaram diferencas significativas (p<0,05) entre os acessos
(Tabelas 6 e 7). O acesso 57 apresentou menor inclinagdo da queda de A, em
relagdo aos acessos 43 e 63; para E, o acesso 57 mostrou menor inclinagao
que o 43. Quanto a convexidade da regressao, o acesso 57 apresentou menor
valor em relagédo ao acesso 43 para A e E (Tabelas 6 e 7). Aredugdode Ae E
em 50% ocorreu em ¥Y,, de -1,28 e -1,18 MPa, respectivamente, para o
acesso 57, sendo esses valores de WY,n mais negativos que os ocorridos nos

demais acessos (Figuras 5 e 6).
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Figura 5 — Taxa de assimilacéo liquida de CO, (A) em fungédo do potencial
hidrico foliar na antemanha (¥Y.n) em quatros acessos de macauba e as

respectivas equagdes ajustadas para cada acesso.

Tabela 6 - Resultado da comparagao dos parametros a, b e ¢ das equacgdes
ajustadas para a taxa de assimilagdo liquida de CO, (A) em funcdo do
potencial hidrico foliar na antemanha (Wam), em quatro acessos de macauba,

pelo teste de identidade de modelos.

Parametros
Acesso
a b c
43 15,536a* 12,2245a 2,3764a
55 15,926a 9,9607ab 1,3147ab
57 15,893a 3,9313b -1,7084b
63 16,511a 8,8307ab 0,5309ab

*Em cada coluna, acessos seguidos da mesma letra nao diferem (p>0,05).

31



4 T L] Ll T T L] L] L] T T T 4
A,=2,934+2,5443x+0,5620x" A.=2,909+2,1067x+0,3760x"
%o
3 B ACQSSO 43 ® 1 r Acesso 55 b 3
2+ 12
1+ 11
‘v
o Of 10
e
B 4 T T T T T T T T 4
& 1°u5?=3,13(-3-c~1,3(]8('.!)(-0.071Gx2 o A63=2,743+1,3788x+0.0614x2
£ & &
] 31 Acesso 57 1 1 Acesso63 6 1 3
2+ 12
1+ 11
oF ° ° %0 1o

25 20 15 40 05 00 =25 -20 15 -0 05 00
Y., (MPa)
Figura 6 — Transpiracdo (E) em fungdo do potencial hidrico foliar na
antemanha (Wam) em quatros acessos de macauba e as respectivas equagdes

ajustadas para cada acesso.

Tabela 7 - Resultado da comparacao dos parametros a, b e ¢ das equacgdes
ajustadas para a transpiracdo (E) em fungdo do potencial hidrico foliar na

antemanha (¥.m) em quatro acessos de macauba, pelo teste de identidade de

modelos.
Parametros
Acesso
a b c
43 2,934a* 2,5443a 0,5620a
55 2,909a 2,1067ab 0,3760ab
57 3,136a 1,3080b -0,0716b
63 2,743a 1,3788ab 0,0614ab

*Em cada coluna, acessos seguidos da mesma letra nao diferem (p>0,05).
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4 — Discussao

A principal diferenga encontrada entre os acessos de macauba em A e
E, durante um ciclo SR, foi no dia da suspensao da irrigagdo, representado
pelo parametro o da equagao 1. Com isso, observou-se que o comportamento
das curvas do ciclo SR foi similar entre os acessos; a diferenca entre os
acessos, representada por A e E antes da suspensao da irrigagdo, nao
influenciou na resposta dos acessos a deficiéncia hidrica.

O decréscimo inicial de A, apds a suspensao da irrigagéo, representado
pelo parametro  da equagédo 1 ajustada ao ciclo SR, indica que a limitagcao
estomatica pode ser a responsavel pela redugao de A nos primeiros estadios
de deficiéncia hidrica. Segundo Calbo et al. (2000), e Chaves et al. (2003,
2004), para reducao de A sob condi¢cdes de deficiéncia hidrica moderada, é
aceito que a limitagcdo de A é causada pelo fechamento estomatico, o que
resulta em rapida recuperacéo de A apos a reirrigagao, visto que ndo ha danos
nos mecanismos bioquimicos e fotoquimicos. Todavia, a nao recuperagao total
de A apds a reirrigagdo pode estar relacionada a danos nesses mecanismos
(Chaves et al., 2009; Pinheiro e Chaves, 2011).

A recuperagdo de A apods a reirrigagdo € de suma importancia para a
resisténcia de plantas a deficiéncia hidrica, podendo sua intensidade ser
verificada pelo parédmetro 6 da equagédo 1 ajustada ao ciclo SR. Essa
capacidade das plantas em recuperar A apos a reidratacdo € de fundamental
importancia, tanto quanto a capacidade de evitar e/ou suportar um estresse
hidrico, e ditara a resisténcia das plantas a seca, além de impedir decréscimos
na produtividade da cultura (Chaves et al., 2009; Pinheiro e Chaves, 2011).

A recuperacao de A em 70% ocorreu seis dias apds a reirrigagdo em
plantas jovens de macauba. Essa recuperacéo foi superior a observada em
agai, que foi de 40% no quinto dia apds a reirrigacéo (Calbo et al., 2000);
recuperacao incompleta de A também é relatada em coqueiro-andao (Gomes et
al., 2008). No entanto, recuperacao superior a da macauba foi observada em
buriti, que apresentou recuperagdo completa (100%) cinco dias apds a
reirrigacdo (Calbo et al., 1997). Uma rapida recuperagdo de A em plantas
estressadas indica que tanto os mecanismos bioquimicos quanto os

fotoquimicos nao foram afetados pela deficiéncia hidrica, o que leva a
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conclusdao de que as reducdes de A devem-se ao fechamento estomatico
(Cornic, 2000). Flexas et al. (2009), em estudos com hibrido de Vitis (V.
berlandieri x V. repestris), sugerem que a limitacdo de A apos a reirrigacao
deve-se basicamente a limitagdes difusionais e ndo a limitagdes bioquimicas,
particularmente pelo fechamento estomatico, que se recupera mais lentamente
que a condutancia mesofilica. Gallé e Feller. (2007) sugerem que a completa
recuperacado de um estresse hidrico severo de Fagus sylvatica, apos a
reirrigacado, € decorrente de ajustes fisioloégicos e morfolégicos (estdmatos).
Entretanto, deve-se ter cautela ao comparar niveis de recuperacdo, uma vez
que a duragao dos ciclos de secal/recuperagcdo e as espécies utilizadas nos
trabalhos foram diferentes, além de outros fatores que podem influenciar, como
o déficit de pressdo de vapor entre a atmosfera e a folha, as condicdes de
cultivo (casa de vegetagdo ou em campo), o tamanho do vaso, entre outros
(Lawlor e Tezara, 2009).

O valor de b da regressdo quadratica, que representa a inclinacdo da
queda de A e E em funcdo da reducdo do W,m, indica maior ou menor
resisténcia a deficiéncia hidrica moderada. O menor valor de b, observado em
A no acesso 57 em relacédo ao 43, e o de E, no acesso 57 em relagcédo ao 43 e
55, demonstra que o acesso 57 apresenta maior resisténcia a deficiéncia
hidrica moderada, uma vez que a redugcdo de A em 50% ocorreu no Wam
de -1,28 MPa, que aparentemente € inferior aos demais. A menor resposta de
A ao decréscimo do Wam, representado por b, mostra que o acesso 57 pode ter
melhor controle estomatico em relagdo aos acessos 43 e 63, uma vez que a
limitacdo estomatica € responsavel pela redugcido de A em potenciais hidricos
menores (Cornic, 2000; Chaves et al., 2003, 2004).

Os parametros o, B e 6 da equacédo 1 e a comparacgao pelo teste de
identidade de modelos, utilizados no presente estudo para as variaveis
fotossintese e transpiracdo, podem ser empregados como ferramentas
complementares para a diferenciacdo de acessos de macauba quanto a
resisténcia a deficiéncia hidrica. Ja o parametro b da regressao quadratica,
usada na relagao da fotossintese em funcdo do potencial hidrico foliar, pode

indicar a tendéncia de resisténcia de A em deficiéncia hidrica moderada.
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5 - Conclusdes

— O acesso 57 apresenta melhor resisténcia seca, seguido pelos acessos 55,
63 e 43;

— A recuperagao de A e E apéds a reirrigacao foi similar entre os acessos e
ocorreu de forma satisfatoria;

— Modelo matematico utilizado na equacéao 1, explicou o comportamento de um
ciclo de secal/recuperagdao, assim como seus parametros apresentam

significado bioldgico.
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CAPITULO 2

Respostas fotossintéticas da palmeira macauba (Acrocomia aculeata

(Jacq.) Lodd. ex Mart., Arecaceae) ao déficit hidrico ciclico

Resumo

Com o objetivo de avaliar as relagbes hidricas, os parametros
fotossintéticos e a capacidade de ajustamento osmoético em plantas jovens de
macauba submetidas a deficiéncia hidrica. Um experimento utilizando vasos
com capacidade de 150 L foi conduzido em casa de vegetagédo, onde dez
plantas foram submetidas a trés ciclos sucessivos de seca/recuperagao (SR) e
outras dez foram irrigadas normalmente. Cada ciclo consistiu em suspender a
irrigacédo até que a taxa de assimilagdo liquida de CO, (A) fosse inferior a 5%
em relagdo as plantas sem deficiéncia hidrica (SD), retornando a irrigacéo até
que A recuperasse no minimo 85% em relagao as plantas SD. Redug¢des de A,
condutancia estomatica (gs) e transpiracao (E), acima de 95%, foram obtidas
quando o potencial hidrico foliar na antemanha (¥.m) alcangou valor de -
1,9 MPa, sendo o decréscimo de A precedido por gs e E, isso na média dos
trés ciclo S/R, que nao diferiram entre sim. Apds a reidratacao, gs, E € Yam ndo
apresentaram diferengas entre as plantas sem e com deficiéncia hidrica, o que
nao foi observado com A. A reducéao de A foi linear e proporcional a de Y m, € a
reducéo de A em 50% ocorreu em ¥Y,m de -1,1 MPa. gs apresentou o mesmo
comportamento de A em relagédo ao Wam, porém a redugcédo de gs em 50%
ocorreu em Yy, de -0,8 MPa. O valor maximo de eficiéncia intrinseca no uso
da agua (WUEI) ocorreu em Y., de -1,5 MPa; para redugbes abaixo desse
valor, ocorre queda abrupta do WUEI. A limitacdo mesofilica relativa no ponto
maximo de estresse (PME) variou de 91 a 94%. As plantas SD apresentaram
limitagdo estomatica relativa entre 37 e 41%; ja nas plantas CD o incremento
de CO; ndo teve efeito sobre A. O limite entre a limitacdo estomatica e a néo
estomatica de A ocorre em ¥, de -1,5 MPa. A fluorescéncia minima adaptada
ao escuro (Fo) aumentou, e a eficiéncia quantica maxima do FSIl (F./Fp)

reduziu em estresse severo (PME), ndo apresentando recuperagdao apds o

39



segundo ciclo. A taxa aparente de transporte de elétrons (TTE) e o rendimento
quantico de conversao de energia fotoquimica do FSIl (¢FSIl) mostraram
reducao em niveis moderados e severos de deficiéncia hidrica (DH), porém se
recuperaram durante os periodos de reidratacdo. O rendimento quantico de
dissipagao regulada de energia nao fotoquimica no FSIl ()NPQ) apresentou
aumento durante todo o experimento, exceto na primeira avaliagado e durante o
periodo de reidratacdo do primeiro ciclo. As plantas de macauba nao
apresentaram ajustamento osmatico. Entretanto, houve acumulo de prolina,
com pico nos PME. O acumulo de massa seca das plantas CD foi reduzido em
56 e 48% para raizes e parte aérea, respectivamente e a relagao raiz/parte
aérea nao foi influenciada pela deficiéncia. Os valores das trocas gasosas
atingiram valores de aproximadamente zero em WY,, de -1,9 MPa, sem
apresentar ajustamento osmoético. A macauba tem um eficiente mecanismo de
dissipacao nao fotoquimica de energia nao fotoquimica. Os trés ciclos S/R nao

apresentaram diferencas entres si.

Abstract
The experiment was carried out to verify water relations, photosynthetic
parameters and the osmotic adjustment capacity in macauba seedlings
submitted to water shortage. Macauba plants were greenhouse grown in 150 L
pots, ten plants were submitted to three drought/recovery (DR) cycles in
sequence while other ten were regularly irrigated (RI). Each cycle included an
interruption in irrigation until the net assimilation rate of CO, (A) was less than
5% as compared to RI plants. Irrigation was reestablished until a minimum of
85% recovery of A compared to the RI plants. Reductions of A and stomatal
conductance (gs) and transpiration (E) above 95% were obtained when the
predawn leaf water potential (W.m) reached -1.9 MPa, with the A decrease
preceding the gs and E in the average of three DR cicle, but no difference were
verified among cycle. After rewatering, Wam, gs and E displayed no distinctions
between water stressed and non-stressed plants, a scenario not observed in A.
The A decrease was linear and proportional to W,m and reduction of 50% in A
was observed to W, -1.1 MPa. gs behavior of gs in A was similar to W, but
50% of reduction on gs occurred in Wam of -0.8 MPa. The maximum value to

water efficiency use (WEU) occurred in W, of -1.5 MPa but to lower value
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WUE fall abruptly. Relative mesophyll limitation in the maximum stress point
(MSP) ranged between 91 and 94%. RI plants displayed relative stomatal
limitation ranging between 37 and 41% while in DR plants, the CO; increment
showed no effects on A. The borderline separating stomatal from non-stomatal
falls on W,m of -1.5 MPa. The minimum fluorescence determined in darkness
(Fo) increased and the FSII maximum quantum efficiency (F./Fn,) decreased in
severe stress, MSP, with no sign of recovery after the second cycle. The
apparent electron transport rate (ETR) and the FSIlI photochemical energy
conversion quantum vyield (¢FSIl) displayed moderate and severe decrease
levels in water deficiency that were recovered during the rewatering periods.
The FSII non-photochemical energy regulated quenching quantum yield (6NPQ)
increased along the whole experiment, except for the first assessment and
during the first cycle watering period. The macauba plants displayed no osmotic
adjustment. However, there was proline accumulation with PME peak. The dry
matter accumulation in the RI plants was 56 and 48% for roots and shoots,
respectively. The root/shoots ratio did not change with the deficiency. Gas
exchange reached values of approximately zero at Wan -1.9 MPa without
osmotic adjustments. Macauba has an efficient mechanism of dissipation of

energy non-photochemical. Differences no were observed among cycles DR.

1 —Introducéo

A seca € um estresse multidimensional que afeta as plantas em varios
niveis de organizagao, desde células e 6rgaos até a planta inteira (Lambers et
al., 2008). E um fenémeno climatico natural, em que a precipitagdo é menor
que o esperado para um determinado periodo de tempo (Feng e Zhang, 2005).
O déficit hidrico causado pela seca (DH) induz diferentes respostas
bioquimicas e fisioldgicas nas plantas, representando o fator ambiental que
mais influencia seu crescimento e producédo, em escala mundial (Nemani et al.,
2003).

O fechamento estomatico € um dos primeiros processos a serem

afetados pela deficiéncia hidrica em plantas, sendo a taxa de assimilacao
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liguida de CO, (A) afetada diretamente (Chaves et al.,, 2009). Grande
sensibilidade de A em funcao da deficiéncia hidrica € observada em palmeiras,
como pupunheira (Bactris gasipaes Kunth; Oliveira et al., 2002), agai (Euterpe
oleracea Mart.; Calbo et al., 2000), coqueiro-anao (Cocos nucifera L.; Gomes et
al., 2008), buriti (Mauritia vinifera Mart.; Calbo et al., 1997) e dendé (Elaeis
guineenses Jacq.; Suresh et al., 2010). Um dos primeiros efeitos do
comprometimento de A reside na reducdo da produtividade primaria, tendo
como resultado a reducéo do crescimento e o acumulo de massa seca (Chaves
et al., 2009). A reducao do crescimento e da produgao de massa seca tem sido
observada em palmeiras como pupunheira (Bovi, 1999) e tamareira (Phoenix
dactylifera L.; Al-Khayri et al., 2004).

O comprometimento do crescimento associado com a reducido da
produtividade primaria é seguido pela redugao da producgéo de inflorescéncias,
frutos e sementes (Chaves et al., 2009). Em coqueiro, periodos de seca sao
criticos durante o desenvolvimento dos frutos, reduzindo o seu tamanho final e
diminuindo a produgdo de copra, que € mundialmente o principal produto
econdmico extraido e utilizado do coco (Repellin et al., 1997; Castro et al.,
2008). Redugdes do crescimento e da produgdo de matéria seca em
coqueiro-anao também foram observadas por Gomes et al. (2008, 2010). Em
dendé, DH provoca aborto de inflorescéncias e leva a menor numero de
cachos.

Além do comprometimento em A, em funcdo da deficiéncia hidrica,
outros parametros de trocas gasosas também s&o reduzidos em palmaceas,
como conduténcia estomatica (gs) e transpiragéo (E) (Calbo et al., 1997, 2000;
Repellin et al., 1997; Oliveira et al., 2002; Suresh et al., 2010; Gomes et al.,
2008). O fechamento estomatico € muitas vezes considerado uma resposta
fisioldgica antecipada ao DH que resulta em diminuicdo de A, através da
limitagdo da disponibilidade de CO, no mesodfilo (Repellin et al., 1994, 1997,
Cornic, 2000). No entanto, ha evidéncias de que, a medida que DH aumenta os
processos da fotossintese no mesdfilo, como a atividade da ribulose 1,5-
bisfosfato (RuBP) carboxilase/oxigenase (Rubisco), regeneragdo da RuBP,
fornecimento de ATP e eficiéncia de captura de luz nos fotossistemas sao
também prejudicados (Flexas e Medrano, 2002; Lawlor, 2002; Chaves e
Oliveira, 2002; Grassi e Magnani, 2005). Baker e Rosenqvist (2004)

observaram que as limitagbes impostas pela redugdo de gs a A séao
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normalmente acompanhadas pela reducado da relagcdo entre a concentracao
intercelular e a atmosférica de CO, (Ci/C,), sugerindo que o aparato
fotossintético néo foi afetado, apenas C; foi reduzido. Contudo, em DH mais
severos a relacdo Ci/C, pode aumentar, indicando que, além da limitacéo
estomatica, o DH esta limitando A em outros niveis fisiolégicos e bioquimicos
(Pessarakli, 2004; Chaves e Oliveira, 2002).

Danos ao fotossistema Il (FSIl) sdo relatados em condicées de DH
(Baker e Rosenqvist, 2004), bem como alteragbes no uso e dissipacéo da
energia absorvida (Zhou et al., 2007; Lauriano et al., 1997). O aproveitamento
energético representado pela eficiéncia quantica maxima do fotossistema I
(FS Il) (F\/Fm) e o rendimento quéntico de conversdo de energia fotoquimica do
FSIl (¢FSll) sdo afetados, principalmente este ultimo, sob DH (Thomas e
Turner, 2001; Naumann et al., 2007; Savitch et al., 2009). Sob condigbes de
estresse, a diminuigdo de A pode levar a redugéo de ¢FSllI; consequentemente,
a energia absorvida que seria utilizada para A sera dissipada, pelo aumento da
emissao de fluorescéncia da clorofila a e na forma de calor, representado
principalmente pelo coeficiente de dissipacdo nao fotoquimica (NPQ)
(Papageorgiou e Govindjee, 2004; Calatayud et al., 2006). Todavia, o
funcionamento do ciclo agua-agua e a fotorrespiragdo em condi¢ées de DH
moderado podem manter a taxa de transporte de elétrons (TTE) e ¢FSlI
(Noctor et al., 2002; Ort e Baker, 2002).

As respostas bioquimicas a DH podem incluir, entre outros, aumento de
poder redutor na cadeia de transporte de elétrons, que, apds a redugao do CO,
intercelular em resposta ao fechamento estomatico, leva a transferéncia de
elétrons ao O, no FSI e o ciclo agua-agua (reacéo de Mehler). Isso pode levar
a geragao espécies reativas de oxigénio (ERO), como o radical superéxido,
peréoxido de hidrogénio (H2O,) e radical hidroxila, que podem levar a
fotoxidacdo, caso as plantas ndo sejam eficazes na eliminagdo dessas EROs
(Noctor et al., 2002; Chaves et al., 2009).

A capacidade das plantas de recuperarem A apdés uma reidratacéo é de
fundamental importancia quanto a capacidade de evitar e/ou suportar um
estresse hidrico e ditara a resisténcia das plantas a seca, além de impedir
decréscimo na produtividade da cultura (Chaves et al., 2009; Pinheiro e
Chaves, 2011). Essa recuperagao apdés um estresse severo € dividida em dois

estadios: o primeiro ocorre em um periodo de horas ou dias apos a reirrigagao
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e constitui em a folha recuperar a turgescéncia e a reabertura dos estdmatos; o
segundo tem duracédo de varios dias e requer a sintese de novas proteinas
fotossintéticas, uma vez que ela esta ligada a danos na maquinaria
fotossintética (Kirschbaum, 1988). A intensidade do estresse anterior e/ou a
duragao sao fatores cruciais que afetam tanto a velocidade quanto a extensao
da recuperacdo da fotossintese (Miyashita et al., 2005). A analise da
recuperacado de diferentes componentes fotossintéticos apds a reirrigagdo a
partir de diferentes intensidades de estresses hidricos € de grande importancia
para o entendimento dos processos fisiologicos que ocorrem durante a
reidratacdo das plantas. Além disso, a compreensdao desses processos €
importante para o desenvolvimento de programas de irrigagdo, bem como para
melhorar a precisdo de previsdes de produtividade a partir de dados climaticos
(Flexas et al., 2006).

Mais frequentemente, os experimentos com seca sao conduzidos em
pequenos vasos (restricdo ao crescimento radicular), impondo-se déficits
hidricos de maneira relativamente rapida, ndao permitindo que as plantas se
aclimatem a seca, o que dificulta sobremodo a extrapolagdo de dados
experimentais para condi¢gdes reais de campo. Ademais, muito poucos estudos
tém avaliado a fase de recuperagao apds o déficit hidrico, um periodo que pode
ser de grande importéncia para se avaliar a real capacidade de aclimatacéo,
uma vez que muitos dos danos metabdlicos as plantas sdo manifestados
exatamente nessa fase. Portanto, a intermiténcia da disponibilidade hidrica no
solo, devido as constantes perdas e reposicbes de agua causadas pela
evapotranspiragdo e chuvas (e/ou irrigagao), respectivamente, é de grande
importancia e muitas vezes ignorada em estudos sobre resisténcia e
aclimatacao a seca. A simulacdo de periodos intermitentes de disponibilidade
hidrica no solo pode ser obtida a partir de sucessivos ciclos de
seca/recuperagao, e, com o uso de grandes volumes de solo em casa de
vegetacao, é possivel aproximar-se das condigbes de campo.

A hipotese desse trabalho foi a de que mudas de macauba quando
submetida a deficiéncia hidrica apresentem ajustamento osmatico e eficiente
mecanismo de dissipacéo de energia ndo fotoquimica, e que as trocas gasosas
sdo afetadas, e apds a reidratagdo todos os mecanismos fotossintéticos sejam
recuperados. Assim, este trabalho objetivou avaliar o impacto (e a posterior

recuperacao) de trés ciclos repetitivos de secal/recuperacdo sobre relacdes
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hidricas, ajustamento osmotico, trocas gasosas, parametros de fluorescéncia

da clorofila a e acumulo de matéria seca em plantas jovens de macauba.

2 — Material e Métodos

As sementes de macauba foram coletadas em plantas adultas, saudaveis,
em plena produgdo, com altura variando de 7 a 10 m, procedentes do
municipio de Florestal - MG (19°53’S, 44°25'W). As sementes foram
germinadas, e as mudas, cultivadas até a idade de dez meses pela empresa
Acrotech Sementes e Reflorestamento Ltda., localizada no municipio de
Vigosa — MG, quando foram doadas para a execuc¢ao do experimento.

O experimento foi conduzido em casa de vegetacdo na Unidade de
Crescimento de Plantas da Universidade Federal de Vigosa (20°45’S,
42°52'W). Ao serem recebidas, as mudas de macauba foram transferidas para
vasos com formato cénico e capacidade de 150 L, com didmetro superior,
inferior e altura de 0,7, 0,5 e 0,5 m, respectivamente, preenchidos com
substratos contendo uma mistura de solo, areia e esterco bovino (3:1:1); elas
foram cultivadas nesses vasos por nove meses. A corregcao da fertilidade do
solo e a adubacdo de manutencéo foram feitas segundo Motoike et al. (2010).
As plantas foram irrigadas diariamente, a fim de manter o teor de agua no solo
préximo a capacidade de campo (-9 kPa).

Para determinacéo do potencial matrico do substrato no ponto de maximo
estresse (PME), foram coletadas amostras na profundidade de 0,4 m e
quantificada a umidade gravimétrica, com secagem a 105°C até massa
constante. Para construgcdo da curva caracteristica de retengdo de agua no
solo, amostras do substrato foram saturadas com &agua e submetidas a
diferentes pressées em camara de Richards, segundo Richards (1948). Para a
obtencdo do potencial matrico nas amostras do substrato, foram utilizados os
valores de umidade gravimétrica e a equagdo de van Genuchten (1980),
ajustada aos pontos da curva caracteristica de retencdo de agua no solo pelo
software SWRC (Dourado-Neto et al., 2000). A temperatura maxima, média e
minima diaria do ar e a radiagao solar no interior da casa de vegetagéo foram
medidas com um termistor ndo linear e um pirandmetro LI-200SA,

respectivamente — ambos acoplados a um datalogger LI-1200 Data Set
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Recorder (LI-COR, Biosciences, USA). A umidade relativa do ar no interior da
casa de vegetacdo foi medida com um termoigrégrafo, calibrado com um
psicrometro de bulbo umido ventilado.

As mudas de macauba com 19 meses de idade, em numero de dez
repeticoes por tratamento, foram submetidas a deficiéncia hidrica, com
suspensao da irrigacao até que a taxa da assimilagao liquida de carbono (A)
fosse proximo a zero, sendo considerado esse o0 ponto de maximo estresse
(PME). Nesse momento, as plantas com deficiéncia hidrica (CD) foram
reirrigadas até que a recuperagado de A fosse superior a 85% em relagao as
plantas sem deficiéncia hidrica (SD). Esse procedimento foi repetido duas
vezes, perfazendo um total de trés ciclos de secalrecuperagdo (SR). As
medi¢des fisiolégicas (ver a seguir) foram realizadas em intervalos de
aproximadamente 10 dias, em foliolos da regido mediana da segunda folha
completamente expandida.

As trocas gasosas foram avaliadas entre os horarios de 8 e 11h, com um
sistema portatii de medigdo de fotossintese LI-6400 (LI-COR Biosciences,
USA). A radiacao fotossinteticamente ativa (RFA) e a temperatura do bloco de
medicado foram fixadas em 1.500 pmol m? s™ e 28°C, respectivamente, usando
os acessorios do equipamento. A RFA foi fornecida por uma fonte luminosa
artificial (Azul/Vermelho, modelo 6400-02B, Li-Cor Biosciences, USA). As
leituras foram estaveis em 3-4 minutos (CV <0,5%), quando registradas pelo
equipamento. Nas curvas de resposta ao CO, (AxC;) realizadas no PME, as
diferentes concentragdes de CO, foram obtidas a partir de cartuchos contendo
12 g de CO; e controladas automaticamente pelo injetor de CO, do LI-6400
(6400-01 Li-Cor). A sequéncia de medidas foi iniciada em 50 pmol mol™,
incrementados para 100, 200, 400, 700, 1.000 e 1.500 umol CO, mol™" de ar na
camara de medida em intervalos de 3-4 minutos (Escalona et al., 1999). As
curvas AxC; foram avaliadas no PME em cada ciclo de SR, e as equacgdes

utilizadas foram:

Plantas CD: A=a+bXC(;+¢

Plantas SD: A = Apaxcoz X (1 — eCk*(CiTeo2)y ¢ ¢
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em que Anaxcoz € a taxa fotossintética saturada por CO,, k € uma constante de
proporcionalidade e I'coz € 0 ponto de compensagéao de CO, (Escalona et al.,
1999).

Na tomada de trocas gasosas de acompanhamento do estresse hidrico, a
concentracdo atmosférica de CO, (C,) oscilou de 380 a 400 pmol mol”. A
concentragéao intracelular de CO; (C;) foi calculada a partir dos valores de A, gs
e E (von Caemmerer e Farquhar, 1981), assim como a relagao entre a Cj e C,
(Ci/lCy). A limitacdo estomatica relativa (Ls) foi calculada a partir das curvas

AXC;, pela equacao:

Ay — A
LS=100><M
Ay

em que A e Ay sd30 A em C, ambiente (400 umol mol™) e em C=C,,
respectivamente (Farquhar e Sharkey, 1982). A limitagdo mesofilica relativa

(Lm) foi calculada pela equacgéao:

(AC - As)
Ac

L, = 100 x
em que A; e As sdo A em CO, saturante (C; = 1.100 umol mol™") em plantas
controle e estressadas, respectivamente (Jacob e Lawlor, 1991). A limitacéo
estomatica e mesofilica relativas foram medidas no PME.

As variaveis de fluorescéncia da clorofila a foram obtidas com o uso de
um fluorébmetro modulado Mini-PAM (Walz, Effeltrich, Alemanha). O rendimento
quantico maximo do FSIlI (F.,/Fn,) foi calculado a partir dos chamados

parametros de escuro, pela equagao:

(Fm_FO)

E,/En = F
'm

em que Fo e F, sdo a fluorescéncia minima e maxima, respectivamente, do
tecido vegetal adaptado ao escuro, obtidos na antemanha. F, foi obtido a partir

da iluminagcdo do tecido vegetal por uma luz vermelha modulada de baixa
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intensidade (0,03 pmolm?s™), e Fn, por um pulso de luz saturante
(6.000 umol m? s™') com duragao de 0,8 s.

A taxa aparente de transporte de elétrons do FSII (TTE) foi obtida pela
equacao (Bilger et al., 1995):

TTE = ¢FSII X RFA X ax 0,5

em que ¢FSII é o rendimento quéntico efetivo do FSII; a é a fragc&o incidente de
RFA, que é absorvida pelo tecido foliar, considerando-se um valor de 0,84
(Ehleringer, 1981); e o fator 0,5 € o valor que corresponde a fragdo da energia
de excitagao distribuida igualmente entre o FSIl e FSI (Laisk e Loreto, 1996). O

¢oFSlI foi obtido a partir da equacgao:

_ (Fm'_F)
PFSII =~ ——

m

em que Fn,’ e F sdo a fluorescéncia maxima e a fluorescéncia, respectivamente,
quando o tecido vegetal estd sob luz actinica com intensidade de
1.500 umol m? s™ e duracéo de 50 s.

O rendimento quantico da dissipacdo regulada de energia néao
fotoquimica no FSIl ()NPQ) e o rendimento quantico de dissipagcdo nao
regulada de energia nao fotoquimica do FSIl (¢NO) foram obtidos segundo

Hendrickson et al. (2004), conforme as equacgdes:
NPQ =+~
¢ Q - le Fm

NO—F
¢ " F

m

O potencial hidrico foliar na antemanha (Wam) foi medido as 4h30min em
um foliolo por planta, com uma camara de presséao tipo Scholander (modelo
Skye SKPM 1400, Skye Instruments LTD., UK). Todas as medi¢cbes foram
realizadas em foliolos o mais préximo possivel do foliolo utilizado para as
avaliagbes de trocas gasosas, seguindo metodologia descrita por Milburn e
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Zimmermann (1977) e com modificagdes de Gomes (2006). A pressdo do
interior da cadmara de pressao foi aumentada lentamente, a uma taxa de
0,016 MPa s™", com nitrogénio comprimido.

O potencial osmético nos foliolos foi medido nos PME de cada ciclo. As
amostras foram coletadas e armazenadas em tubos tipo “falcon” a -20°C,
sendo posteriormente descongeladas e prensadas através de prensa manual e
centrifugadas a 2.500 g por 15 min; o sobrenadante foi utilizado para
determinacao de potencial osmotico (Ws), em numero de cinco repeticdes por
nivel de irrigacdo. Devido a baixa quantidade de conteudo celular obtido, foi
feita uma diluicdo de quatro vezes, em todas as amostras. A determinacédo do
Ys foi realizada pelo método crioscopico, usando um Crioscépio Eletrénico
Microprocessado (modelo MK 540, ITR Instrumentos Ltda., Brasil). Os valores
de graus Hortvet (°H) fornecidos pelo crioscopio foram transformados para

graus Celsius (°C) segundo Baer e Baldwin (1984) pela equacao:

o (0,1915 * °H) — (—0,0004785)
B 0,199

A transformacao de °C para Osmol foi feita segundo Henriques e Rosado

(1999), pela equacgéo:

onde, 1,86 é o ponto de congelamento de 1 mol de qualquer soluto.
Considerando que 1 Osmol equivale a -2,271 MPa, assim a transformacgao de

Osmol para MPa foi obtida pela equacao:

MPa = —2,271 * Osmol

Para evitar efeitos passivos associados a perda de agua (Babu et al.,

1999), os valores de ¥s (sem e com deficiéncia hidrica) foram multiplicados por

um fator de correcéo (FC) obtido pela equacgéo:
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MF — MS
C =
MS*[1/q3—1]

onde, MF e MS sao a massa fresca e seca foliar, respectivamente. O FC é
baseado na massa seca dos tecidos, que retorna a um potencial osmético em
um teor de agua comum de 70% da massa fresca, para os dois tratamentos
(Alves e Setter, 2004). O ajustamento osmotico (AO) foi calculado com a
diferenga de potencial osmético corrigido (Wsc) entre as plantas sem e com
deficiéncia hidrica.

Os teores de pigmentos fotossintéticos por unidade de area foliar foram
determinados em extratos obtidos a partir de discos foliares com
dimetilsulféxido (DMSO), conforme Hiscox e Israelstam (1979), com
modificagdes. Foram coletados dois discos foliares (77 mm?) por repeticéo, os
quais foram incubados em 5 mL de DMSO (saturado com CaCOs3) a 65°C por
36 horas; em seguida, procedeu-se a leitura de absorbancia dos extratos em
espectrofotometro. Os teores de clorofilas e carotenoides foram calculados
segundo Wellburn (1994).

Para analise de prolina, amostras de tecido vegetal foram coletadas na
antemanha e imediatamente congeladas em nitrogénio liquido e armazenadas
a -80°C. Posteriormente, foram liofilizadas a -60°C e armazenadas a -20°C, até
o momento da analise. A concentracao de prolina foi determinada pelo método
de ninhidrina, segundo Bates et al. (1973).

Ao final do experimento foi quantificada a producdo de massa seca de
raizes, caule e folhas, nas plantas sem e com deficiéncia hidrica. Quanto a
quantificacdo da massa seca, as plantas foram separadas em caule, raizes e
folhas; as raizes foram lavadas em agua corrente, para retirada do substrato
aderido a elas. A secagem ocorreu em temperatura de 65°C, até atingir massa
constante.

As plantas foram distribuidas em delineamento inteiramente casualizado,
com dez repeticbes em cada tratamento (sem e com deficiéncia hidrica). Os
dados de todas as variaveis foram submetidos a analise de variancia (ANOVA),
e o teste de Tukey a 5% de significancia foi usado para discriminar as
diferengas minimas significativas (DMS) entre as médias dos ciclos. Os
procedimentos estatisticos foram realizados utilizando o programa

computacional Statistical Analysis System 9.0 (2003).
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3 — Resultados

As duragdes dos ciclos SR foram de 51, 31 e 31 dias, e os respectivos
periodos para a recuperacao de A acima de 85% foram de 9, 10 e 7 dias, para
os ciclos 1, 2 e 3, respectivamente. Os valores de temperatura maxima, média
e minima do ar foram mais elevados no ciclo 2, enquanto a umidade relativa do
ar nao apresentou diferenga entre os ciclos SR. A radiagcado solar apresentou
maior intensidade no ciclo 2 e menor no ciclo 3 (Tabela 1). O potencial matrico
do substrato de cultivo das plantas ndo péde ser estimado, pois ultrapassou os
limites da metodologia utilizada, devendo estar, portanto, abaixo de -1,5 MPa,
nos PME. A umidade gravimétrica no PME néo diferiu entre os ciclos e sendo a

meédia dos 3 ciclo de 14,0%, em potencial matrico de -1,5 MPa foi de 14,6%.

Tabela 1 — Valores de temperatura maxima (Tmax), minima (Tmin) e média
(Tmed) do ar, radiagao solar (RS) e umidade relativa (UR) mensurados no
interior da casa de vegetacao, durante os ciclos de seca/recuperagao. Médias
seguidas da mesma letra na coluna ndo diferem entre si pelo teste de Tukey
(p>0,05)

Tmax Tmin Tmed RS UR

(°C) (MJm?d") (%)
1 30,5b 0,5 19,6ab +0,2 23,5b +0,2 11,7b +0,6 80,0a +1,0
2 33,8a+0,4 20,3a+0,1 25,2a+0,2 14,7a10,6 76,9a +1,1
3 30,3b +0,4 19,3a 10,3 23,1b 10,2 9,7¢+0,5 79,7a+0,7

Ciclos

Nas plantas SD, o potencial hidrico foliar na antemanha (¥.m) foi em
média de -0,20 MPa no decorrer do periodo experimental (Figura 1). O W, das
plantas CD mostrou reducgéo significativa aos 10 dias apds a suspensao da
irrigacao, apresentando queda progressiva até atingir valor médio de -1,91 MPa
nos PME, ndo havendo diferenca significativa entre os ciclos (Figura 1). Apés a
reirrigacdo em cada ciclo, foi observada rapida recuperagdao do Wm. O

potencial osmético corrigido (Wsc) ndo apresentou diferencga significativa entre
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as plantas SD e CD nos PME em cada ciclo (Figura 2). Por outro lado, tanto as

plantas SD como as CD apresentaram valores de WYsc menores no primeiro

ciclo, em relacdo aos demais. Em contrapartida, houve acumulo de prolina com

pico em cada PME, observando-se diferenga significativa cerca de 20 dias

antes do PME de cada ciclo SR. Com o avango dos ciclos, houve tendéncia de

reducao da concentragdo nos picos de prolina (Figura 3).
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Figura 1 — Potencial hidrico na antemanha (Y,m) em plantas

jovens de macauba. As barras de erro indicam os erros-padrao

das médias. O simbolo * indica diferencga significativa (p<0,05),
entre as plantas sem (SD) e com deficiéncia hidrica (CD). As

setas indicam o momento da reirrigagao.
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Figura 2 — Potencial osmoético corrigido (Wsc) na antemanha em
plantas jovens de macauba. As barras de erro indicam os
erros-padrao da média. O simbolo * indica diferenga significativa
(p=<0,05), entre as plantas sem (SD) e com deficiéncia hidrica

(CD). As setas indicam o momento da reirrigagao.
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Figura 3 — Concentragédo de prolina na antemanh& em foliolos
de plantas jovens de macauba. As barras de erro indicam os

*

erros-padrdao da meédia. O simbolo indica diferenca
significativa em (p<0,05), entre as plantas sem (SD) e com
deficiéncia hidrica (CD). As setas indicam o momento da

reirrigacao.
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As plantas CD n&do apresentaram, alteragdes significativas na
concentracdo de carotenoides (Caro) e clorofilas totais por unidade de area
foliar, em relagdo as plantas SD (Figura 4). Cabe salientar que a area foliar
especifica ndo sofreu alteragdes durante o periodo experimental (dados n&o
apresentados); portanto, ndo se esperam alteragdes nessas concentragbes em

base de massa seca entre os tratamentos.
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Figura 4 — Concentracédo de carotenoides (Caro, A) e teor de clorofilas totais

(ChIT, B) mensurados em plantas jovens de macauba. As barras de erro

indicam os erros-padrao da média. O simbolo * indica diferenga significativa

(p<0,05), entre as plantas sem (SD) e com deficiéncia hidrica (CD). As setas

indicam o0 momento da reirrigagao.

As plantas SD apresentaram A média dos trés ciclos SR de
14,48 umol m?s™, (Figura 5-A). J& as plantas CD sempre apresentaram
valores de A significativamente menores em relagado as plantas SD (p<0,05),
exceto no dia zero do periodo experimental, ou seja inicio do experimento. As
plantas CD apresentaram valor de A préximo a zero no PME, nos trés ciclos. A
reducdo da velocidade de queda inicial de A apds a suspensao da irrigacao em
cada ciclo de SR mostra que as plantas apresentaram aclimatagcao em estresse
moderado nos ciclos 2 e 3, onde a queda de A foi menos abrupta em relacéo
ao ciclo 1 (Figura 5-A).

Os valores de gs e E nas plantas SD, durante os trés ciclos SR, foram

. respectivamente. As

em média de 0,155 molm?s"' e 2,42 mmol m? s
plantas CD apresentaram significativa (p<0,05) queda em gs e E logo no inicio
de cada ciclo SR, porém sempre se recuperando em cada periodo de
reidratacdo. No PME, gs e E foram reduzidas a menos de 5% nas plantas CD
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em relagdo as SD, sem diferenca entre os ciclos (Figura5-BeC). A
recuperacao de A, gs e E foi similar nos trés ciclos, havendo tendéncia de a
recuperacéo de gs e E ser maior nos ciclos 2 e 3 (Figura 5).

A relagdo entre a concentragdo intercelular e a atmosférica de CO;
(Ci/C,) apresentou reducdo significativa nas plantas CD, em relacdo as SD
(p<0,05), no decorrer de todo o experimento, exceto no dia zero apds o inicio
do experimento, na reidratacdo e no PME de cada ciclo SR. No PME de cada
ciclo SR, o C/C, aumentou em relagdo aos demais dias de avaliacio,
principalmente nos ciclos 1 e 2, porém sem significancia (p>0,05), nas plantas
CD em relacdo as SD (Figura 5-D). Com a repeticdo dos ciclos, houve
tendéncia de reducdo dos valores de Ci/C, na reidratacdo de cada ciclo SR,
sendo essa mesma tendéncia apresentada por A, mas ndo por gs € E nas
plantas CD (Figura 5). A eficiéncia intrinseca do uso da agua (WUEI) teve
significativo (p<0,05) aumento nas plantas CD em relagcdo as SD, logo apds a
suspensao da irrigacdo em cada ciclo, e apresentou valores inferiores nas
plantas CD em relacdo as SD nos PME. A WUEI durante o periodo de
reidratagao foi similar entre as plantas SD e CD (Figura 5-E).

Ao plotar A vs Wan, € observado que a relagao entre A € Wan, € linear, ou
seja, conforme o déficit hidrico se intensifica, o valor de A é reduzido
proporcionalmente. A redugcdo de A em 50% ocorreu em Y., de -1,1 MPa
(Figura 6-A). Comportamento similar foi observado em gs, conforme o ¥Yom €
reduzido. Todavia, a redugdo de gs em 50% ocorreu em Y, de -0,8 MPa,
mostrando que gs € mais sensivel a redugao do potencial hidrico que A
(Figura 6-B). A WUEI teve incremento de 60% até ¥Y.m de -1,5 MPa; apos esse
nivel de estresse hidrico, ocorreu queda acentuada de aproximadamente 70%
até WYam, de -1,95 MPa (Figura 6-E). A razdo Ci/C, apresentou queda acentuada
até Y., de -0,5 MPa, mantendo-se praticamente estavel até ¥, de -1,5 MPa,
quando ocorreu forte elevacéo (Figura 6-C). A reducao de A foi acompanhada
pela redugao de C; até A de aproximadamente 4 umol m?s™; para reducdes de
A abaixo desse valor, o C; apresentou elevacao, o que pode indicar danos no
aparato fotossintético (Figura 6-F).

A limitagdo mesofilica relativa (L) variou de 91,4 a 94,5% e nao
apresentou diferenca significativa entre os ciclos SR. A limitagdo estomatica

relativa (Ls) nas plantas SD ndo mostrou diferenca significativa entre os ciclos e
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variou de 37,5 a 41,5%. Nas plantas CD o incremento de CO;, nao surtiu efeito
nos valores de A, demonstrando, assim, grande limitacdo estomatica da

fotossintese (Figura 7).
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Figura 5 — Fotossintese (A, A), transpiracéo (E, B), condutancia estomatica (gs,

C), razao entre concentragao intercelular e atmosférica de CO, (Ci/C,, D) e

eficiéncia intrinseca do uso da agua (WUEI, E) em plantas jovens de macauba.

As barras de erro indicam o erro-padrao da média. O simbolo * indica diferenca

significativa (p<0,05), entre as plantas sem (SD) e com deficiéncia hidrica (CD).

As setas indicam o0 momento da reirrigagao.
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maxima do fotossistema Il (F,/Fm, D) e eficiéncia intrinseca do uso da agua
(WUEI, E) em fungcdo do potencial hidrico foliar na antemanhad (¥Y.m) €
fotossintese (A) em fungdo da concentracdo intercelular de CO, (Cj) (F), em

plantas jovens de macauba sem (SD) e com (CD) deficiéncia hidrica.
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A fluorescéncia minima adaptada ao escuro (Fp) aumentou nas plantas
CD no periodo de maior estresse do primeiro ciclo e durante os demais ciclos
SR, apresentando recuperacdo em relacdo as plantas SD somente na
reidratac&o do primeiro ciclo SR (Figura 8-A).

A média da eficiéncia quantica maxima do FSII (F./F,) nas plantas SD
foi de 0,84 durante o periodo experimental. Ja as plantas CD apresentaram
reducao significativa (p<0,05) da F./F, pouco antes da elevagcdo do Fo no
primeiro ciclo SR, bem como recuperacao durante a fase de reidratacao deste
ciclo; contudo, com o avango dos ciclos SR a F,/Fy, foi significativamente menor
nas plantas CD, em relacdo as SD (Figura 8-B). A relacédo F./Fn, apresentou
queda mais abrupta a partir de W, inferior a aproximadamente -1,5 MPa
(Figura 6-D). A taxa aparente de transporte de elétrons (TTE) e o rendimento
quantico de conversdo de energia fotoquimica do FSIl (¢FSIl) mostraram
reducao significativa (p<0,05) nas plantas CD ja nas primeiras avaliagbes apds
a imposigado da deficiéncia hidrica. A TTE e o ¢FSIl apresentaram maior
depressao nos PME, com recuperagcdo apenas nas reidratacbes do primeiro e
terceiro ciclos (Figura 8-C e D). O rendimento quantico da dissipagéo regulada
de energia nado fotoquimica no FSII ()NPQ) aumentou significativamente
(p<0,05) nas plantas CD logo no inicio de cada ciclo, mostrando recuperagéo
na reidratacao do primeiro e terceiro ciclos, com pico em cada PME (Figura
8-E). Ja o rendimento quéntico da dissipacdo ndo regulada de energia n&o
fotoquimica no FSIl (¢NO) ndo apresentou diferenca entre as plantas SD e CD

ao longo do periodo experimental (Figura 8-F).
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Figura 8 — Fluorescéncia minima (Fo, A), rendimento quéantico maximo do FSII
(F\W/Fm, B), taxa de transporte de elétrons (TTE, C), rendimento quantico efetivo
do FSII (¢FSlI, D), rendimento quantico da dissipag¢ao regulada de energia ndo
fotoquimica ()NPQ, E) e rendimento quéntico da dissipa¢cdo ndo regulada de
energia nao fotoquimica no FSII (}NO, F), mensurados em plantas jovens de
macauba. As barras de erro indicam os erros-padrdo da média. O simbolo *
indica diferenca significativa (p<0,05), entre as plantas sem (SD) e com

deficiéncia hidrica (CD). As setas indicam o momento da reirrigacao.
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A massa seca total das plantas CD foi reduzida em 50% pela deficiéncia
hidrica, em relagdo as plantas SD. O acumulo de massa seca foi reduzida
significativa (p<0,05) nas raizes (56%), estipe (21%), folhas (56%) e na parte
aérea como um todo (48%), porém nao houve influéncia da DH na relagao

raiz/parte aérea (Figura 9).
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Figura 9 — Massa seca em diferentes 6rgaos e relacédo raiz/parte aérea em
plantas de macauba. As barras de erro indicam os erros-padrao da média. O
simbolo * indica diferenga significativa (p<0,05), entre as plantas sem (SD) e

com deficiéncia hidrica (CD). As setas indicam o momento da reirrigagao.

4 — Discussao

As plantas de macauba, ao longo da sucessdao de trés ciclos SR,
apresentaram tendéncia de aclimatagao para A, E e gs no inicio, ou seja, em
estresse hidrico leve a moderado, dos ciclos 2 e 3, em relagdo ao primeiro
ciclo. Entretanto, ndo se verificou ajustamento osmdético, a exemplo do
observado em outras espécies, como trigo (Triticum aestivum L.; Izanloo et al.,
2008), Fuchsia magellanica (Pagter et al., 2008), acai (Calbo e Moraes, 2000),
arroz (Oryza sativa L.; Lilley e Ludlow, 1996), mandioca (Manihot esculenta;
Alves e Setter, 2004) e coqueiro-anao (Gomes et al., 2010). Em todo o caso,
ciclos sucessivos de deficiéncia hidrica podem ser utilizados para estudar a
capacidade de aclimatacao das plantas, de modo que simulem as condi¢des

naturais de campo, onde a ocorréncia de secas € sobremodo comum. Com
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efeito, a macauba possui mecanismos de tolerancia e aclimatacdo a seca,
como discutido a seguir.

Uma vez que na macauba o potencial matrico do substrato nos pontos
maximos de estresse (PME) foi inferior a -1,5 MPa e mesmo assim as plantas
recuperaram a turgidez em menos de 10 dias apds a reirrigacao, sugere-se que
o ponto de murcha permanente (PMP) (considerado o potencial matrico do solo
de -1,5 MPa; Smith e Mullins, 2005; Warrick, 2001; Ehlers e Goss, 2003;
Kirkham, 2005) nessa espécie seja atingido em potenciais matricos do solo
inferiores a -1,5 MPa. Comportamento similar foi observado em oliveiras (Olea
europaea L.) cultivadas em campo e submetidas a deficiéncia hidrica (Greven
et al., 2009). Cabe salientar que o conceito de PMP de -1,5 MPa foi
desenvolvido a partir de plantas jovens de girassol (Helianthus annuus L.), com
cerca de trés folhas e cultivadas em vasos (Ehlers e Goss, 2003; Kirkham,
2005), o que resulta em desidratagdo mais rapida, comparada a das plantas
cultivadas em campo, onde nao ha limitacdo as raizes para a exploracdo do
solo. Assim, ressalta-se a importancia de utilizar grande volume de solo em
experimentos de deficiéncia hidrica, como o utilizado neste trabalho.

As plantas de macauba apresentaram grande redu¢ao do ¥ m nos PME,
atingindo -1,9 MPa quando A foi reduzida a valores proximos de zero.
Entretanto, apdés a reirrigacdo, as mudas de macauba apresentaram
recuperacdo da turgidez. Gomes et al. (2008) também relatam recuperagao
satisfatéria da turgidez apds a reidratagdo em coqueiro-ando. Em estudos com
outras espécies de palmeiras submetidas a deficiéncia hidrica, foram
encontrados valores mais negativos de ¥.n, que os do presente estudo, quando
A foi reduzida a proximo de zero, com no caso do agai, -2,5 MPa (Calbo e
Moraes, 2000), buriti, -21 MPa (Calbo e Moraes, 1997), e
pupunheira, -1,9 MPa (Oliveira et al., 2002), porém os autores ndo citam se as
medicdes foram feitas no periodo da antemanha. Valores superiores de Yan
para A reduzida a proximo de zero, em relacdo a este estudo, também sao
relatados em palmeira, como no caso do coqueiro-anao: -1,2 MPa (Gomes et
al., 2008).

O ajustamento osmotico para a macauba (0,01 -0,02 MPa) é bem
inferior ao encontrado para outras espécies de palmeira, como acgai, 0,36 MPa
(Calbo e Moraes, 2000), e coqueiro-ando, 0,05 -0,24 MPa (Gomes et al.,

2008). Entretanto, ocorreu significativo acumulo de prolina nas plantas CD em
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relacdo as SD, nos periodos de maior estresse. Aumento de prolina sem
ajustamento osmatico significativo também foi observado em ecotipos de
coqueiro-ando submetidos a deficiéncia hidrica (Gomes et al., 2010). O
aumento de 143% nos niveis de prolina na média dos trés ciclos pode estar
associado a outros aspectos bioquimicos e fisiolégicos, como protegcao de
membranas e proteinas (Mansour, 1998; Simova-Stoilova, et al., 2008),
protecdo do metabolismo em condi¢gbes de estresse (Roger, 2001), regulacéo
do pH citossolico (Roger, 2001), armazenamento de nitrogénio e carbono
(Roger, 2001; Matysik et al., 2002), fun¢des antioxidantes (Matysik et al., 2002;
Simova-Stoilova et al., 2008; Tatar e Gevrek, 2008) e redugcdo da quantidade
de nitrogénio incorporado a fragao proteica (Lee et al., 2009).

Os valores de A, gs e E foram tao reduzidos pela deficiéncia hidrica, que
se tornaram negligenciaveis no PME em cada ciclo. As redugdes de A e Qs
foram praticamente lineares em resposta a redugao do Y,m, sendo de 50% em
Y.m de -1,1 e -0,8 MPa, respectivamente, o que demonstra que as reducgdes
em A foram precedidas por decréscimo em (s, fato também observado em
pupunheira (Oliveira et al., 2002) e em buriti (Calbo e Morais, 1997). No PME
de cada ciclo ocorreu forte limitagdo estomatica (Ls), em que o incremento de
CO; na camara de medi¢ao néo se traduziu em resposta significativa nas taxas
de A; além disso, a limitagdo mesofilica (L) de A foi bastante elevada, estando
acima de 90%. Em coqueiro-ando, Gomes et al. (2008) obtiveram valores de Ls
e Ln, durante o periodo de recuperagédo do estresse hidrico, inferiores a 20 e
30%, respectivamente, porém os autores ndo mencionam o periodo exato de
medig¢ao apds o reinicio da irrigagdo. O pequeno incremento de A em resposta
a elevagao da concentracdo de CO, na camara de medicdo provavelmente
seja devido a difusdo do CO, através da cuticula. Calbo e Morais (1997)
levantam a possibilidade da transpiragao cuticular em buriti. O fluxo de gases
através da cuticula, apesar de pequeno, é citado na literatura e ganha
importancia principalmente quando A e gs se tornam negligenciaveis (Cornic,
2000; Pessarakli, 2004; Lambers et al., 2008).

Em reducgbes de Y., abaixo de -1,5 MPa, deu-se inicio a um rapido
decréscimo de WUEIi e aumento acentuado de C;, o0 que sugere ocorréncia de
estresse hidrico severo (Gomes et al., 2009). Incrementos de C; paralelamente
a reduzidos valores de gs causados pelo estresse hidrico sdo observados em

outras palmeiras, como pupunha (Oliveira et al., 2002) e coqueiro-anao
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(Gomes et al., 2009). Esse aumento de C; contribui para a sugestdo de que
fatores nao estomaticos foram preponderantes na limitagcdo de A em baixo gs.

No W.m de -1,5 MPa inicia-se uma queda mais acentuada de F./Fy,
indicando um fotodano no aparato fotossintético (Baker e Rosenqvist, 2004).
Um fator que contribui para a reducéo do F,/F, é a elevacdo do Fy, 0 que
sugere aumento da perda da energia de excitacdo durante a transferéncia
desta entre os pigmentos-antena e o centro de reagao (Krause e Weis, 1991).
Reducbes significativas de F,/F,, sob DH foram observadas em coqueiro-anao
(Gomes et al., 2009) e outras espécies, como amendoim (Arachis hypogaea L.;
Lauriano et al., 1997), caju (Anacardium occientale L.; Blaikie e Chacko, 1998),
banana (Musa sp.; Thomas e Turner, 2001), arroz (Oryza sativa L. subsp
indica; Zhou et al., 2007) e espirradeira (Nerium oleander L.; Niu et al., 2008).

Pode-se considerar que as plantas de macauba foram expostas a um
DH moderado até o ¥Y,m de -1,5 MPa, resultando em redugdo de gs, seguida
por redugdes de A e Ci/C,; essa reducao de C/C, em DH moderado demonstra
que o aparato fotossintético esta em atividade, porém com consumo de ATP e
NADPH, o que reflete em redugcdo da TTE (Baker e Rosenqvist, 2004;
Papageorgiou e Govindjee, 2004). Ja um DH severo pode ser observado em
Y.m abaixo de -1,5 MPa, onde C/C, apresentou elevagdo acentuada,
demonstrando que a utilizagdo do CO; intercelular (C;) foi reduzida na fase de
carboxilacéo da fotossintese (Pessarakli, 2004).

O funcionamento do ciclo agua-agua e a fotorrespiragdo em condi¢des
de deficiéncia hidrica auxiliam na manutengao de TTE (Noctor et al., 2002; Ort
e Baker, 2002), o que é observado nos PME, onde A foi praticamente zero e
TTE se manteve em taxas em torno de 33% das observadas nas plantas SD.
Essa manutencido de TTE nos PME indica que, apesar de haver limitacdo nao
estomatica da fotossintese, o transporte de elétrons esta ativo (Pessarakli,
2004). A reducgao do TTE esta relacionada a alteragées do balango energético,
uma vez que a reducdo de ¢FSIl reduz proporcionalmente o TTE. O déficit
hidrico promove alteragées no balango energético nos foliolos de macauba,
reduzindo o ¢FSIl e elevando o ¢NPQ, o que representa um redirecionamento
da energia absorvida no FSIlI para a dissipagdo regulada de energia né&o
fotoquimica do FSII, em vez da utilizagdo desta como energia fotoquimica. Isso

demonstra que a energia que era direcionada para a fotoquimica foi reduzida e
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pode estar ligada a reducdo de seu uso no ciclo de Calvin (Chaves et al.,
2009). Como consequéncia, o ¢NPQ apresentou incrementos, o que ¢é
indicativo de uma capacidade fotoprotetora do aparato fotossintético (Baraldi et
al.,, 2008; Klughammer e Scheriber, 2008), a qual é observada com a
recuperacao de A apos a reidratacao.

A participagdo do ¢NPQ na dissipagcdo da energia total absorvida
envolve a dissipagédo na forma de calor pelo ciclo das xantofilas (Baraldi et al.,
2008), onde a protonagao do lumen do tilacoide ativa esse ciclo, acarretando
desepoxidacdo da violaxantina, que formara a anteraxantina, e esta por sua
vez formara a zeaxantina (Demmig-Adams e Adams, 1992). A capacidade de
dissipagdo de energia e protegcdo metabdlica contra os efeitos danosos de
EROs, gerados pela transferéncia de elétrons ao O, no FSI ou através da
reacdo de Mehler, pode constituir-se numa caracteristica-chave para a
sobrevivéncia das plantas em condi¢gbes de seca (Chaves et al., 2009).

Os ciclos SR influenciaram fortemente o acumulo de massa seca nas
plantas CD, tendo como resultado ao final dos ciclos SR, massa seca total de
apenas 50% em comparagao a das plantas SD. Os menores acumulos de
massa seca nhas plantas CD podem ser atribuidos, em parte, a reducdo em A,
bem como a reducao do potencial hidrico nos tecidos, diminuindo a expansao e
divisao celular (Lambers et al., 2008). A reducao da area foliar para captagéo
de radiacdo solar, associada as caracteristicas de para-heliotropismo e
auséncia de langamento de novas folhas, também contribuem para a limitagcéo
de acumulo de massa seca. As raizes e as folhas foram os 6rgdos mais
afetados pela deficiéncia hidrica ao final dos trés ciclos SR, ambos com
reducao de 56% nas plantas CD em relagdo as SD, enquanto a parte aérea
como um todo foi reduzida em 48%; resultado similar foi verificado por Gomes
(2006) em coqueiro-an&o, com reducgao de 60 e 48% para raizes e parte aérea,
respectivamente. O 6rgdo menos afetado pela deficiéncia hidrica foi a estipe,
com reducado de 21% nas plantas CD em relagdo as SD. Os resultados de
acumulo da massa seca demonstram que houve redug¢ao da relacao raiz/parte
aérea, em contraste com os resultados esperados, visto que, mais amiude,
ocorre aumento da particdo de biomassa para o sistema radicular em
condigdes de DH (Lambers et al., 2008).
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5 — Conclusoes

— Periodos intermitentes de seca podem promover a aclimatacadi de
fotossintese em macauba sob estresse hidrico moderado;

— Durante o periodo de reidratacdo os valores de trocas gasosas
apresentaram recuperacgao;

— O potencial hidrico foliar na antemanha de -1,5 MPa pode indicar um limiar
entre a ocorréncia de déficits hidricos moderado e severo em macauba;

— A macauba apresenta eficiente mecanismo de dissipacdo de energia nao
fotoquimica, representado pelo ¢NPQ;

— No ponto maximo de estresse a taxa de transporte de elétrons € mantida em
um tergo;

— A macauba ndo apresentou ajustamento osmaético em resposta a deficiéncia

hidrica, porem foi constatado acumulo significativo de prolina;
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Conclusdes gerais

— As variaveis de trocas gasosas (A, E e gs), de fluorescéncia, potencial hidrico
foliar e teores de clorofilas e prolina foram avaliadas pela primeira vez no
presente trabalho para a espécie Acrocomia aculeata e, por que nao dizer,
para o género Acrocomia,

— Os valores de A demonstram que as plantas jovens de macauba possuem
taxa fotossintética mais elevada que a de outras espécies de Arecaceas,
podendo atingir valores de até 20 umol m? s” em condicdes normais, ou
seja, sem estresses ambientais;

— O acesso 57 apresenta melhor resisténcia seca, seguido pelo acesso 55, 63
e 43;

— Modelo matematico utilizado na equacao 1, explicou o comportamento de um
ciclo de secalrecuperagdo, assim como seus parametros apresentam
significado bioldgico.

— Durante o periodo de reidratagdo os valores de trocas gasosas
apresentaram recuperagao;

— Periodos intermitentes de seca podem promover a aclimatagdo de
fotossintese em macauba sob estresse hidrico moderado;

— O potencial hidrico foliar na antemanha de -1,5 MPa pode indicar um limiar
entre a ocorréncia de déficits hidricos moderado e severo em macauba;

— A macauba apresenta eficiente mecanismo de dissipacdo de energia nao
fotoquimica, representado pelo §NPQ;

— A macauba nao apresentou ajustamento osmético em resposta a deficiéncia

hidrica, porem foi constatado acumulo significativo de prolina;
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