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RESUMO

A paimeira amazbnica pupunheira (Bactris gasipaes Kunth) esta sendo
cultivada para producéo de palmito de qualidade, e atuaimente ha no Estado de S8o
Pauio 30.000 ha plantados, 70% dos quais em producdo. A inexisténcia de dados
sobre trocas gasosas em pupunheiras adultas levou & concepcgdo deste trabaiho,
conduzido em Campinas, SP, e a falta de termos de comparagéo na literalura, para
que se pudesse balizar os resultados obtidos, fez com que se decidisse por realizar
medidas de trocas gasosas também em pupunheiras cultivadas em Ubatuba, SP.
Essa regido foi escolhida porque dentre todas as regides do Estado de S&o Paulo éa
que apresenta as condigbes climaticas mais apropriadas ao cultivo da pupunheira
para palmito, prescindindo de irrigacdo. Os objetivos deste trabalho foram investigar:
a) a variagao estacional do crescimento de pupunheiras, durante dois anos, portanto,
desde o plantio até o inicio da produc@o de palmito; b) a extensdo com que a
assimilacdo liquida de CO,, a condutancia estomatica, a taxa de transpiracéo, a
eficiéncia do uso da agua e a fluorescéncia da clorofila a sdo afetadas em
pupunheiras por variacfes estacionais das condicbes ambientais (temperatura,
déficit de presséo de vapor do ar e radiagio solar); ¢) a dindmica da resposta das
mesmas variaveis ao longo dos dias, duranie um ano, verificando possiveis
diferencas entre 0s periodos da manha e da tarde; d) a dinamica estacional das
trocas gasosas de plantas de experimento conduzido em Campinas (SP),
comparando-a com aquela observada em plantas cultivadas em Ubatuba (SP).
Verificou-se que as pupunheiras apresentaram estacionalidade de crescimento para
altura, perimetro da base, comprimento da raquis foliar, bem como para altura e

diametro dos perfilhos, com maiores taxas de crescimentc absoiuto nos meses de
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temperaturas mais elevadas. Taxas mais altas de crescimento absolute foram
observadas no segundo ano. Foi observada variacdo estacional das varidveis de
irocas gasosas, com maiores taxas de assimilagdo de CO, bem como de
condutancia estomatica e transpiracio, no verio e na primavera, coincidindo com a
maior demanda de fotoassimiiados para fazer frente a2 maiores taxas de crescimento.
No ver8o e na primavera as taxas de assimilacdo média de CO, foram
respectivamente 8,4 e 6,8 pmol m? s, enquanto no cutono e no inverno as taxas
foram 51% inferiores as do ver&o. Em todas as estacdes foi verificada influéncia do
déficit de press&@c de vapor do ar (DPV,) sobre a taxa de assimilacgo de CO, e
sobre a condutancia estomatica (gs). O padrdo didrio de assimilacéo cbservado foi
tipico das espécies arbéreas tropicais C3, com um pico no meioc da manha seguido
de declinio. Taxa maxima de assimilagdo de CO, foi observada entre 8:00 e 10:00
horas, correspondendo a 14,3 umol m? s no verdo e 13,0 umol m? s na
primavera. Em Ubatuba houve variacdo significativa entre as estacbes para as
variaveis de trocas gasosas, com maior taxa de assimilacdo de CO- verificada no
outono, entre 9:00 e 11:00 horas, respectivamente 14,2 e 13,2 pmol m? s'. A
comparagao dos resultados obtidos nos dois locais indicou que para mesmos valores
de densidade de fluxc fotossintético de fétons (DFFF), a assimilacdo de CO, foi mais
alta em Ubatuba que em Campinas, e que a queda da assimilacdo de CO, no
periodo da tarde em Ubatuba foi menos intensa que em Campinas. Em Campinas a
eficiencia quantica maxima e a eficiéncia quantica efetiva do fotossistema Il variaram
significativamente nas estagdes, com valores mais baixos na primavera,
respectivamente 0,70 e 0,35. As plantas apresentaram fotoinibicdo protetora nas
horas mais quentes do dia, mais intensa na primavera e no verdo. Em Ubatuba, o

declinio da eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il — Fv/Fm — foi menor ao
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longo do dia que em Campinas, e a eficiéncia quantica efetiva do fotossistema il -
AF/FmM - caiu mais lentamente ac longo do dia em Ubatuba que em Campinas,

recuperando-se mais rapidamente no fim do dia.

SUMMARY

The Amazonian peach palm (Bactris gasipaes Kunth) has been grown for high
quality heart-of-palm production, and currently there are, about 30.000 ha cultivated
with the crop, in Sdo Paulo State, Brazil, of which 70% are under harvesting. The lack
of researches dealing with gas exchanges in peach paims, has led to the conception
of this work, carried out in Campinas, SP, Brazil. Some gas exchange and chlorophyil
fluorescence measurements were accomplished also in peach palms grown in
Ubatuba, SP, Brazil. This site was chosen because it has the most suitable climatic
conditions in Sao Paulo State, for peach palm growing for heart-of-palm production,
prescinding irrigation. The purposes of this work were to investigate: a) the seasonal
variation of peach palms growth, throughout two years, from planting to first heart-of-
palm harvesting; b) the extent to which net CO2 assimilation rate, stomatal
conductance, transpiration rate, water use efficiency and chlorophyll a fluorescence in
peach paims, respond to seasonal variations in environmental conditions (air
temperature, vapour pressure deficit and irradiance); c) the dynamics of responses of
these parameters throughout the days, verifying possible differences between
morning and afternoon; d) the seasonal variation in gas exchanges of plants from
experiment carried out in Campinas, SP, Brazil, comparing it with data measured
from plants growing in Ubatuba, SP, Brazil. The study showed that peach paims

presented seasoning in growth for height, stem girth, leaf raquis length, as well as



height and diameter of offshoots, with higher absolute growth rates in months of
higher air temperatures. Higher absolute growth rates were observed in second year
after planting. Seasonal variation in gas exchange parameters was observed, with
higher CO» assimilation rates, as well as stomatal conductance and transpiration in
summer and spring, matching with higher demand for photoassimilates to cope with
higher growth rates. In summer and spring the average CO, assimiiation rates were
8.4 e 6.8 umol m” s, respectively, while in autumn and in winter they were 51%
lower than in summer. Effects of vapour pressure deficit (VPDgr) on CO, assimilation
and on stomatal conductance (gs) were observed in all seasons. The daily paitern of
CO, assimilation was fypical for fropical forest tree species C3, with a peak in the
middle of morning followed by a decrease. Maximum COy assimilation rate was
recorded between 8:00 and 10:00 a.m. corresponding to 14.3 umol m? s in summer
and 13.0 pmol m? s in spring. There was significant variation among seasons for
gas exchange parameters in Ubatuba, with higher CO. assimilation rate observed in
autumn, between 9:00 and 11:00 a.m., respectively 14.2 and 13.2 pmol m2 ™. A
comparison between sites showed that for equivalent photosynthetic photon flux
density (PPFD) CO; assimilation was higher in Ubatuba than in Campinas, and that
the decrease in CO; assimilation in the afternoon in Ubatuba was less intense than in
Campinas. The potential quantum vield and the effective guantum vyield of
photosystem I (PSII} varied significantly among seasons in Campinas, showing lower
values in spring, 0.70 and 0.35, respectively. Plants showed protector photoinhibition
under higher temperatures and VPD; in the afternoon, more accentuated in spring
and summer. The decrease in the potential quantum yieid of PSHl {l - Fv/Fm — was

lower throughout the day in Ubatuba than in Campinas, and the effective guantum

XVi



yield of PSiHl - AF/Fm’ — showed a siower reduction during the course of the day in

Ubatuba than in Campinas, and a faster full recovery was achieved.
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1. INTRODUGAO

O Brasil € o maior produtor, exportador e consumidor mundial de palmito, com
praducao de 100 mil toneladas/ano. Palmeiras do género Euferpe ainda representam
92% do palmitc produzido no pais, com o Estado do Pard, cuja producdc €
proveniente da especie Eulerpe oleracea Mart., nativa da regido, como primeiro
produtor, seguido por Sao Paulo, regido em que a espécie nativa & Euterpe edulis
Mart. (Tonet et af., 1999, Bezerra, 2002).

O inicio dos anos 80 do século passado, foram marcados pelo interesse de
empresarios agricolas em cultivar para produgac de palmitc a pupunheira (Bacfns
gasipaes Kunth), espécie amazdnica que produz palmitc de qualidade (Bovi, 1998), e
gue ja havia despertado a atencio de instituices brasileiras de pesquisa, que desde
o inicio da década de 70. O interesse de empresarios agricolas em cultivar a
pupunheira em larga escala para producdo de palmito, foi impulsionado pelos
resultados iniciais, bastante favoraveis obtidos pela pesquisa com material sem
espinho e partir de 1988, o cultivo da pupunheira para palmito no Brasil teve
expansao consideravel, assumindo carater empresarial {Bovi, 1998). Na realidade, o
uso racional de palmeiras para a produgdo de palmito, tem sido importante
alternativa para diminuir a pressdo de exploragcdo sobre as espécies nativas
tradicionais, @ embora a pupunheira naoc seja a Unica alternativa para o cultivo de
palmeiras produtoras de palmito (Tabora Jr. ef al,1993), apresenta-se bastante
adequada para ser cultivada para producdo de palmito, devido a certas
caracteristicas da espécie: é precoce, entrando em produgdo muitc mais cedo que as

palmeiras tradicionais, & rustica, apresentando alta sobrevivéncia no campo (Bovi,



1898). Pelo fato de produzir perfilhos, tem cardter de cultivo permanente, podendo
em certas regides constituir-se em nova opgdo, em substituicao aos cultivos
tradicionais (Bovi, 1998).

Atuaimente a érea cultivada para producio de palmitc no Estadc de Sao
Paulo com a pupunheira, pode ser estimada em 30.000 ha, 70% dos quais ja em
producao. Da area total, 60% estéd implantada no litoral e Vale do Ribeira onde a
cultura se estabeleceu primeiro, e © restante, na regido do planalio paulista
{Levantamento Censitario de Unidades de Produgdo Agricola do Estado de Sao
Paulo, 1997).

Em comparacdc a outras palmeiras de importancia econdmica, sobretudo
coqueiro (Cocos nucifera L.) e dendezeiro (Elaeis guineensis Jacqg.), a pupunheira
tem sido pouco estudada, tanto no Brasil, quanto nos demais paises produtores. No
Estadc de S&o Paulo, nos Uitimos 25 anos, a partir dos irabalhos picneiros de
Germek (1978), Germek et a/.(1981) e Bovi ef al, (1988}, a pupunheira vem sendo
estudada especialmente com respeito ao melhoramento genético {Bovi et al., 1992;
1993ab; 1994; Sawazaki ef al., 1998; Barbosa, 1998), técnicas culturais (Sudo ef al.,
1996; Bovi, 1998; 1999), nutricdo mineral e organica (Cantarella & Bovi, 1995;
Teixeira et al., 1995; 1996; Bovi & Cantarella, 1996; Mancin ef al., 1997; Bovi ef al,
1998 e 1989), irmigacdo e manejo de solo (Bovi et al,, 1997: Ramos ef al., 2002),
fitossanidade (Ribeiro ef al., 1986), tecnologia e qualidade do produto (Ferreira ef af.,
1982ab; 1990; 1993).

A pupunheira em sua regido de origem esta submetida a condicdes climaticas,
praticamente constantes durante o ano, enquanto no Estado de Sao Paulo, a espécie
estd sendo cultivada em latitude superior a 21°S. o que condiciona variagio

estacional no clima, especialmente na temperatura e precipitacao pluviométrica, com
2



possiveis consequéncias no padrao fisioldgico das plantas, parecendo necessario
conhecé-las, a fim de se poder avaliar seus efeitos no desenvolvimento da cultura e
portantc na producaoc.

Desde décadas passadas, pesquisadores iém ressaliado a necessidade de se
realizar pesquisas no ambito da fisiclogia da pupunheira. Clement ef al. (1988), em
suas consideracbes sobre informacbes bioldgicas importantes ao apoio de um
programa de methoramento genético, mencionaram com destague as medidas de
crescimento e dos parametros fisioldgicos, enfatizando acreditar que a importancia
desses fatores seria t8o grande para o melhoramento genético da pupunheira, como
havia sido ate entao, para o dendezeiro.

Mais recentemente, varios autores, dentre os quais Mora-Urpi ef al. (1997),
mencionaram em suas consideragdes sobre a necessidade de pesquisa futura com a
pupunheira, a necessidade de trabalhos sobre a fisiologia da espécie, envolvendo a
inter-relagdo entre crescimento, parametros climaticos e fisioldgicos e produtividade.

Nilsen & Orcuft (1996), em suas consideragdes sobre a regulacdo do
crescimento de plantas, observaram que processos de crescimento sdo intimamente
ligados as condicfes ambientais, e assim, as infer-relacBes entre crescimento
vegetal e pardmetros climaticos, tais como temperatura e diferenga de pressdo de
vapor entre a folha e o ar sdo de central importancia. Agroclimatologistas tém
adquirido consideravel conhecimento no desenvolvimento de modelos cultivo-clima,
para muitas espécies (Peiris ef al., 1995).

Por sua vez, as variaveis relacionadas as trocas gasosas foliares, como
assimilacdo de carbono, conduténcia estomatica, transpirago, respondem as
condigBes de clima, e sua mensuracdo fornece elementos para 8 compreenséo do

balanco de carbono na planta. O conhecimentc dessas varidveis e suss inter-
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relacbes também propiciam respostas para a necessidade crescente de dados para
simulagdo de modelos de produgdo, baseados no conhecimento do funcionamento
fisiologico das espécies (Lamade & Setyio, 1996).

Nesse contexto, visando estudar a dindmica das trocas gascsas em
pupunheira, bem como suas relacbes com o crescimento e os efeitos impostos por
alguns parametros climaticos, fol concebidc e executado este trabaiho, cujos
objetivos s&o expostos a seguir.

Antes, € importante mencionar que a falta de termos de comparacdo na
iiteratura, para que se pudesse balizar os resultados obtidos no experimento
principal, realizado em Campinas, SP, fez com que se decidisse realizar medidas de
trocas gasosas também em pupunheiras cultivadas em Ubatuba, SP. Essa regido foi
escolhida porque no Estado de S&o0 Paulo, apresenta as condicdes climaticas mais

apropriadas ao cultivo da pupunheira para paimito, prescindindo de irrigacéo.

2. OBJETIVOS

Os objetivos deste trabaiho foram investigar:

a) A variaggo estacional do crescimento de pupunheiras, durante dois anos,
portanto, desde o plantio até o inicio da produgdo de palmito.

b) A extens@o com que a assimilagio liquida de CO,, a condutancia estomatica, a
taxa de transpirac&o, a eficiéncia do uso da agua e a fluorescéncia da clorofila a,
sac afetadas por variagbes estacionais das condigbes ambientais (temperatura,
déficit de presséo de vapor do ar e radiagdo solar).

¢) A dinamica da resposta dos mesmos parametros ao fongo dos dias, verificando

possiveis diferencas entre os periodos da manha e da tarde.



d) A dindmica estacional das trocas gasosas de planias de experimento conduzido
em Campinas (SP), comparandoc-a com aquela observada em plantas cultivadas

em Ubatuba (SP).



3. REVISAQ DA LITERATURA

3.1. A pupunheira

A partir da decada de 60 do uUitimo século, a exploracio predatdria das
palmeiras Euterpe oleracea Mart. e Euferpe edulis Mart. sem o correspondente
replantio, chegou a colocé-las na relagdo das espécies ameacadas de extingio
(Bovi, 1998). Essa grave ameaca, fez com que o inicio dos anos 80, fossem
marcados pelo interesse de empresarios agricolas em cultivar para producdo de
palmito a pupunheira (Bactrs gasipaes Kunth), espécie amazénica gue desde
tempos remotos era consumida pelos nativos da América tropical, que envolveram
sua origem em lendas e mitos. Na época pré-colombiana era valorizada sobretudo
por seus frutos, que possivelmente tenham sido o principal alimento de numerosas
tribos (Fernandez-Piedra ef a/., 1995).

Essa palmeira, além de frutos nutritivos, produz palmito de boa qualidade
{Bovi, 1998), tendo despertado a ateng&o de instituicdes brasileiras de pesquisa, que
desde o inicio da década de 70, iniciaram trabalhos sobre o cultivo da espécie. O
interesse de empresarios agricolas em cultivar a pupunheira em larga escala para
producac de palmito, foi impulsionado pelos resultados iniciais bastante favoraveis,
obtidos peia pesquisa com material sem espinho e partir de 1988, o cultivo da
pupunheira para palmito no Brasil teve expansao consideravel, assumindo cardter
empresarial (Bovi, 1998). Na realidade, o uso racional de palmeiras para a producio
de palmito, tem sido importante alternativa para diminuir a press&o de exploracgio
sobre as espécies nativas tradicionais, e embora a pupunheira nao seja a unica
alternativa para o cultivo de palmeiras produtoras de palmito (Tabora Jr. et al 1993),

apresenta-se bastante adequada para ser cultivada para produgso de paimito, devido



a cerlas caracteristicas da espécie; é precoce, enfrando em producdo muito mais
cedo que as palmeiras tradicionais, € rustica, apresentando alta sobrevivéncia no
campo (Bovi, 1888). Pelo fato de produzir perfilhos, tem cardter de cultivo
permanente, podendo em certas regibes conslituir-se em nova opgdoc, em
substituicdo aos cultivos tradicionais (Bovi, 1998). Além disso, o fato de o palmito
nao escurecer depois de colhido (Ferreira et al, 1982), pode proporcionar ao
agricultor outras formas de comercializacdo, que poderdo agregar valor ao produto
final.

Segundo Mora-Urpi ef al. (1997), somente cerca de 20% do palmito
exportadc pelos paises produtores em 1995 foi proveniente de pupunheiras
cultivadas. Mas os autores consideram perspectivas gue apontam para rapida
alteracao dessa situacfo, uma vez que, além de a legislagio proteger as espécies
nativas, consumidores nacionais e internacionais, imbuidos de espirito
conservacionista, estdo comecando a preferir o produto cultivado. Para Villachica
(1996), os mercados para palmitos provenientes de pupunheiras cultivadas estdo em
ascens@o e alguns paises estao expandindo a produgdo, especiaimente a Costa
Rica e o Brasil.

A pupunheira desde os tempos pré-colombiancs tem sido cultivada em ampla
area, estendendo-se desde a Bolivia Central até o nordeste de Honduras, dentro de
faixa situada aproximadamente entre as latitudes 17°S e 16°N (Mora-Urpi ef al.,
1997). Em sua regido de origem, a espécie esta portanto submetida a condicbes
climaticas, especialmente temperatura e precipitagdo pluviométrica praticamente
constantes durante o anoc.

Segundo Bovi (2000), a pupunheira € encontrada em condigdes silvestres em

baixa densidade populacional, nas matas Gmidas do nectrépico, com precipitacéo
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pluviometrica anual igual ou superior a 2.500 mm/anc e temperatura média anual
acima de 24°C. No entanto, ¢ cultivo dessa especie para a producio de palmito é
feito de forma adensada (5.000 a 6.600 plantas/ha) e tem ocupado as mais diversas
regides agrobioclimaticas. Segundo Clement & Bovi {2000), devido & precocidade e
ao farto perfilhamentc da espécie, que permite cortes constantes de palmito, a
touceira esta sempre em estadio vegetativo e os fatores abisticos da producéo, tais
como luz, temperatura, dgua e fertilizantes, devem ser otimizados para maximizar a

produc&o e aumentar a vida Gtil do cultivo.

3.1.1. Origem, classificagio botanica e caracteristicas

A pupunheira pertence a familia Palmae (Arecaceae). E originria da América
Latina, tendo sido domesticada pelos povos nativos da Ameérica tropical que a
distribuiram através de grande parte da Bacia Amazbnica, noroeste da regido andina
e Ameérica Central (Mora-Urpi ef al, 1997). Dentre as ragas e ecolipos de
pupunheira, o tipo inerme tem chamado a atencéo de pesquisadores e interessados
no seu cuitivo para palmite (Bovi, 1998).

A pupunheira é planta perene, apresentando estipes multiplos, gerados a
partir de gemas axilares basais (Mora-Urpi ef al, 1997), ainda que possam ocorrer
plantas de estipe Unico. As principais caracteristicas da pupunheira que interessam
para a produgio de palmito sdo o perfithamento, uma vez que o corte continuo de
paimito baseia-se nessa caracteristica de regeneracio permanente, € a2 auséncia de

espinhos {Bovi, 1998).

3.1.2. Clima e Solo

Maior desenvolvimento vegetativo (refletido em precocidade de producdo) e

maior peso em palmito por planta e por drea, vém sendo obtidos em regides de clima
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guente e umido, com temperatura média anual acima de 22°C, sem ccorréncia de
geadas e precipitagdo pluviométrica anual acima de 1.600 mm, bem distribuida, sem
periodos de déficit hidrico (Bovi, 1998).

tmbora nac seja exigente em solos, a pupunheira apresenta meihor
desenvoivimenic em solos mais férteis, e a producio de palmitc em areas de baixa
fertilidade deve-se basear na prética de calagem e na reposicdo de nulrientes
através de adubacdes anuais parceladas. As propriedades fisicas do solo sdo mais
importantes que as quimicas para esse cultivo, e solos mais leves, com menor

densidade aparente, propiciam melhor crescimento e perfilhamento (Bovi, 1898).

3.1.3. Crescimento e producio

Segundo Nilsen & Orcutt {1996), o crescimento € um dos mais apropriados
indices para avaliar as respostas das plantas ac ambiente e aos eventuais estresses
abidticos e bidticos, e pesquisas sobre processos de fisiologia de esiresse vegetal
deveriam envolver algum indice de crescimento ou desenvolvimento. Na realidade,
andlise quantitativa de crescimento é o primeiro passo da analise da producgdo de
comunidades vegetais, podendo ser usada para investigar a adaptacao de culturas a
novos ampientes, a competicdo entre espécies, os efeitos de manejo e a
identificacdo da capacidade produtiva de diferentes gendtipos (Pereira & Machado,
1987). Tém sido implementados com éxito para varias espécies, programas de
melhoramento para selecionar gendtipos com altos potenciais de taxa de
crescimento (Nilsen & Orcutt, 1996). Como o crescimenio é avaliado através de
variagdes em tamanho de paries da planta em funcdo do acimulo de
fotoassimilados, a folossintese passa a ser o aspecto fisioldgico de maior

importancia (Benincasa, 1988). Segundo Clement & Bovi (2000), o estudo conjunto



das variaveis de crescimento e producdo e das varidveis fisioldgicas, pode propiciar
melhor compreensdo da resposta das plantas as condicbes ambientais,
possibilitando a comparacéo direta entre gendtipos e ambiente.

Pesquisas scbre crescimento das palmeiras, tém sido realizadas no ambito do
melhoramento genético, fisiclogia da producio, relagBes hidricas, nutricdo mineral e
aspectos fitossanitarios. As palmeiras de importancia econdmica, dendezeiro (Flaeis
guineensis Jacq.), coqueiro (Cocos nucifera L.), tamareira (Phoenix dactylifera 1),
agaizeiro, pupunheira, sagu (Mefroxylon sagu Rottb.), séo espécies tropicais,
perenes, e segundo Corley (1983), grandes produtividades e producdo de matéria
seca tém sido observadas para esses cultivos, uma vez que as temperaturas nos
trépicos s&o uniformemente quentes durante ¢ ano, e o habito perene permite um
continuo dossel, tirando vantagem da longa estacdo de crescimento.

O crescimento do dendezeiro tem sido bastante estudado nas dltimas
décadas. Medidas mensais de matéria seca e teor de nutrientes em mudas (Lucas,
1978), bem como dados de crescimento e producao (Breure, 1988), foram usados
para estimar a partico de assimilados. Medidas ndo destrutivas tais como nimero
de folhas, altura da planta, diametro do colo, correlacionaram-se com a massa seca
das plantas, sugerido que essas variaveis deveriam ser consideradas na selecio de
progénies (Lucas, 1980; Hirsch, 1980). Germitsma & Soebagyo (1999) utilizaram na
elaboragdo de modelos mateméticos, medidas de crescimento de partes da planta
que permitem determinar a evolugdo da area foliar € o momento do fechamento do
dossel.

Para as palmeiras produtoras de palmito como a pupunheira, € preciso levar
em consideragdo outro aspecto importante, observado por Clement & Bovi (2000):

devido a colheita periddica e constante de palmitos, as plantas apresentam-se em
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permanente estadic vegetativo, e a velocidade com que a fitomassa & reposta, torma-
se um indicador da produtividade e da vida econdmica da cuiltura. Assim, para essas
palmeiras as mensuragbes das variaveis relacionadas ao crescimento e precocidade
da planta s&o fundamentais.

Denire as palmeiras produtoras de palmito as espeécies do género Euterpe,
tambem tem sido bastante estudadas quanto ac crescimento. Para ¢ acaizeiro,
pesquisa foi realizada com o objetivo de identificar caracteres n&o destrutivos, que
pudessem ser utilizados na selecdo de plantas superiores no programa de
melhoramento genético (Bovi et al, 1890), e foram estimados coeficientes de
correlacéo de natureza fenotipica entre os caracteres vegetativos relacionados com a
producao de palmito {Bovi ef al., 1991). Andlise de crescimento também foi realizada
para avaliar desenvolvimento de mudas em casa de vegetagdo, cullivadas em
distintos tipos de substrato e tamanho de recipientes (Bovi ef al, 1994). Para o
jucara, foram realizados frabalhos com o objetivo de encontrar subsidios ao
desenvolvimento de equacgbes visando estimar o rendimento industrial de paimito,
em funcdo de caracteristicas fenotipicas néo destrutivas (Fantini ef al. 1997) e com o
objetivo de caracterizar as taxas de incremento deo palmiteiro, em area florestal (Reis
et al., 1999).

Com relacdc a palmeira real australiana (Archontophoenix spp.), Uzzo et al.
(2002) estimaram as correlagbes fenctipicas entre caracteres relacionados ao
crescimento e a producdo de palmito, de forma a identificar agueles mais faciimente
mensuraveis, que pudessem ser utilizados na determinacdo de plantas aptas a
colheita, bem como para a selegdo daquelas fenotipicamente superiores, a serem
deixadas como plantas matrizes. Para a mesma espécie, analise de crescimentoc

envoivendo mensuragbes periddicas da altura e didmetro do estipe, numerc ¢
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tamanho de folhas, foi empregada por Bovi ef a/. (2001), em pesguisa realizada para
determinar a época adequada para colheita de palmito, do ponto de vista de
maximizar a produgdo e minimizar o periodo de crescimento.

Para a pupunheira, Clement & Bovi (2000) estudaram métodos para andlise
de crescimento & produc&o, proponde a padronizacdo de medidas a serem usadas
em experimentos agrondmicos e genéticos visando a producdo de palmito. Os
autores classificaram as medidas em vegetativas e produtivas. As medidas
vegetativas essenciais s&o altura, nimero de folhas e nimero de perfilhos, enquanto
as opcionais s@o diametrc da planta, drea foliar e biomassa foliar. As medidas
produtivas essenciais s&o numero de palmitos colhidos, peso e comprimento do

palmito.

3.2. Crescimento e fatores climaticos

Nilsen & Orcutt (1996), observaram que processos de crescimento s&o
intimamente ligados as condigdes ambientais, n&o surpreendendo, portanto, que
variagbes nos modelos de crescimento, sejam tanto mecanismos adaptativos a um
estresse ambiental, quanto um sintoma desse mesmo estresse. Assim, as inter-
relagbes entre crescimento vegetal e pardmetros climaticos sdc de central
importancia e agroclimatologistas tém adquirido consideravel conhecimento no
desenvolvimento de modelos cultivo-clima para muitas espécies (Peiris ef al., 1995).

Segundo Prasada Rao (1995), desde a década de 50, autores tém enfatizado
a influéncia de fatores estacionais e climaticos nas diferentes fases do
desenvolvimento do coqueiro, tais como produgéo e queda de folhas, producic de
inflorescéncias, queda de botbes e producdo. De acordo com Peiris ef al. {1995), o

efeito das condigbes ambientais sobre essa espécie poderia ser estudado pelo
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desenvolvimento de modelos de simulacdo da cultura, requerendo para ianto,
trabalho multidisciplinar, envolvendo fisiologistas vegetais e agroclimatologistas.

Para o dendezeiro, andlises de regressdo foram feitas entre méaximas
producbes obtlidas e caracteristicas de solo e clima dos locais de producgéo {(Foster &
Chang, 1988), e um modelo foi elaborado, explicando os processos de crescimento e
formac&o da producdo, a partir dos processos de fotossintese, respiracdo e particéo
de assimilados, em funcéo de dados climaticos (Van Kraalingen ef al., 1983).

Para a palmeira areca (Areca catechu ) foi estudado o efeito de parametros
climaticos na producdo, empregando-se andlise de regress@o para predizer a
producao {(Reddy & Vijayakumar, 1993).

Bovi ef al (2001) realizaram pesquisa com o objetivo de comparar o
crescimento relativo médio de familias de palmeira real australiana, bem como
verificar a influéncia de alguns fatores climaticos, sobre seu crescimento.

Para a pupunheira, Vega (2003) observou que a fitomassa aérea e o
perfilhnamento apresentaram correlagbes positivas com as médias acumuladas de
temperatura meédia, pluviosidade e excedente hidrico, de 5 a 6 meses anteriores as

medidas.

3.3. Nutri¢do mineral de plantas e frocas gasosas

Nutricdo mineral adequada é importanie para a expressdo do potencial
genético das espécies cultivadas, para maximas productes {Lawlor, 2001), e sabe-
se gue as palmeiras apresentam altas demandas de nutrientes minerais (Hartley,
1977).

Na realidade, o metabolismo do carbono é afetado direta e indiretamente pelo

estado nutricional das plantas e assim, deficiéncias em macro e micronutrientes, bem
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como desequilibrio nutricional, podem reduzir a taxa de assimilagdo (Taiz & Zeiger,
1998; Marshner, 1999; Larcher, 2000; Lawior, 2001).

Os efeitos dos nutrientes minerais sobre a fotossintese s3o complexos e
podem atuar desde a sintese de clorofila até a formago do cloroplasto, neste caso,
tanto para a siniese de proteinas, membranas dos tilacdides ou pigmentos. Com
efeito, em células foliares até 75% do nitrogénio organico total esta localizado nos
cloroplastos principalmente como enzimas (Marshner, 1999).

Além disso, nutrientes minerais sdo fundamentais tanio na fase fotoquimica
como na fase bioquimica do processo fotossintético. Com respeito & primeira, varios
deles estdo diretamente envolvidos na cadeia de transporte eletrdnico fotossintético.
No fotossistema il e fotossistema | (FSIl e FSI), moléculas de clorofila apresentam
atomos de magnésio em seu nucleo, e absorvem fétons, iniciando o fluxo eletrénico.
A fotdlise da dgua é mediada por um complexo enzimatico, ligado ao FSIi no qual
estd presente 0 manganés. Citocromos (Cyt b-f) com seu atomo central de ferro
mediam o fluxo eletrbnico entre FSIl e FSI. A plastocianina, um dos aceptores
eletrénicos, contém cobre em sua estrutura (Marschner, 1989).

Relativamente & fase bioquimica, uma deficiéncia em nutrientes minerais
pode reduzir a fotossintese liquida, tanto pela influéncia na reacdo de fixacao de
CO», como na entrada de CO, através dos estdmatos. Finalmente, tanto a sintese de
amido nos cloroplastos como o transporte de aglicares através na membrana do
cloroplasto @o citossol, sdo diretamente controlados pela concentracéo de fosfato
inorgéanico (Marschner, 1899).

A nutrigBo mineral influencia indiretamente o metabolismo do carbone devido &
sua influéncia no crescimento e na morfogénese (crescimento, tamanho e estrutura

das folhas, dos ramos e das raizes) (Larcher, 2000). Sob deficiéncia nutricional, a
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taxa de crescimenio foliar e portanto o indice de area foliar (IAF) podem ser limitados
por baixas taxas de assimilagdo liquida ou insuficiente expansio celular ou ambos
fatores. Efeitos paralelos da deficiéncia de nutrientes minerais decrescem ndo
apenas a fotossintese & IAF mas também a duracdo da drea foliar, gue representa ¢
tempo no qual as folhas fonte suprem de fotossintatos os drenos (Marschner, 1999).
E iguaimente importante mencionar gue especialmente para plantas perenes,
como e o caso da pupunheira, ainda que a concentragic de cada elemento possa
variar dentro de uma faixa razoavelmente ampla sem alterar significativamente a taxa
de fotossintese, esta comumente pode ser reduzida mesmo quando sintomas da
deficiéncia n3o séc evidentes (Koslowsky & Pallardi, 1997). Isso é bastante
importante em palmeiras, devido principalmente a demora na emisséo e expansio
das folhas. Em pupunheiras as vezes a planta esta com deficiéncia em nutrientes,
com reflexos significativos na taxa de crescimento e expanséo das folhas internas,
mas a folha teste ainda apresenta niveis de nuirientes dentro da faixa adequada

(Bovi, M.L.A., comunicago pessoal).

3.4. Trocas gasosas

Muitos fatores ambientais influenciam a fotossintese, incluinde luz,
temperatura, concentracdo de CO; do ar, disponibilidade de agua (Corley, 1983),
umidade do ar, fertiidade do solo, salinidade, poluentes, aplicacdo de quimicos,
insetos, doencas e varias interagbes entre eles (Koslowski & Pallardy, 1997). A
fotossintese também responde a praticas culturais tais como, densidade de plantio,
podas, fertilizagbes e irrigagbes, que alteram o regime ambiental das plantas

(Koslowski & Pallardy, 1997).
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A dependéncia do processo fotossiniético das condicbes ambientais & de
interesse para fisiclogistas vegetais, pela necessidade de se compreender como ©
processo responde a essas condigbes. E importante também para engenheiros
agrénomos, porgue a producdo da planta e portanto a produtividade da cultura,
dependem fortemente das taxas fotossintélicas predominantes em um ambients
dinamico (Taiz & Zeiger, 1998). No entanto, segundo Lawior (2001), ainda gue os
processos fotossintéticos primarios alicercem a produc&o vegetal, € a forma como
eles se integram com todos os outros processos no desenvolvimento, crescimento e
reproducéo, que é critica.

Koslowski & Pallardy (1997), em suas consideragbes a respeito do grande
interesse demonstrado pelo uso de taxas de fotossintese como indices de
crescimento potencial de espécies e gendtipos de plantas arbdreas perenes,
chamam atencdo para o fate de correlagdes altas, baixas e mesmo negativas, entre
capacidade fotossintética e crescimento haverem sido observadas. Para os autores,
medidas instantdneas da capacidade fotossintética n3o seriam apropriadas para
estimar o crescimento potencial, uma vez que além das taxas fotossintéticas
propriamente ditas, pelo menos quatro outras importantes caracteristicas fisioldgicas
determinam o crescimento: padrdo estacional de fotossintese, relagdo entre
fotossintese e respiracdo, partico de fotoassimitados dentro da arvore e quantidade
de folhas produzidas. Em func@o disso, Lawlor (2001) observa que padronizacdo
adequada das mensuracbes, acompanhamento da variagéo da fotossintese ao longo
dos dias, além de mensuragdes estacionais, poderiam propiciar correlagbes
methores com a producgéo.

No entanto, a despeitc das mencionadas dificuldades em se relacionar

capacidade fotossintética e crescimento (producdo de fitomassa), mensuracgdes de
16



taxas fotossintélicas podem ser bastante dleis em melhoramento genético de
espécies vegetais, uma vez que a capacidade fotossintética frequentemente varia
bastante enire espécies e gendtipos (Kosiowski & Pallardy, 1997).

As palmeiras sao plantas perenes, sequestrando quantidades significativas de
carbono em seus estipes e raizes, existindo, segundo Jayasekara & Jayasekara
{1995}, grande potencial para aumentar sua produtividade em ecossistemas naturais
e agricolas, pela compreenséo de seu comportamento fisiologico.

Nas duas Ultimas décadas foram realizadas pesquisas sobre trocas gasosas
envolvendo palmeiras de importancia econdmica, sobretudo coqueiro e dendezeiro.
Reducdes na folossintese devido a estresses abidticos e bidticos puderam ser
observadas nessas espécies, bem como alteracbes ocasionadas por fatores
estomaticos e ndo-estomaticos.

Léon ef al. {1996} observaram para coqueiros sob efeito de estresse bidtico,
decréscimos das taxas de fotossiniese, com a participacdo tanto de fatores
estomaticos, como de ndo-estomaticos. Repellin ef al. (1997) por sua vez,
verificaram em coqueiros sob deficiéncia hidrica do solo, decréscimos na taxa
fotossintética liquida dependentes da abertura estomatica, e tambem de fatores ndc
estomaticos.

Uma vez que déficit hidrico € a principal limitagdo climatica a producgdo do
coqueiro {Repellin ef al., 1897), a grande maioria dos trabalhos envolvendo trocas
gasosas, tem enfocado selecdo para tolerancia a seca. Assim, foi estudado o efeito
de seca edafica sobre o estado hidrico, trocas gasosas e composicio lipidica da
membrana em folhas, com a finalidade de determinar a validade desses parametros
fisiolégicos, como critério de melhoramento do cogueiro para resisténcia a seca

(Repellin ef al., 1994). Para identificar precocemenie parametros para resisténcia a
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seca, respostas fisiclogicas ao déficit hidrico foram investigadas em trés variedades
de coqueirc por Repellin ef al. (1997), que n&o observaram diferenca entre as
variedades para taxas fotossintéticas, concluindo que esse parametre nao pode ser
usado como caracter indireto para avaliacdo de resisténcia & seca em gendtipos de
COQUEIro.

Interac@o gendtipo-ambiente foi encontrada por Voleti ef al. {1993), entre
genotipos de coqueirc sob estresse hidrico. Prado ef al. (2001) estudaram as
variagbes na condutancia estomatica, fotossintese e transpiracéo em gendtipos de
coqueiro na estacdo chuvosa e seca, encontrando variagbes estacionais nesses
parametros para todos os genétipos estudados.

Sobre trocas gasosas em coqueiro também merecem destague os trabalhos
de Eschbach et al. (1982) sobre influéncia de luz, temperatura e nutricdo mineral, de
Krishnamurthy & Rajachidambaram (1986) sobre influéncia de material poluente nas
folnas, de Moss (1992) sobre métodos para mensuragdo de radiagdo
fotossinteticamente ativa através das copas, de Braconnier (1998), sobre
mensuracao de trocas gasosas por meio de IRGAs, de Rival ef al. (19986) e Triques
et al. (1897a) a respeito da atividade da enzima Rubisco, de Braconnier (1998)
estudando as variagdes das trocas gasosas em fungéo do estadio ontogenético das
folhas, de Triques ef al. (1997b) e Triques ef al. (1998) avaliando trocas gasosas em
plantulas e de Braconnier & Bonneau (1998), que estudaram a variacdo estacional
de trocas gasosas em coqueiros deficientes em cloro.

Trocas gasosas em dendezeiro também tém sido bastante estudadas. Van
Kraalingen ef ai. (1989), através de analise de modeio matematico, observaram que

qualquer aumento na taxa de fotossintese de dendezeiros devido ac gendtipo ou ao
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aprimoramento do manejo, resultava em aumento proporcicnal na producéc de
cachos.

A producdo de matéria seca em dendezeiro € muito sensivel as condicbes
ambientais, sendo o fechamento estomatico em situagdo de baixa disponibilidade de
agua e aito deficit de pressdo de vapor atmosférico, um importante fator limitando a
fotossintese e portanto a produggo (Smith, 1989). Esse autor utilizou dados de
campo e de laboratdric para elaborar um modelo de relagbes enire taxa de
fotossintese liquida e condutancia estomatica, e entre condutdncia estomatica e
varidveis ambientais, para avaliagdo do valor potencial de gendtipos com baixa
sensibilidade estomatica, tanto ao DPV, quanto & agua disponivel no solo.

A aita sensibilidade da fotossintese a fatores ambientais em dendezeiros,
igualmente foi demonstrada por Dufrene & Saugier (1993) e Lamade & Setiyo (1996).
Esses ultimos autores também observaram diferencgas entre clones para respostas
fotossintéticas, mostrando a possibilidade de utilizagdo desses parametros em
programas de melhoramento.

Também merecem destaque em dendezeiro os estudos sobre a variacdo da
assimilagdo liquida em funcdo do estadic ontogenético das folhas (Corfey, 1983),
sobre as variagbes nas trocas gasosas relacionadas a doencas (Mepsted ef al,
1995), bem como método para determinacao de trocas gasosas por meio de IRGAs
(Lamade, 1996) e os estudos sobre a variacdo de parametros fotossintéticos durante
propagacao in vitro através de embriogénese somatica (Rival ef al., 1997) e teores
de Rubisco (Rival ef al., 1996; Rival ef al., 1998).

Alem dessas palmeiras, estudos envoivendo varios aspectos de trocas
gasosas foram realizados em Washingtonia filifera e Serenoa repens (Moraes, 1980);

Socratea dunissima {Qerst.) H. Wendl. e Scheejea zonensis Bailey (Hogan, 1988,
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Araus & Hogan, 19894); Chrysalidocarpus lutescens Wendl. {Reyes, 1998); Sabal
paimetto (Perry & Wiliams, 1996). Para palmeiras do género Archonfophoenix spp.,
Downer & Hodel (2001), avaliaram a variagéio a campo da condutéancia estomatica da
espécie A. cunninghamiana. A importancia desses trabalhos estd em seu carater
pioneirc uma vez que representam as Unicas referéncias encontradas na literatura
consultada, para essas espécies de palmeiras. £ interessante mencionar tambem a
referéncia mais antiga encontrada sobre trocas gasosas em palmeiras, referente 3
variagéo da eficiéncia fotossintética de tamareiras (Phoenix dactylifera L.) em funcéo
do estadio ontogenético das folhas (Nixon & Wedding, 1956). Embora a tamareira
tenha grande importancia econdmica em varios paises, ndo foram encontrados na
literatura pesquisada trabalhos recentes, relativos a trocas gasosas dessa espécie.

Das palmeiras brasileiras, existem estudos sobre trocas gasosas em acaizeiro
(Euterpe oleracea Mart.) e em buritizeiro (Mauritia vinifera Mart.}, apresentando
resultados pioneiros sobre a fisiologia dessas espécies. Para o acaizeiro a
condutancia estomatica e a transpiraco de mudas foram significativamente
reduzidas devido & baixa disponibilidade de oxigénio no meio durante inundacao do
sistema radicular (Pelacani et al, 1995). Fotossintese, condutancia estomatica e
transpiragdo foram estudadas em mudas de buritizeiro (Mauritia vinifera Mart.)
submetidas a estresse hidrico (Calbo & Moraes, 1997) e a inundagéo (Calbo ef al.,
1998).

Trocas gasosas em pupunheira, comecaram a ser pesquisadas a partir do fim
dos anos 90. Wiliis et al. (1998) estudaram, em condicles de campo, assimilaggo
liquida, transpiragéo, condutancia estomatica de 20 especies de palmeiras, dentre as
quais a pupunheira. Para essa paimeira, decréscimos nos valores da assimilacao

liquida foram relacionados ac fiuxo de fotons fotossintéticos e ao fechamento parcial
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dos estOmatos (Tucci ef al, 2001a), bem como 2 idade das folhas (Tucci ef al,
2001b). Oliveira et al. (2002), trabathando com mudas, em casa-de-vegetacdo,
observaram decréscimo no potencial da agua das folhas e nas trocas gasosas,
quando a irrigacdo foi interrompida.

Segundo Lichtenthaler (1998), os métodos classicos para estudos dos efeitos
de condigbes de estresse na folossintese, baseados nas mensuragdes de taxas
fotossinteticas e relagdes de trocas gasosas, sdo bastante apropriados. No entanto,
o autor aponta para & possibilidade e necessidade de se realizar estudc ainda mais
completo envolvendo alterages na fase fotoguimica da fotossintese. Esse estudo se

baseia na emisséo de fluorescéncia pela clorofila a.

3.5. Fluorescéncia da ciorofila a

A atividade fotossintética & muito sensivel as condigGes ambientais. O efeito
de condigOes ambientais adversas € geralmente observado como um decréscimo na
assimila¢ao liquida de CO, (Nilsen & Orcutt, 1996; Taiz & Zeiger, 1998). No entanto,
€ importante considerar que taxas mais baixas de assimilacéo de CO,, provocadas
por estresses ambientais, podem estar relacionadas tanto com decréscimos na
difuséo de CO-: para os locais de carboxilagdo (devido ao parcial ou total fechamento
dos estdmatos), come com a inibicdo direta dos processos envolvidos na fase
fotoquimica ou na fase bioguimica da fotossintese, que ocomrem nos cloroplastos
(Krause & Weiss, 1991; Baker, 1993).

Bjorkman & Powles (1984) mencionaram caso em que sob estresse hidrico
houve inativagdo da atividade fotossintética como consegUéncia de fatores
estomaticos (declinio na condutancia estomatica), mas também de componentes

nac-estomaticos da fotossintese, incluindo a taxa de assimilagdo de CO; e a
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atividade do iransporte eletrbnice nos cloroplastos, indicando uma inativacdo da
fotoquimica primaria, associada ao fotossistema It (FSH).

A fluorescéncia da clorofila tem sido usada ha muitos anos como forma de
pesquisar a energia de excitacdo dentro do aparato fotossintético (Baker, 1993;
Govindjee, 1995).

Em anos recentes tem havido notavel progresso na compreensio e uso
prético da fluorescéncia da clorofila em ciéncia vegetal, promovido de um lado, pela
necessidade de maior compreenséo do fendmeno fotossintético em plantas em
distintos habitats e condicbes de cultivo {van Kooten & Snel, 1990), e de outro, pelo
desenvolvimento de instrumentacioc e métodos apropriados (van Kooten & Snel,
1990; Baker, 1993). Desse modo, a andlise da fluorescéncia da ciorofila, que no
passado era utilizada como método pioneirc em pesquisa basica de fotossintese,
evoluiu ao ponto de poder ser aplicada em estudos de fotossintese in vivo sob
condigbes de campo (Schreiber ef a/l., 1995).

A fluorescéncia da clorofila emitida pelas plantas verdes reflete a
complexidade dos fendmenos envolvidos na atividade fotossintética (Krause &
Weiss, 1991). A luz solar que incide nas folhas, & absorvida no aparato fotossintético
pelos sistemas coletores (clorofilas a e b, xantofilas e carotenos) associados aos
fotossistemas, e a energia de excitacio ¢ transferida para os centros de reacio dos
dois fotossistemas, onde conduziréd as reactes fotoquimicas primarias, que iniciardo
a conversdo da energia fotossintética (Krause & Weiss, 1991).

Bjorkman & Demmig {(1987) relataram que mais de 90% da luz absorvida &
utilizada pela fotossintese. No entanto, um processo competitivo paralelo de menor
proporgac, de desativagdo dos pigmentos excitados ocorre, correspondendo 3

emissac de fluorescéncia da clorofila, associada ao fotossistema 1i (PSH) (Krause &
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Weiss, 18981). Assim, a energia absorvida pelo aparato folossintético pode ser
dissipada de trés formas: fotoquimicamente, através da conversdo fotossintética;
pela emissdo de fluorescéncia;, ou ainda pela emisséo de calor {Schreiber ef al,
1995). A emissdo da fluorescéncia da clorofila &, porianto, um parametro bastante
variavel, sendo extinguida devido a compelicdo da reacdo foloquimica com outras
rotas de de-excitagio (Krause & Weiss, 1991).

A eficiéncia do PSil analisada conjuntamente com as taxas de assimilacio de
CO,, ira refletir a interdependéncia enire as reacOes das fases fotogquimica e
bioquimica da fotossintese (Matos, 1998).

Uma vez que ¢ PSIl é sensivel a uma ampla faixa de condicbes ambientais,
seu funcionamento, € um dos mais precisos indicadores de estresses ambientais em
plantas (Ball ef al., 1994; Matos, 1998). Com efeito, medidas da fluorescéncia da
clorofila, tém sido amplamente usadas em estudos sobre os efeitos de estresses
ambientais, tais como causados por exposi¢do & luz excessiva (fotoinibigao)
(Bjorkman & Demmig, 1987, Schreiber & Bilger, 1987), altas temperaturas, além de
estresse causado por deficiéncia hidrica do solo (Schreiber & Bilger, 1987).

Em todos esses casos, os métodos de fluorescéncia tém sido valiosos na
caracterizagado de alteragbes induzidas pela situacdo estressora, refletindo tanto
alteracbes em membranas como no desempenho fotossintético geral. Ball ef al.
(1994) mencionam ainda a possibilidade de se poder relacionar certas caracteristicas
da emisséo de fluorescéncia da clorofila a com a variagcdo diurna e estacional da
fotossintese, crescimento vegetal e dindmica de comunidades, indicando grande
potencial para sua utilizacdo em ecologia florestal.

Na Jltima década, estudos sobre a fluorescéncia da clorofila a foram

amplamente realizados, envolvendo cultivos agricolas como cacaueiro (Santos ef al.,
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1988); soja e girassol {(Guidi & Soldatini, 1997); mitho e bananeira (Rodrigues, 1996}
¢ especies florestais (Ball ef a/, 1994; Matos, 1998; Lobo-Faria, 1998; Prior ef al.,
1997, Lemos Filnc 2000). Esses estudos propiciaram maior compreensdo das
respostas do aparato fotossintético  dessas espécies sob distintas condicbes
ambientais.

Em palmeiras, estudos com vérias espécies utilizaram par8metros de
fluorescéncia da clorofila, especialmente para elucidar efeiios de vérios estresses
abidticos: coqueiro (Mannan ef a/., 1986; Yamada ef a/, 19986); Trachycarpus fortunei
(Larcher et al., 1891); e bidticos: palmeira areca {Chowdappa & Balasimha, 1984).
Em dendezeiro (Rival ef al, 1997) e coqueiro (Triques ef al., 1997 Triques ef af,,
1998) a variagio no padrdo de emiss&o da fluorescéncia da clorofila foi utilizada em
trabalhos envolvendo micropropagacdo. Merece destague o trabalho de Araus &
Hogan (1994), que estudaram, a campo, o curso digrioc de Fv/Fm para as palmeiras
Socratea exorrhiza e Scheelea zonensis (Araus & Hogan, 1994). Assim, de toda
literatura consultada, esse trabalho com palmeiras foi o que mais se relacionou ao

nosso estudo.
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4. MATERIAL E METODOS

4.1. Experimento realizado em Campinas, SP.

4.1.1. Local

O experimento foi conduzido no Centro Experimental de Campinas, do
Instituto Agronémico (IAC), localizado em Campinas (SP), a 22°54’S; 47°05'0 e 674
m a.n.m. A area enquadra-se na regido que de acordo com a classificagao de
Képpen é Cwa, apresentando uma estacéo quente e chuvosa, de outubro a margo,
com temperatura média entre 22 e 24° C e precipitagdo pluviométrica de 1.057 mm,;
e uma estacdo mais seca, de abril a setembro, com temperatura entre 18 e 22° C,
com 325 mm de precipitacdo, excedente hidrico anual normal de 320 mm e
deficiéncia hidrica anual normal de 14 mm (Ortolani et a/., 1995).

Na Figura 1 estdo apresentadas as normais ‘climatolégicas (1961-1990)
mensais de temperaturas maximas, minimas e meédias e radiacdo solar (a),
precipitagéo pluviométrica e umidade relativa normais (b) (Departamento Nacional de
Meteorologia, 1992) e balango hidrico normal (c) (Centro de Ecofisiologia e Biofisica

do IAC), da regido de Campinas, SP.

4.1.2. Material vegetal, delineamento experimental e condi¢gbes de cuiltivo

Foram estudadas pupunheiras inermes, provenientes de sementes de
Yurimaguas, Peru. As mudas para o experimento a campo foram formadas no
periodo de junho de 1999 a junho de 2000, segundo as recomendacdes gerais
propostas por Bovi (1998), com substrato composto por trés partes de solo e uma
parte de esterco de curral curtido, porém em recipientes grandes com capacidade

para 5L de substrato.

25



®

32F a =
30+ 5 - 45
Méaxima
28 |- n/n/u_“'ﬂ &
w— &,
T =) Er,u\a\\}_ﬂ/""’ {40 =
Rjw 2} gty — . -
2l ~a. Média et
E 20+ ﬁ-/ﬁ/ 1% gz
g o8l A T g 0
o o -+ 30 &
= 12 r .. Minima //4\,/A 1E
S 2L Z\A.ﬂ/“ 1% 5
E 10F o——o. ./e\o =
@ g e N 4 =
o 6 \\ e
4l T 415 3,
2L e
0 10

L LI AL S s e s S
Jan Fev Mar Abr Mai Jun Jul Ago Set Out Nov Dez
Meses

©
=]
g
F=3
S

-3
(=3
T

@
=]

o
<

Umidade relativa (%)
[
S fl

{ww) opseydiverg

Jan Fev Mar Abr Mai Jun Juf Ago Set Out Nov Dez
Meses

N

Y

S,

£

£

et )

8 ok

‘; T T T 1 T T T T 4 T
2 Jan Fev Mar Abr Mai Jun Jul Ago Set Out Nov Dez
£

=

2

L

bl

]

Meses

Figura 1. Normais climatolégicas (1961-1990) mensais de temperaturas méaximas, médias e
minimas e radiacdo solar (a), precipitacdo pluviométrica e umidade relativa (b)
(Departamento Nacional de Meteorologia, 1992) e extrato do balango hidrico normal (c)
(Centro de Ecofisiologia e Biofisica do IAC), de Campinas, SP.
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Mantiveram-se as plantas em casa-de-vegetacio, até o transplante. A partir de
fevereiro de 2000, as mudas comecaram a ser adubadas quinzenalmente, com 1 g
de nitrato de potassio e 150 mL de esterco de curral curtido por recipiente.

Em junho de 2000, as plantas foram transplantadas em tambores plasticos de
80 L de capacidade (115 kg de substrato), cortados na porgdo superior e parte
inferior apresentando ‘orificios para permitir a drenagem da agua, facilitada pela
colocagéao de 10 cm de brita no fundo.

O substrato constou de mistura de partes iguais em volume de terra, areia e
esterco, cujas caracteristicas fisicas e quimicas estao representada nas Tabelas 1 e

2, respectivamente.

Tabela 1. Caracteristicas fisicas do substrato usado para o plantio de pupunheiras em

tambores.
Caracteristicas Valores
Areia grossa (%) 41,0
Areia fina (%) 26,0
Limo (%) 11,0
Argila (%) 22,0
Cascalho (%) 10,6
Densidade aparente (g cm™) 1,2
Densidade real (g cm™) 2,5
Porosidade (%) 49,9
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Tabela 2. Caracteristicas quimicas (macro e micronutrientes) do substrato usado para
plantio de pupunheiras em tambores de 80 L.

Caracteristicas Valores
pH (CaCly) 55
pH (agua) 6,2
Matéria organica (g/dm®) 28,0
Al (mmol/dm?3) -
H (mmolJ/dm®) 18,0
CTC (mmolc/dm?®) 73,7
V (%) 75,6
Macronutrientes

P* (mg/dm?®) 64,6
P** (mg/dm®) 117.6
K (mmoly/dm?®) 20,7
Ca (mmol/dm?®) 27,0
Mg (mmol/dm?®) 8,0
Micronutrientes

S (mg/dm?®) 16,1
Na (mg/dm®) 116,0
Fe (mg/dm?®) 98,0
Mn (mg/dm®) 72,0
Cu (mg/dm?3) 54
Zn (mg/dm®) 13,0
B (mg/dm°) 03

Extratores: * - Melich
** - Resina anidnica
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A area do experimento foi limpa e aplainada, colocando-se placas de cimento
sobre as quais foram colocados os tambores. O plantio das mudas nos tambores foi
realizado em junho de 2000. As plantas foram conduzidas em espacamento 2 x 1 m,
dispostas em quatro linhas de dez plantas cada, totalizando 40 plantas (Figura 2, a,

b, ¢). O delineamento empregado foi inteiramente casualizado.
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SE

Figura 2. Aspectos da instalagdo do experimento. Marcag&o do espagamento e instalagdo
das placas (a), tambores com o substrato (b), plantas recém-plantadas (c) e coleta de
substrato para elaborag&o da curva de retencédo de agua (d), Campinas, SP, 2000/2001.
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A condugdo do experimento envolveu irrigagdo diaria, retirada de ervas
daninhas, coleta, identificagdo e controle de insetos e microorganismos
fitopatogénicos além de adubagdes periddicas para manutengédo das plantas em
estado nutricional adequado.

Devido ao grande crescimento das plantas a partir de dezembro de 2000, foi
necessario construir andaime de madeira entre as duas linhas centrais do

experimento, para permitir a realizagcéo de todas as avaliagdes (Figura 3).

Figura 3. Aspecto do experimento em abril de 2001, com andaime de madeira instalado
entre as duas linhas centrais, Campinas, SP, 2000/2002.

4.1.3. Adubacgdo e monitoramento do estado nutricional do substrato e das

plantas

Apés o plantio nos tambores as mudas foram adubadas, a cada 15 dias, com 2
g de nitrato de potassio por planta, até marco de 2001. A partir de abril de 2001 foi
estabelecido um cronograma de adubacgdo completa, incluindo os micronutrientes

zinco e boro, com base na previsdo de acumulo de fitomassa para periodo de um
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més. Para tanto, plantas de um cultivo comercial em diferentes tamanhos foram
amostradas, bem como plantas em condigGes de viveiro. As plantas foram avaliadas
quanto ao didmetro, altura e nimero de folhas. Apds as mensuracdes foi feita anélise
destrutiva, pesando-se massa fresca e seca das diferentes partes. Por meio de
ajuste de curva estabeleceu-se a relacio existente entre a altura da haste principal e
a biomassa aérea seca (dados ndo apresentados). Dados peri6dicos que vinham
sendo tomados nas plantas constantes do experimento foram analisados,
estabelecendo-se uma relagéo linear entre altura e meses de avaliacdo. Por meio
dessa relagéo estimou-se que o crescimento médio em altura no periodo estava em
torno de 10 cm por més. Com base nessa estimativa e de acordo com o preconizado
no boletim 100 para o cultivo da pupunheira (Bovi & Cantarella, 1996),
estabeleceram-se os nutrientes e as quantidades dos mesmos a serem aplicados
periodicamente, de forma a manter a taxa de crescimento estimada para o periodo.
Assim, com base na estimativa mencionada, que indicou incorporacéo de
fitomassa de 160 g de matéria seca ao més, a partir de abril de 2001 foi iniciada a
aplicagcdo de adubagdo completa, que consistiu basicamente de trés aplicagdes
mensais dos seguintes adubos, nas respectivas quantidades por planta: primeira
aplicagéo — 12 g de sulfato de aménio, 2,5 g de cloreto de potassio, 0,25 g de acido
bérico e 0,25 g de sulfato de zinco; segunda aplicagdo — 7,5 g de nitrato de aménio,
2,5 g de cloreto de potassio, 0,25 g de &cido bdrico e 0,25 g de sulfato de zinco;
terceira aplicagdo — 7,5 g de nitrato de aménio. As aplicagdes foram realizadas a
cada dez dias. |
Em novembro de 2001 foi escarificada a superficie dos tambores e colocado
1,5 kg de esterco de curral curtido em cobertura. Tal procedimento foi repetido em

maio de 2002.
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A estimativa de crescimento foi revista a cada estagao para ajustar os dados de
crescimento as exigéncias nutricionais das plantas. Analises do substrato dos
tambores foram feitas periodicamente, visando monitorar adequadamente o estado
nutricional das plantas.

Visando monitorar a composi¢do quimica do substrato e o estado nutricional
das plantas, foi realizada amostragem de substrato e de tecido foliar para diagnose
(macro e micronutrientes) em quatro épocas por ano: julho de 2001 (inverno),
outubro de 2001 (primavera), janeiro de 2002 (ver&o) e abril de 2002 (outono).

Para as analises do substrato, foram amostrados os 16 tambores centrais,
tendo sido colhidas amostras correspondentes a 0-20 cm e 0-50 cm de profundidade.
Para a analise foliar, foram coletados e enviados ao laboratério, seis foliolos da
porgéo media das folhas (de +1 a +6). A folha +1 corresponde a folha mais jovem
completamente expandida, e assim sucessivamente (Tomlinson, 1990). Macro e
micronutrientes foram determinados segundo método proposto por Bataglia et al. ‘
(1983). Em todas as coletas, foi estimado também o teor de clorofila nos mesmos
foliolos, usando-se equipamento SPAD-Meter, Minolta, Co., Ltd., Japan. Os teores
de clorofila foram estimados antes da coleta dos foliolos, em sua porcédo mediana. As
medidas foram realizadas as 10:00 horas.

De modo geral, durante o experimento as plantas apresentaram niveis de
nutrientes dentro das faixas adequadas a espécie (van Raij & Cantarella, 1996), nédo
tendo sido observadas deficiéncias nutricionais que pudessem comprometer o

crescimento e as relacdes de frocas gasosas.
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4.1.4. Avaliac&o do desenvolvimento vegetativo

O desenvolvimento vegetativo foi avaliado aproximadamente a cada 30 dias,
em todas as plantas, através de medidas das seguintes variaveis: altura da planta
(medida do colo até o local de insercdo da folha mais jovem completamente
expandida); perimetro da haste principal (medido na altura do colo); ntimero de
folhas fotossinteticamente ativas; comprimento da raquis das folhas +1, +2 e +3: e
emiss&o de folhas novas. Foram também avaliados o nimero de perfilhos (Figura 4)

e sua altura, didmetro e nimero de folhas.

Figura 4. Aspecto de um dos tambores mostrando haste principal de pupunheira circundada
por perfilhos. Campinas, SP, 2000/2002.

4.1.5. Monitoramento do estado hidrico do solo

Apds o transplante, os tambores foram irrigados diariamente, até drenagem.
A partir de margo de 2001 foi iniciado © monitoramento do estado hidrico do

substrato dos 16 tambores centrais, com o analisador de umidade do solo modelo
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Trase System | da SoilMoisture Equipment Corp. (1990), pela técnica da
reflectometria no dominio do tempo (TDR, Time Domain Reflectometry). O substrato
dos tambores foi mantido durante todo o transcorrer do experimento na capacidade
de campo avaliada segundo dados obtidos em experimento paralelo (Arruda et al.,
2002), que levou em consideracdo a curva de retencdo de agua do substrato
(Richards et al., 1956), medidas com o sistema Trase para calibragéo e elaboragéao
de curvas.

A partir do monitoramento da umidade do substrato com o sistema Trase, a
irrigagéo passou a ser feita através de fornecimento de volumes calculados de agua,
gotejando através de garrafas plasticas de 2L de capacidade, duas por tambor,

apoiadas em suporte de arame (Figura 5).

Figura 5. Sistema de irrigacéo dos tambores. Campinas, SP, 2000/2002.

4.1.6. Monitoramento do estado hidrico das folhas

O potencial da agua das folhas (g, MPa), foi avaliado no mesmo dia e nas
mesmas plantas e nas mesmas folhas nas quais foram avaliados os parametros
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relacionados as trocas gasosas. y foi determinado na porgdo apical de um foliolo
plandfilo e ensolarado, localizado na porgdo mediana da folha, utilizando-se camara
de pressédo (Scholander ef al., 1965). As determinagdes foram realizadas as 5:30

horas e as 13:00 horas.

4.1.7. Medidas de trocas gasosas

As mensuracdes das frocas gasosas foram realizadas aproximadamente a
cada 30 dias, entre junho de 2001 e junho de 2002, entre 7:00 e 18:00 horas. Para
cada més, as variaveis relativas a trocas gasosas foram avaliadas ao longo de um
dia, com medidas realizadas em intervalos aproximadamente de duas horas, entre
7:00 e 18:00 horas.

Foram avaliadas oito plantas centrais do experimento. As medidas foram
realizadas na porgéo mediana de um foliolo localizado na parte média da folha mais
jovem completamente expandida (folha +1) e durante o transcorrer do experimento,
foram avaliadas as folhas desse mesmo estadio ontogenético (Figura 6).

Foram medidas a assimilagdo liquida de CO, (A, umol m? s™), a condutancia
estomatica (gs, mol m™ s™), a concentrago interna de CO» (Ci, umol mol™"), a taxa
de transpiragdo (£, mmol m?s™), a temperatura foliar (°C) e a densidade de fluxo de
fotons fotossintéticos (DFFF, umol m™ 5'1)_. As duas ultimas variaveis foram medidas
através dos sensores do equipamento. Foi calculada a eficiéncia do uso da agua
(A/E, umol CO2/ mmol H.0). Para a realizagio das medidas utilizou-se equipamento
portatil para medidas de trocas gasosas (CO; e H,0) por radiagéo infravermelha,

modelo LCA-4, da ADC, BioScientific Ltd., England.
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Figura 6. Medidas de trocas gasosas na parte mediana de foliclo de pupunheira localizado
na porgdo média de uma folha +1. Campinas, SP, 2001/2002.

4.1.8. Curva de resposta a luz

Em margo de 2002, foi executada curva de resposta de A a luz em trés das
plantas utilizadas nas mensuragbes das trocas gasosas. As medidas foram
realizadas com equipamento portatil para medidas de trocas gasosas modelo LCA-4,
acoplado a equipamento de controle do microclima dentro da camara foliar (ADC,
BioScientiﬁc Ltd., England). A camara foi acoplada a unidade de luz (Portable Light
Unity) que permitiu o trabalho a densidades de fluxo de fétons fotossintéticos (DFFF)
fixas, pré-estabelecidas. A elaboracdo da curva de resposta a luz teve inicio as 8:30
horas, realizando-se para cada planta trés medidas para cada valor de DFFF. As
medidas comegaram a 2.000 umol m? s e foram efetuadas a intervalos de fluxo de
200 umol m? s, até 200 pumol m? s™, e a partir dessa densidade a 100, 50, 30 e 0
umol m? s™. As medidas foram realizadas na parte média de um foliolo, localizado

na parte mediana da segunda folha (folha +2).
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Os dados foram ajustados & seguinte equagdo: A = Apax * (1-e™ 1)) onde:
Amax = assimilagéo liquida maxima, « = constante de proporcionalidade, x = radiacdo
fotossinteticamente ativa e I' = ponto de compensacgéo luminica (Prado & Moraes
1997). A eficiéncia quantica aparente foi estimada por @ = (@ . Amax) €% D). Também
estimou-se a eficiéncia quantica aparente pelo coeficiente angular da equacio da
reta ajustada a porgéo linear da curva de resposta da fotossintese a luz (Taiz &

Zeiger, 1998).

4.1.9. Medidas da cinética de emissdo de fluorescéncia da clorofila a

As medidas de fluorescéncia da clorofila a foram efetuadas em foliolos das
mesmas plantas, nos mesmos dias e horarios das medidas de trocas gasosas, com
uma medida adicional as 6:00 horas. Foi utilizado fluorémetro modulado (PAM-2000
da Walz, Effeltrich, Alemanha). A fibra de emissdo de luz/sensor do fluorébmetro
permitiu medidas de DFFF e da temperatura na superficie foliar. Foram feitas as
seguintes determinacdes (Bilger ef al, 1995). eficiéncia quéntica potencial do
fotossistema I, @potenciar FSII (F\/Fp, Fi=F-Fo) e eficiéncia quéntica efetiva, Qgesiva
FSII {[(Fm'-F)/Fm'] = AF/Fy'}. Fo, Fm e Fy indicam, respectivamente, fluorescéncia
minima, fluorescéncia méaxima e fluorescéncia variavel determinadas apos escuro,
Fm' indica fluorescéncia maxima a luz e F fluorescéncia no estado de equilibrio
dinamico.

Fm e Fo foram medidos as 6:00 horas em folhas adaptadas ao escuro por uma
noite e depois, em intervalos de 2 horas, em folhas adaptadas ao escuro por 30

minutos.

4.1.10. Dados climéaticos

Os dados de temperaturas maximas, médias e minimas do ar, bem
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como precipitaggo pluviométrica e insolagdo empregados nas correlagdes com as
variaveis de crescimento foram obtidos em estagdo meteoroldgica convencional,
instalada a 300 metros do local do ensaio (Centro de Pesquisa e Desenvolvimento
em Ecofisiologia e Biofisica do IAC).

Dados de temperatura e umidade relativa do ar, forém também obtidos em
estacdo meteoroldgica automdtica (Centro de Pesquisa e Desenvolvimento em
Ecofisiologia e Biofisica do IAC). A temperatura da folha (°C) e o DFFF, foram
medidos, respectivamente, pelo termopar e pelo sensor de DFFF da camara foliar do
LCA4.

O déficit de presséo de vapor do ar (DPV,,) foi calculado pela equaczo:

DPV, = es, - ea,, (1)
sendo que,

esar = 0,61365 *exp [17,502 * T,/ (240,97 + T.)] 2
eaz = (esar * UR)/100 (3)

onde, es,, € a pressdo saturante de vapor do ar e ea,, é a pressao atual de vapor do
ar em kPa e UR a umidade relativa e T,, a temperatura do ar.
Para o calculo da diferenca de pressdo de vapor entre a folha e o ar

(DPVroma-ar) cOnsiderou-se que:

DPVroina-ar= (€S1s - €arar) (4)
sendo que,
es = 0,61365 *exp [17,502 * T;/ (240,97 + T5)] (5)

onde es € a pressdo saturante de vapor na folha, e T; a temperatura da folha,

em °C.
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4.1.11. Analise estatistica

Os dados de crescimento foram analisados segundo o delineamento
inteiramente casualizado, usando-se como fonte de variag&o principal o fator épocas.
Foi realizada analise univariada, com médias comparadas pelo teste de Newman-
Keuls a 5% de probabilidade (Steel & Torrie, 1980). Foram feitas andlises de
correlacéo linear simples (método de Pearson a 5%, 1% e 0,1% de probabilidade)
entre as medidas de crescimento entre si, bem como das taxas de crescimento
absoluto e relativo e do numero de folhas e de perfilhos, com os dados de clima,
correspondentes ao periodo de um a quatro meses anteriores as medidas, bem
como com as médias de 30 dias defasadas de 30 e 60 dias. Para os ajustes de curva
nao foram consideradas as medidas da fase de aclimatacdo para nenhuma das
variaveis de crescimento estudadas.

Para as medidas de trocas gasosas foi realizada analise de variancia,
considerando-se trés fontes de variagcdo: épocas, estacbes e horas do dia. Para
melhor analisar as relagées entre A e gs, DFFF, DPVa, DPVigpaar © temperatura
foliar, o ano foi dividido nas quétro estagbes convencionais: outono (abril, maio,
junho); inverno (julho, agosto, setembro); primavera (outubro, novembro, dezembro);
veréo (janeiro, fevereiro, margo) e o dia foi dividido em manha (antes das 12:00
horas) e tarde (apds 12:00 horas).

Todos os dados foram empregados na determinagdo da resposta de A a
DFFF. Para todas as outras andlises foram utilizadas somente as medidas nas quais
FFF excedeu 700 pmol m? s, fluxo correspondente a saturacdo da fotossintese
pela luz. Foi empregado o programa Statgraphics 6.0 (Statistical Graphics
Corporation) para as analises estatisticas. Andlises de correlacdo entre as variaveis

foram efetuadas pelo método de Pearson (Steel & Torrie, 1980) a 5, 1 e 0,1% de
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probabilidade. Andlises de regressao foram realizadas, com a definigdo de modelos,
escolhidos pelo valor de R? e significado bioldgico, e ajuste de curva efetuados pelo

programa Microcal Origin 6.0.

4.2. Experimento conduzido em Ubatuba, SP

4.2.1. Local

O experimento foi conduzido na Estacdo Experimental do Institutc Agrondémico
(IAC), em Ubatuba, SP, a 23° 27'S, 45° 04'W, 6m a.n.m., temperatura média anual
20,8°C, oprecipitacdo pluviométrica 2841 mm; deficiéncia hidrica nulg;
evapotranspiracéo potencial normal de 992 mm e excedente normal de 1849 mm
(Centro de Pesquisa e Desenvolvimento em Ecofisiologia e Biofisica do IAC).

Na Figura 7 s&o apresentadas as normais climatoldgicas (1961-1990) mensais
de temperaturas maximas, minimas e médias e radiagdo solar (a), precipitacéo
pluviométrica e umidade relativa normais (b) (Departamento Nacional de
Meteorologia, 1992) e balango hidrico normal (c) (Centro de Pesquisa e
Desenvolvimento em Ecofisiologia e Biofisica do IAC), da Estacdo Experimental de

Ubatuba, SP.
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4.2.2. Material vegetal e condicédo de cuitivo

Foram estudadas pupunheiras da raga “microcarpa’, provenientes de
sementes do Para, Brasil. As medidas foram realizadas em perfilhos de touceiras de
pupunheiras de 12 anos de idade, que vinham sendo colhidas regularmente para
producéo de palmito. Os perfilhos estudados, na ocasido das medidas apresentavam
desenvolvimento semelhante ao das plantas cultivadas em tambores. A época das
primeiras medidas, em julho de 2001, os perfilhos mensurados apresentavam as
seguintes médias: 159 cm de altura, 14,6 cm de didmetro da haste e 7 folhas
funcionais.

Na Figura 8 s&o apresentados aspectos do experimento onde se encontram

as plantas medidas.

4.2.3. Medidas de trocas gasosas

As medidas das varidveis relativas a trocas gasosas foram realizadas em
quatro epocas: julho de 2001 (inverno); novembro de 2001 (primavera); janeiro de
2002 (verao); e maio de 2002 (outono). O método empregado, bem como o

equipamento utilizado foram idénticos ao expresso em 4.1.7.

4.2.4. Medidas da cinética de emissao de fluorescéncia da clorofila a

O método empregado, bem como o equipamento utilizado foram idénticos ao

expresso em 4.1.9.

4.2.5. Analise estatistica

Foi realizada anélise de variancia univariada, com médias comparadas pelo
teste de Newman-Keuls a 5%. Para as andlises de correlacéo foi utilizado o método
de Pearson a 5%, 1% e 0,1% de probabilidade (Steel & Torrie, 1980). As andlises

foram efetuadas com o auxilio do programa Statgraphics 6.0. Andlises de regresséo
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foram realizadas, com a definicdo de modelos e ajuste de curva efetuados pelo

programa Microcal Origin 6.0.
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5. RESULTADOS E DISCUSSAQO

5.1. Analise do desenvolvimento vegetativo

Segundo Tomlinson (1990), a maioria das palmeiras cresce em climas nao
estacionais ou moderadamente estacionais, nos quais é possivel iniciacdo e
expansao gradual e ordenada de partes. Assim, as palmeiras sdo caracterizadas por
ontogenia coninua, ndo passando portanto por série de transicdes metamdrficas
faciimente reconhecidas. Em vez disso, as flutuacdes observadas sdo especialmente
em taxas de crescimento e determinadas pelo ambiente (Tomlinson, 1990), sendo
que, em regibes em que as condigbes sdo favoraveis ao crescimento durante o ano
todo, as palmeiras crescem continuamente (Larcher, 2000).

O Estado de S&o Paulo, ao contrario da regido de origem da pupunheira,
apresenta estacionalidade climatica, nos parecendo muito importante, em um estudo
sobre variagéo estacional de trocas gasosas em plantas da espécie, estudar
concomitantemente a variacéo estacional do crescimento.

O crescimento foi avaliado através de mensuragGes de variaveis que
apresentam correlagdes positivas e significativas com a producéo de palmito em
pupunheiras (Bovi ef al., 2002).

Nas Figuras 9, 13, 14, 15 estdo apresentadas as curvas de crescimento
obtidas para, altura e perimetro da haste principal, nimero de folhas e perfilhos, e
comprimento das raquis +1, +2, +3, bem como as respectivas equacgdes de ajuste e
parametros.

Das fungbes usadas para descrever as relacées de crescimento dos vegetais
as assintdticas s&o bastante apropriadas. Uma das equages mais utilizadas para

ser aplicada aos dados primarios é a funcéo de Richards, cujos parametros conferem
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maior significado bioidgico aos dados (Beadle, 1993). A funcBc de Richards é
flexivel, descrevendo na realidade uma familia de curvas de crescimento incluindo a
logistica, a Gompertz e a Bolizman. Os dados de crescimento foram ajustados pela
func@o de Boltzmann, com excecdo do numero de folhas que foi ajustado pela
funcéo de Richards.

Com excegdo do numero de folhas e nuimero de perfilhos, os dados
correspondentes as demais varidveis de crescimento foram estrategicamente
divididos em duas etapas, propiciando na realidade dois ajustes, evidenciando os
efeitos de certos eventos climaticos sobre o crescimento. Assim, as curvas e
equacbes em vermelho nas figuras, representam o crescimento durante o primeiro
ano de medidas, até o inicio das medidas de trocas gasosas. Aquelas em preto,
representam 0 crescimento desde ¢ inicio do ¢ segundc ano, até o fim do

experimento.

5.1.1. Altura

Em palmeiras o crescimento de cada haste é continuo, ainda que a taxa de
crescimento possa flutuar estacionalmente ou segundo certas variagbes ambientais
casuais. O crescimento em extenséo é precedido pelo aumento em didmetro, sendo
este inteiramente primario, uma vez que ndo ha meristema secundaric (cambio)
{Tomlinson, 1990).

A curva de crescimento em altura (Figura 9) mostra claramente a ocorréncia
de dois ciclos de crescimento mais intenso correspondentes aos meses mais
quentes, e um periodo de crescimento menos intenso, correspondente aos meses de
inverno, periodo esse no qual tiveram inicio as medidas de trocas gasosas. Ao fim do

experimentc, em junho de 2002, as plantas apresentavam altura média ao redor de
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230 cm. E interessante mencionar que em cultivos comerciais para producdo de
paimito as plantas s&o cortadas quando apresentam entre 160 cm e 180 cm de aitura
(Bovi, 1998). A altura verificada foi compativel com aquela observada por Ramos ef
al. (2002), em plantas de mesma idade cultivadas a campo em experimento de
irrigagéo, indicando que ainda que as plantas tenham sido cultivadas em tambores
durante todo o experimento, n&o houve restricio ao seu crescimento que pudesse
comprometer os resultados das medidas de trocas gasosas.

A altura da planta é uma variavel importante pois estd altamente
correlacionada com a fitomassa e a dres foliar {Clement, 1995) e com a producéo de
palmito (Bovi ef al, 1992). E uma das caracteristicas mais faceis de mensurar em
experimentos de producdo de palmito, sendoc um dos caracterss de menor
variabilidade, com coeficientes de variagdo abaixo de 20% (Bovi ef al, 1902). A
altura da planta é considerada medida vegetativa essencial em analises de

crescimento e produgdo de pupunheiras (Clement & Bovi, 2000).
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Figura 9. Crescimento em altura da haste principal em pupunheiras cultivadas em tambores.
Cada ponto representa meédia de 16 plantas. Barras verticais representam ¢ erro padrio da
média, Campinas, SP, 2001/2002.

As fases de crescimento mais intenso em altura ficam bem evidenciadas pelas
taxas de crescimento abscluto (Figura 10a). Maiores taxas de crescimento em altura
foram observadas no inicic do segundc periodo de verdo (ano de 2002),
correspondendc a cerca de 0,6 cm dia”, equivalendo portanto a 18 cm més™,
compativel com a taxa verificada a campo para plantas de mesma idade (Ramos,
2002).

As taxas negativas de crescimento absoluto em altura observadas nos
primeiros meses apos o plantio podem ter sido devidas ao fato de que entre os
meses de junho (transplante) e setembro de 2001, ou seja o periodo crucial de

aclimatac@o das plantas as condigbes de pleno sol, as condigdes climaticas foram
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bastante adversas. Alem de temperaturas do ar mais baixas, caracteristicas para
essa época do ano, sabretudo as minimas que atingiram por volta de 10°C (Figura
11), as plantas recém-transplantadas foram submetidas durante esse periodo a
ventos forte por pelo menos 80 dias. Além disso, alta densidade de fluxo de fétons
fotossintéticos (DFFF) nas horas mais guentes do dia durante a fase de acliratacéo,
podem ter acarretadc foto-oxidagdo, com danos as folhas. Durante essa fase as
plantas, cujo aspecto pode ser apreciado na Figura 2g, apresentaram
amarelecimento das folhas com queda subsequente, mas apenas uma morreu, tendo
que ser substituida.

Outro evento interessante cuja observacdo pdde ser propiciada pela analise
das taxas de crescimento absoluto (Figura 10a), foi a ocorréncia de taxas mais altas
de crescimento, durante a fase de crescimento mais lento, no invermno de 2001, entre
julho e setembro. Esse evento pode ser relacionado & resposta do crescimento em
altura da pupunheira & adubagdo, uma vez que em abril de 2001 as plantas
comegaram a receber adubacg&o completa, com base em acréscimo de matéria seca.

A influéncia dos fatores climaticos sobre o crescimentc em altura da
pupunheira foi evidenciada através da anélise de correlagéo entre a altura (Tabela 3)
e as medias de temperaturas maximas médias e minimas, horas de insolagdo e
precipitagéo pluviométrica, vigentes nos periodos correspondentes a 30, 60, 90 e 120
dias e quando defasados de 30 e 60 dias anteriores as medidas. Os valores médios
dos parametros climaticos estio apresentados nas Figuras 11 e 12, nas quais pode

também ser observada sua estacionalidade.
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Figura 10. Taxas de crescimento absoluto em altura (a), perimetro da haste (b), ntimero de
folhas (¢), numero de perfilhos (d) e comprimento da raquis (e), de pupunheiras cultivadas
em tambores. Cada ponto representa média de 16 plantas. Campinas, SP, 2000/2002.
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Tabela 3. Estimativa de coeficientes de correlacéo e niveis de significancia entre a taxa de
crescimento absoluto (TCA) em altura, perimetro da haste, comprimento da raquis +1 e +2, o
numero de folhas e namere de perfilhos de pupunheiras cultivadas em tambores e as médias
de temperaturas maximas, meédias e minimas, horas de insolagéo e precipitacdo, observadas

30, 80, 90, 120 e defasadas de 30 e 60 dias anteriores aos dias de medidas.

TCA em TCAem Namero Mamero TCAem TCA em
altura Perimetro folhas perfiltos  comprimento compiimento
da haste raquis +1 raquis +3
Tmax30 0,637 0,620* ns ns 0,648* 0,714*
60 0,714 (,489* 0,482* ns 0,607~ 0,746*
90 0,673*™ ns 0,540* 0,501* ns ns
120 0,817 ns 0,577 0,538* ns ns
-30 0,632* ns 0,495* 0,543* ns ns
50 ns ns ns Ns ns ns
Tmin 30  0,790**  (,545* 0,563* Ns ns ns
60 0,841  0,485* 0,661 0,557* ns 0,740
90 (,780™ ns 0,679** 0,576* ns ns
120 0,680* ns 08654+ 0,578* ns ns
-30  0Q,789** ns 0,689* 0,632* ns ns
80 0,504* ns 0,570~ 0,502~ ns ns
Tmed30 0,738  (,545* 0,500* Ns ns 0,710°
60 0,800  (0,494* 0,504** 0,520* ns 0,765*
80 0,744 ns 0,629** 0,551* ns 0,723*
120 0,658* ns 0,626* 0,565* ns ns
-30 0,739 ns 0,621  0,608** ns ns
50 ns ns 0,520* 0,474 ns ns
insof 30 0,617* ns ns ns ns ns
60 (0,623 ns ns ns ns ns
20 0,534* ns ns ns ns ns
120 0,476% ns ns ns ns 0,724*
30 0,590 ns 0,490* ns ns ns
-80 ns ns ns ns ns ns
Prec 30 0,521* ns ns ns ns ns
60 0,655™ ns ns ns ns ns
0 0,740™* ns 0,496* ns ns ns
120  0,670* ns 0,484* ns 0,599* ns
30 0,714 ns 0,600* (504" ns ns
£0 0,584 ns 0,464+ ns 0,8654* ns

*, e, significativo a 3, 1 e 0,1%, respectivamente; ns, ndo significativo.
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Foram observadas correlagbes positivas significativas entre as taxas de
crescimenio absoluto em altura e todos os pardmetros climaticos (Tabela 3).
Cosficientes de correlacéo de maior magnitude foram observados entre as taxas de
crescimento absoluto e as meédias das temperaturas vigentes nos 60 dias anteriores
as medigbes (r = 0,71, r = 0,80, r = (3,84, respectivamente para as médias de
temperaturas maximas, médias e minimas). Esses valores demonstram a
importancia da temperatura para ¢ crescimento da pupunheira, gue sendo uma
gspécie amazdnica é mais produtiva a temperaturas médias acima de 24°C (Mora-
Urpi ef al., 1997). Na realidade, a temperatura € o mais importante fator determinante
do crescimento de uma cultura, sendo fator significativo nos modelos de mudangas
climaticas (Beadie, 1993).

Tambem o crescimentc e a producdo do dendezeiro (Elaeis guineensis Jaqc.)
e do coqueiro sdo afetados diretamente pela variagcio estacional das condicbes

climaticas (Carvatho, 2000; Passos, 1998).
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Figura 11. Medias de temperaturas méximas, médias & minimas dos 30 (@), 60 ((b),80 () e
120 (d) e defasados em 30 (e) e 80 (f) dias anteriores as mensuracbes de crescimento de
pupunheiras cultivadas em tambores, e as mesmas varigveis. Campinas, SP, 2000/2002.
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Ramos (2002} verificou em pupunheiras a campo sob distintos sistemas de
irigacdo e adubagdo nitrogenada, taxas mais altas de crescimento em altura nos
meses de verBo. Correlacdo positiva entre crescimentc em fitomassa em
pupunheiras e temperaturas médias acumuladas nos seis meses anteriores &
mensuragdo foram relatadas por Vega (2003). Para a palmeira areca (Areca cafechu
L.), temperaturas minimas ocorridas dois anos antes da colheita correlacionaram
positivamente com a produgéo de frutos (Reddy & Vijayakumar, 1993).

As taxas de crescimento absoluto em altura correlacionaram positivamente
com © namerc de horas didrias de insolagdo. Segundo Mora-Urpi ef al (1997),
pupunheiras cultivadas requerem luz solar plena para producio 6tima tanto de
palmito como de flores, frutos e perfilhos No local de origem pupunheiras ocorrem
em ecossistemas alterados por agdo antrépica, principalmente ao longo de leitos de
rios e em clareiras de florestas primérias, geralmente espalhadas e relativamente
isoladas ou em baixa densidade em peguenos grupos, néo tendo sido reportados
extensos macigos naturais (Mora-Urpi ef al., 1997).

Para o dendezeiro o total de 1.800 horas/ano de insolacdo é considerado
ideal, enquanto valores abaixo de 1.500 horasfano sdo considerados limitantes
(Carvalho, 2000). Também o coqueiro & altamente exigente em luz, ndo se
desenvolvendo bem sob condicdes de baixa luminosidade, necessitando 2.000 horas
anuais com, no minimo, 120 horas mensais (Passos, 1998). Nao foi encontrada na
literatura consultada, referéncia a valores de horas de insolacdo/ano, considerados
adequados a pupunheira.

Foram tambéem observadas comrelacdes positivas significativas entre TCA em
altura e a precipitacdo piuviométrica das épocas anteriores as medidas (Tabela 3),

ainda que as plantas tenham sido irrigadas durante o franscorrer do experimento.
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Esse fato poderia ser atribuido & influéncia da precipitag&o pluviométrica no déficit de

pressao de vapor do ar (DPV,,), que tem efeito direto sobre as trocas gasosas, €,

portanto, sobre o crescimento.
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Figura 12. Medias de horas diarias de insolacdo e precipitacéo dos 30 (a), 80 (b), 90 {c) e
120 (d) dias e defasados em 30 (e) e 60 (f) dias anteriores as mensuragbes de crescimento
de pupunheiras cultivadas em tambores. Campinas, 2000/2002.

5.1.2. Perimetro da haste principal

O perimetro da base da haste principal esta altamente correlacionado com o

pesc do palmito (Bovi ef al, 1992) e com a biomassa total {Clement & Bovi, 2000),
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mas como ¢ dificil de ser mensurado com precis&o em condicdo de campo devido &
presenga de perfilhos, & considerado uma medida opcional em frabalhos de analise
de crescimentc e proedug@o de palmitc em pupunheiras (Clement & Bovi, 2000). E
também variavel utilizada na estimativa do ponto de coliheita (Bovi, 1998).

Tal como observado para a altura, a curva de crescimento em perimetro da
base da haste principal (Figura 13a), mostra duas fases de crescimento mais intenso
separadas por fase de crescimento mais lento, correspondente ao invernc de 2001.
O inicio das medidas de trocas gasosas, em junho de 2001, correspondeu a essa
fase de crescimentc menos intenso. Ao fim do experimenfo as plantas estavam
apresentando em média 45 cm de perimetro de base.

Pela Figura 10b, observa-se que taxas de crescimento absoluto mais altas
ocorreram na primeira fase de crescimente rapido, no verfio de 2001, com maximo
de 0,13 cm dia”, equivalendo a 3,90 cm més™. Tal como havia side notado para a
altura, pode-se observar pico de crescimento em perimetro da base, em pleno

erno, que pode ser atribuido & adubagdo. No entanto, pode-se observar que a
resposta do perimetro & adubacéo foi mais rapida que a da altura, contrariamente ao
que havia side observado por Ramos (2002), em seu trabalho sobre efeitos de niveis

de adubag¢éo nitrogenada em pupunheiras.
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Us resultados de perimetro da base da haste principal mostraram que o
desenvolvimento das plantas cultivadas em tambores deste experimento esteve
compativel com as pupunheiras a campo, em experimento de adubacio (Ramos,
2002), indicando, tal como havia sido observado para a altura da planta, néo ter
havido resiricdes ao crescimento.

Foram observadas correlacSes positivas significativas entre a TCA do
perimetro da base e as temperaturas maxima, média e minima dos meses anteriores
as medidas, mas de menor magnitude que aquelas observadas para a altura.

O perimetro da base correlacionou positiva e significativamente com o ndmero
de folhas (r = 0,90), com o nimero de perfilhos (r = 0,98) ¢ com o comprimento das
raquis das folhas +1, +2 e +3, com os coeficientes de correlagéo 0,98, 0,99 e 0,98,

respectivamente.

5.1.3. Numero de perfilhos

Em palmeiras multicaule como a pupunheira, o habito da planta é determinado
pelo perfilhamento basal, processo resultante do desenvolvimento de gemas, na
axila de folhas, com o processo se iniciando usualmente na fase de desenvolvimento
da planta. Os perfilhos desenvolvem-se proximos & planta-mae, produzindo
caracteristica touceira de estipes (Tomlinson, 1990). Tal como a altura da planta, o
nimero de perfithos foi listado por Clement & Bovi (2000) entre as medidas
vegetativas essenciais em analises de crescimento e producéoc de pupunheiras, uma
vez que esta diretamente relacionado com a durago econdmica do cultivo e com a
capacidade de regenerac&o da touceira apds a colheita. Em amostra de pupunheiras
avaliadas por Bovi ef al. (1892), o ndmero de perfilhos mostrou grande variabilidade,

com coeficiente de varia¢io superior a 46%.
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Pela analise da curva de crescimento (Figura 13b) observa-se numero baixo
de perfithos entre junho e setembro de 2000 e em seguida a partir de outubro,
aumento abrupto, com estabilizagéc a partir de junho de 2001, com média maxima
de 11,7 perfilhos por planta. Esse ndmero de perfilhos é maior que o relatado por
Bovi et al. (2002), em experimento a campo, indicando que o cultivo em tambores
nao restringiu o perfilhamento das pupunheiras. Pode também estar relacionado ao
fato de que as plantas receberam mais luz do que em cultivos comerciais. As
caracteristicas do perfilhamentc das plantas podem ser observadas na Figura 4.

Alraves da anélise da TCA pode-se observar valores maximos no inicio do
verao de 2001 com taxa maxima ao redor de 0,075 perfilhos dia™, eqlivalendo a 2,25
perfilhos més™, mais alto que o relatado por Ramos (2002) em experimento a campo.
E interessante notar alternancia entre TCA mais altas e mais baixas de nimeros de
perfilnos. Visto que as medidas foram realizadas nas mesmas plantas, esse fato
pode significar que a emiss&o de perfilhos apds o primeiro ano de estabelecimento
da planta ocorre em pulsos, o que faz sentido, uma vez que os perfilhos estio
geralmente na base de folhas mais velhas, expondo-se quando estas tornam-se
senescentes.

O numero de perfilhos correlacionou com as médias de temperaturas
maximas, medias e minimas (Tabela 3). Coeficientes de correlagio mais altos foram
observados nas correlacbes com as temperaturas minimas, mostrando a importéncia
de temperaturas apropriadas para o perfilhamentc da espécie.

Foi observada correlag&o positiva significativa (r = 0,98) entre o perimetro da
haste principal e 0 nimero de perfilhos. Levando em consideragio que perfilhamento
€ um carater juvenil, esse resultado parece estar relacionado ac bom estado de

desenvolvimento das plantas, uma vez que Bovi ef al. (1992} reiataram gue ¢
61



perimetro da base da planta-ma&e correlacionou negativamente com o numero de
perfilncs, atribuindo esse fato & competicdo dentro da touceira por assimilados.
Segunde Jansen (1991) considera-se que o nimero e o tamanho inicial dos perfilhos
estejam também relacionados a taxa de fotossintese em relagBc a demanda por

carpboidratos para a manutencac e crescimento da haste principal.

5.1.4. Namero de folhas

Segundo Tomiinson (1990) o nuimero de folhas das paimeiras constitui-se em
marcador bem acessivel para eventos de crescimento, uma vez gue as folhas sdo
unicas em cada no, sendo produzidas em ordem acropétala reguiar, com bainhas
que circundam completamente o perimetro da haste. Folhas mais jovens sdo
envolvidas por folhas mais velhas, visiveis de tal forma que a populagdo de folhas na
copa inclui uma série de folhas ndo expostas e uma série de folhas expostas. A folha
mais jovem visivel, ndo expandida, € a folha flecha,

Em analise de crescimento o nimerc de folhas inclui apenas as folhas verdes
completamente expandidas, da haste principal, ndo sendo consideradas folhas
amareladas ou mortas, pois n&o séo fotossinteticamente ativas (Clement & Bovi,
2000). Esses autores citam o ndmero de folhas entre as medidas vegetativas
essenciais em analises de crescimento e producdo de pupunheiras, pois trata-se de

caracteristica relacionada & produgéo de palmito.
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FPela analise da curva de crescimento (Figura 14a) cbserva-se aumento de
folhas funcicnais, de trés folhas ao inicio do experimento até estabilizagic ac redor
de seis folhas, a partir do inverno de 2001, justamente quando tiveram inicio as
medidas de trocas gasosas. Esse nlimero de folhas esté dentro da faixa considerada
normal por Ares ef al. (2002), sob as condigbes de cultive comercial de pupunheiras
para produgdo de palmito.

Nota-se pela andlise de TCA (Figura 10c), a existéncia de duas fases de
aumento mais intenso do numero de folhas, correspondentes aos meses mais
quentes dos verfes. Segundo Passos (1998), baixas temperaturas também
reduziram o ritmo de emissdo foliar de coqueiros jovens. No entanto, pode-se
também observar taxas de crescimento igualmente altas em pieno invernc de 2001.
Esses resultados parecem coerentes tanto com aqueles expressos na Tabela 3,
pelos altos coeficientes de correlagéio positivos observados entre ¢ numero de folhas
e as temperaturas, como com o relato de Clement & Bovi (2000), segundo o gual o
numero de folhas funcionais tende a decrescer em situagdo de deficiéncia nutricional.
Assim, o aumento na taxa de crescimento no invermno poderia ser explicado, tal como
foi visto anteriormente para a altura e o perimetro, como resposta & adubagio,

E importante notar que o numero de folhas é dado pelo balango entre as
emitidas e as senescentes e assim, maiores taxas de emissac e de senescéncia

intercalam-se (Figura 10c) e o niimero de folhas cresce em pulsos.
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5.1.5. Comprimento da raquis foliar

O comprimento da raquis foliar € medida bastante utilizada em analise de
crescimento de pupunheiras e segundo Bovi et al. (1992), mostrou-se positivamente
correlacionado com © peso do palmito. Segundo esses autores esse & um dos
carateres de baixa variabilidade, com coeficientes de variagio abaixo de 20%.

Através da anédlise da curva de crescimento (Figura 14b), pode-se cbservar
para as raquis das trés folhas mais jovens, tal como havia sido observado com outras
variaveis, a existéncia de duas fases de crescimento mais intenso correspondentes
aos dois verbes, separadas por fase de crescimento mais lento no inverno de 2001.
Com efeito foram observadas correlagbes positivas significativas entre o©
comprimento da raquis +1 e +2 e as temperaturas vigentes nos meses anteriores as
medidas (Tabela 3).

As duas fases de crescimento mais acentuado ficam claras pela observacdo
da Figura (10e), na qual pode-se observar também um possivel efeito da adubacg3o
no comprimento das trés folhas estudadas. Nao foi realizado ajuste de curva para as
raquis +2 e +3 pois essas medidas comegaram a ser efetuadas meses apds o inicio
das medidas da folha +1. No entanto, pode-se observar uma tendéncia semelhante.
A propésito, é importante mencionar que durante o transcorrer do experimento, o
comprimento da folha +1 foi sempre maior que o das duas folhas mais velhas,
indicando bom estado vegetativo das plantas, pois segundo Clement & Bovi (2000),
cada folha mais jovem na coroa sera mais longa que a mais velha subsequente, se
as plantas estiverem adequadamente nutridas. Esse é mais um indicativo de que as
pupunheiras cultivadas em tambores ndo apresentaram, até o fim do experimento,

qualquer restricac ao crescimento.
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5.1.8. Perfilhos

A partir de fevereirc de 2001, todos os perfilhos apresentando pelo menos
uma folha completamente expandida foram identificados individuaimente e medidos
quanto a altura (cm), didmetro da base (mm) e nUmero de folhas. As curvas de
crescimento (Figura 15) foram sjustadas da mesma forma que as medidas das
mesmas variaveis para as piantas-maes.

Tanto o crescimento em altura como em didmetro foram mais acentuados
durante o ver&o. As ultimas medidas dos perfilhos foram realizadas em abril de 2002,
dois meses antes do encerramento do experimento. Nessa ocasido os perfithos
apresentavam altura media de 43,9 cm, diametro médio de 30 mm e 36 folhas
funcionais.

Os resultados n&o puderam ser comparados aos de outros experimentos, uma
vez que na literatura consultada ndo foi encontrada mencdc a trabalhos sobre
andlise de crescimento realizada em perfilhos de pupunheiras em fase de

crescimento, antes da colheita.
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Em junho de 2002, ao fim do experimento foi colhido o palmito das hastes

principais. O aspecto das plantas antes da colheita pode ser cbservade na Figura 18.

Figura 16. Aspecto apresentado pelas plantas ao fim do experimento em junho de 2002
Campinas, SP. 2000/2002.

Em geral, palmeiras s&o cultivadas em tambores de diferentes capacidades
para fins ornamentais (Meerow, 1994). Além disso, a literatura faz mengdo a um
experimento na Costa do Marfim, conduzido a bom termo, em que coqueiros foram
cultivados em tambores de 50L por 18 meses para estudo de trocas gasosas
(Repellin et al., 1997).

No presente trabalho pupunheiras puderam ser cultivadas em tambores até a
colheita de paimito, apresentando em todas as fases, desenvolvimento compativel

com plantas de experimentos convencionais a campo, sem gue se tenha observado
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qualquer restricio ao crescimento que pudesse se traduzir em alteracbes na
dinamica diaria e estacional das frocas gasosas das plantas.

N&o foram realizadas correlagdes entre as variaveis de crescimenio da
pupunheira ¢ as taxas de assimilag8o de CU,. Para varios autores (Corley et al,
1973; Nilsen & Orcutt, 1996; Koslowski & Pallardi, 1987; Ishii, 2000} medidas
instantaneas da capacidade fotossintética ndo seriam apropriadas para estimar o
crescimenic potencial, uma vez que para plantas arboreas perenes como € ¢ caso
da pupunheira, correlagcbes altas, baixas e mesmo negativas, enire capacidade
fotossintética e crescimento, tém sido observadas (Koslowski & Pallardi, 1997). Para
Nilsen & Orcutt (1996), a medida da fotossintese deveria ser executada em nivel do
dossel para que fosse possivel predizer crescimento. Segundc Smith (1993) essa
questdo poderia ser pesquisada, estudando-se pameiras ainda jovens, antes de

haver competicéo entre elas por luz.

5.2. Estado hidrico das plantas

Dentre os processos vegetais que mais respondem a disponibilidade de agua
estd a fotossintese. Déficits hidricos reduzem a assimilagdo de carbono pelo
fechamento de estdmatos, decréscimo na eficiéncia dos processos de fixacao de
carbono, supressdo da formacdo e expansio de folhas, e inducido de queda de
folhas (Koslowski & Paltardi, 1997).

Para a pupunheira reconhece-se pela pratica alta exigéncia em agua guando
cultivada para palmito, recomendando-se irrigacéo complementar quando o plantio é
feito em regides com déficit hidrico (Bovi, 1998). A despeito disso, ¢s primeiros
resultados de experimentos de irrigacdo em pupunheiras no Estado de Sao Paulo

s&o bem recentes (Ramos ef a/., 2002; Ramos, 2002). Nas outras regides produtoras
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de pupunheiras para producdo de palmito, a auséncia de resultados de pesquisas
sobre a influéncia da irmigagéo se deve a que em sua grande maioria essas regides
{(Amazonas, Para, Rondénia, Acre) apresentam elevados indices piuviométricos.

Nc presente trabalho, a impossibilidade de se reproduzir a variagao estacional
da precipitagdo pluviométrica da regifo estudada, pelas peculiaridades das
condicbes de cultivo, fez com que se optasse pela manutenc@o das plantas em
condicdo homogénea de disponibilidade hidrica, na capacidade de campo. A
principio parecia tratar-se de um ponto negativo mas afinal a situagac apresentou
pontos positivos, uma vez que estudos béasicos sobre as trocas gasosas da
pupunheira foram efetuados sem os efeitos das interages tdo intrincadas das
variveis estudadas, com a disponibilidade hidrica do solo.

Os potenciais de &gua das folhas (Figura 17) durante o transcorrer do
experimento foram mantidos em uma faixa entre 02 e -0.4 MPa, antes do
amanhecer e entre 0,8 e 1,1 MPa, as 13:00 horas. Entre agosto e dezembro de
2001, os pontos correspondentes ndo constam da Figura 17, uma vez que durante

esse periodo n&o foram realizadas avaliagdes do potencial da agua das folhas.
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Figura 17. Potencial de agua (W, MPa) medidos as 5:30 horas e as 13:00 horas, em folhas
de pupunheiras cultivadas em tambores, Cada ponto representa média de 8 plantas. Barras
representam erro padréo da média. Campinas, SP, 2001/2002.

Os valores de W encontrados estiveram dentro da faixa observada por varios
pesquisadores para folhas de palmeiras mantidas sem restricdo hidricas. Prado ef af.
{2001) encontraram em foihas de coqueiros a campo, valores de W ao meio dia entre
-1,6 e -2,0 MPa, enquanto Repellin ef al., (1997) encontraram valores entre 0,67
e -0,77 MPa, antes do amanhecer em cogueiros cultivados em tambores. Para
acaizeiro Carvatho ef al. (1998) verificaram valores de -0,1 MPa antes do amanhecer

g -2,0 MPa, ao meio-dia. Em plantas de cerrado, Prado & Moraes {1997)

71



consideraram bem hidratadas, plantas que apresentaram W entre -0,1 e ~0,66 MPa

ne comeco do dia.

5.3. Trocas gasosas

5.3.1. Clima

De julho de 2000 a junho de 2001, primeiro ano do experimento, a faixa anual
de variag@o de temperatura maxima foi de 7,5°C (Figura 18), faixa mais ampla que a
observada para as normais climatolégicas, com pico em outubro cuja média, de
31,5°C, foi 3,5°C acima da normal. Por sua vez, as médias mensais minimas
apresentaram amplitude de variag&o mais alta, de 8,9°C, com valor minimo em jutho,
cerca de 1°C abaixo da normal para o periodo. Quanto & precipitagdo pluviométrica o
total foi 1.515,9 mm, superior a normal em cerca de 135 mm.

G segundo ano do experimento, de julho de 2001 a junho de 2002, periodo de
mensuragdes das trocas gasosas, foi considerado bastante atipico (Alfonsi et af.,
2002). Mais sece que ¢ periodo anterior, totalizou 1.262,1 mm, cerca de 120 mm
menos gue a normal. As medias de temperaturas foram equivalentes as do periodo
anterior, 28,3, 16,5 e 22,3°C, respectivamente para temperaturas maximas, minimas
e médias, todas mais altas que as normais, devendo-se destacar ainda um pico de
30,7°C pouco comum no més de abril. Segundo Salinger ef al. (2000), algumas das
principais causas do aumento da variabilidade climatica e das alteraces climaticas
tém sido uma mistura de fatores internos e externos ao sistema climéatico, sendo gue
no século passado, a intensificagdo do efeito-estufa, tenha sido provavelmente a

causa mais importante.
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Figura 18. Médias mensais de temperaturas maximas, médias e minimas (a) precipitacéo
mensal total e total mensal de horas de insolac8o (b) para o periodo do estudo (Centro de
Ecofisioiogia e Biofisica do 1AC).

Foram observadas diferencas significativas entre as estacdes (P < 0,001 para
ternperaturas, maximas, medias e minimas, precipitacao e insolacéo (Tabela 4).
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Tabela 4. Andlise de variéncia com valores de F e niveis de significancia para temperatura
maxima, média e mimina, precipitagdc total e horas de insolacdo, umidade relativa,
temperatura média e DFV,,, para o periodo do experimento, segundo as causas de variagdo
consideradas (Centro de Ecofisiologia e Biofisica do IAC).

Fatores Causas de varigcdc  CV (%)

Estacdo Hora
GL 3 1

Temperatura 64,4 ** - 12,7
maxima

(°C}

Temperatura 1552 *** - 14,2
media (°C)

Temperatura 229,6 - 20,3
minima

(°C)

Precitipaggo 14,4 =* -

(mm)

Insolacéo 27,2 = o 77,7
(horas dia™}

Temperatura 41,9* 406 7** 16,4
°C)

Umidade 7,8%* 4384 281
relativa (%)

DPVa 02ns 6089* 611
(kPa)
=** . gignificative a 0,1% de probabilidade; ns — ndo significativo.

Pela Figura 19a verifica-se que temperaturas mais altas ocorreram no verao
com maxima de 30°C e minima de 13,5°C no inverno. Maior nimero de horas de
insolagdo foi observado na primavera e verSo, ndc diferindo entre si

significativamente, da mesma forma que a precipitacdo pluviomstrica.
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Figura 19. Valores médios de temperaturas maxima, média & minima (@), insolagéo
{horas/dia) (b), precipitagdo total (¢), umidade relativa as 2:00 e as 1500 horas (d),
temperatura do ar as 9:00 e as 15:00 horas e DPV, as 9:00 e as 15:00 horas (e), segundo
as estacbes do anc, para o periodo do experimento. Campinas, SP. 2000/2002.

Com relac&o as trés variaveis cujos dados foram provenientes de estacdo
automatica, foram considerados apenas os valores mensurados em dois periodos do
dia, o meioc da manha (2:00 horas) e o meio da tarde (15:00 horas). Assim, para
essas variavels, além das estacbes como causa de variagdo, foram tambem
considerados esses dois periodos, chamados horas na Tabela 7. Para a temperatura
e a umidade relativa do ar foram verificadas diferengas significativas (P < 0,001),
tanto para esta¢des como para os dois periodos do dia considerados. As médias nas
estacbes & nos periodos considerados podem ser observadas na Figura 19 de,
notando-se temperaturas bem mais altas no periodo da farde, contrariamente ao
observado com a umidade relativa,

Com respeito ac DPV,, observa-se diferenca significativa (P < 0,001} entre ¢s

dois periodos considerados, sendo gue quando se considerou apenas as estacdes,
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as diferengas n&o foram significativas entre elas. No entanto, quando se realizou
analise de variancia separadamente para 9:00 e 15:00 horas, dentro de cada hora
houve diferencas significativas entre estagdes, para os dados medidos as 9:00 horas,
como pode ser observado na Figura 19f. As 9:00 horas, valores mais aitos de DPV,,
foram observados no verdo, 0,84 kPa, e menores no outono com 0,69 kPa. As 15:00
horas os valores variaram entre 1,59 kPa no veréo e 1,75 kPa na primavera, ndo
diferindo estatisticamente entre si.

Melhor visdo geral da dindmica dessas trés varidveis climaticas, tao
relacionadas as trocas gasosas, pode ser conseguida pela cbservagdo da Figura 20,
na qual estdo representadas as médias mensais de temperatura média do ar,
umidade relativa do ar e DPV,,, as 9:00 e as 15:00 horas por todo o periodo em que
foram efetuadas as medidas de trocas gasosas. Fica evidente a marcante variagio

estacional, dessas variaveis, com picos de DPV,, nos meses mais quentes.
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Figura 20. Valores médios mensais de temperatura do ar (°C) e déficit de pressao de vapor
do ar DPV,, (kPa), as 9:00 e as 15:00 horas para o periodo de mensuracbes das trocas
gasosas. Dados provenientes de estagdo automatica (Centro de Ecofisiolegia e Biofisica do
IAC). Campinas, SP, 2001/2002.

5.3.2. Curva de resposta & luz

As curvas de resposta da fotossintese a luz fornecem informacgdes Gteis sobre
as propriedades fotossinteticas das folhas (Taiz & Zeiger, 1998). Segundo Lawlor
{(2001), a hipérbole retangular é freqlientemente usada para expressar esse tipo de
curva de resposta a luz, que é entdo descrita por essa funcio matematica, rica em

significado bioldgico, freqlentemente usada em modelagem da fotossintese.
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Segundo Nielsen & Orcutt (1996), a fotossintese aumenta com o aumento de
DFFF de uma maneira previsivel e a curva de resposta da fotossintese & luz tem
propriedades gerais que s&o uniformes entre espécies. Contudo, a despeito dessa
similaridade basica, mesmo quando plantas C3 e C4 s&o comparadas. hé diferencas
entre curvas de resposta dependendo da espécie, das condicBes de crescimento e
do ambiente durante a mensuracgéo (Lawlor, 2001).

Na Figura 21 esta apresentada a curva de reposta obtida para a taxa de
assimilacao liquida de CO;, em fungéo do DFFF. A assimilagdo maxima foi 11,3 umol

2

m? s”, o ponto de compensagéo luminica ocorreu a 47,7 umol m? s, Valores de

DFFF entre 800 e 1000 umo! m™ s foram saturantes.
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Figura 21. Taxas de fotossintese fiquida em folhas de pupunheiras em fungdo da densidade
de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF). Cada ponto representa média de trés plantas,

medindo-se um foliolo por planta. As barras verticais representam o erro padrao da média.
Campinas, SP, 2002,

Quatro fases da curva de resposta a luz permitem a compreensao de pontos
basicos importantes da fisiologia de uma espécie. Primeiramente o ponto de
compensacao luminica, ou seja o valor de DFFF em que a fotossintese bruta
contrabalanca a soma da respiracdo e fotorrespiragdo e, portanto, a fotossintese
liquida & igual a zero. O ponto de compensagio luminica encontrado para a
pupunheira, 47,7 uymol m? s’ foi superior aos valores mencionados por Larcher

(2000), tanto para folhas de sol de arvores de floresta tropical (entre 15-25 umol m™
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s™'), como para plantas cultivadas C3 (20-40 pmol m? s™). Curiosamente, esté dentro

da faixa de 20-50 pmol m? s

, indicada pelo mencionado autor para plantas
herbaceas cultivadas C4.

C pontc de compensagdo Iuminica depende da fotossintese bruta,
fotorrespiracao e respiragéo que s&o, por sua vez, afetadas por diferentes condigdes
e também de fatores ambientais tais como nutricdo e estado hidrico das folhas
(Lawlor, 2001). Além disso, segundo Koslowski & Pallardi (1997), varia com a
espécie e gendtipo, tipo de folha (se de sol ou sombra), idade da folha, concentragéo
de CO; no ar, e temperatura do ar.

N&o ha na literatura dados a respeito do ponto de saturacéoe luminica de folhas
de pupunheiras adultas. No entanto, em experimento com pupunheiras de 12 meses
de idade, de mesma origem genética que as do presente experimento, conduzido em
casa-de-vegetacdo, portanto, sob condicdo de DFFF mais baixc que o presente
experimento, folhas de mesmo estadio ontogenético que as do presente experimento
apresentaram ponto de compensagao luminica em 41,9 umol m? s (Tucci, ML.S..
dados ndo publicados). Em mudas jovens de pupunheira mantidas em casa de
vegetagdo, Oliveira (2000) observou ponto de compensacédo luminica em 26
umol m?s?. No entanto, as pupunheiras desse experimento apresentavam as folhas
ainda bifidas, que além de ser morfologicamente diferentes das folhas adultas,
pinadas, apresentam também, em relagéo a essas ultimas, diferencas anatdmicas.
Sabe-se (Tucci ef al,, 2000}, que a freqUéncia estomdtica na superficie abaxial de
folhas bifidas e pinadas de pupunheiras varia significativamente, correspondendo a

100 estdbmatos mm™ nas pinadas e 55 estdmatos mm™? nas bifidas. Na superficie

adaxial n&o ha diferenca entre os estadios e ambos apresentam 9 estématos mm™,
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Para o dendezeiro foram observados pontos de compensacdo luminica
variando enire 41 umol m? s na Costa do Marfim (Dufréne, 1989, citado por
Lamade & Setiyo, 1996) e 20 umol m™s™* na Indonésia (Lamade & Setiyo, 1996},

O ponto de compensacéo luminica no presente experimento foi alto, talvez
pela elevada temperatura durante a medicdo. Segundc Larcher (2000), como a
respirag@o aumenta mais rapido que a fotossintese com o aumento da temperatura,
0 ponto de compensacao luminica também aumenta, atingindo valores bem altos em
temperaturas acima de 30°C. Tanto a curva de resposta & luz no presente
experimento, como naquele em casa de vegetacdo, foram elaboradas em
temperaturas acima de 30°C. A respirac&o foi de 0,38 umol m*s™, portanto, abaixo
da faixa de variagao entre 1,7 e 2,23 observada para dendezeiro (Lamade & Setiyo
(19986).

Outro ponto importante da curva de resposta da fotossintese & luz € a
eficiéncia quantica maxima aparente. Com aumento no fluxo de fGtons a assimilacdo
aumenta linearmente enquanto o transporte de elétrons for proporcional aos fotons
capturados e houver uma estequiometria fixa de transporte eletrénico para sintese de
ATP e NADPH e consumo desses para assimilagdo de CO, (Lawlor, 2001). O
coeficiente angular dessa reta € considerado como sendo a méaxima eficiéncia
quéantica aparente da fotossintese — ® CO, (Long & Haligren, 1993), definida como
numero de moles de CO; fixados, por mol de guanta absorvido pela folha,
determinada em DFFF limitante (Furbank, 2000), e mostra a habilidade do sistema
fotossintético em utilizar fotons para fixago de CO, em sua maior eficiéncia (Lawlor,
2001).

A qualificagio “aparente” € importante, uma vez que a estimativa é baseada

na luz incidente e nac absorvida. Se a luz refletida e transmitida sdo levadas em
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consideracdo, a verdadeira eficiéncia quantica méxima pode ser obtida (Long &
Haligren, 1993).

No caso presente, ¢ CO; foi obtida de duas formas: através da primeira
derivada da equagaoc utilizada para descrever a curva de resposta da fotossintese 3
luz, e através do coeficiente angular da parte linear da curva. Os valores enconirados
foram, respectivamente, 0,023 pmol CO; / umol! fotons (43 pmol fétons/ ymol CO2) e
0,019 pmol CO2/mol fotons. Valores mais baixos de ®CO, obtidos pelo modelo linear
foram também observados por Lamade & Setiyo (1996), tfrabalhando com
dendezeiro. A baixa ®CO. para a pupunheira observada no presente trabalho pode
ter sido devida ao numerc exiguc de pontos entre 0 e 200 umo! m™ s de fétons.
Esses valores podem n&o estar corretos, uma vez que em condigbes atmosféricas, a
®CO; de plantas C3 tipicamente varia ao redor de 0,05 (Taiz & Zeiger, 1998). Em
plantas C3, em condigGes ambientes, a ® CO, é cerca de 0,04-0,05 (1 mol de CO,
fixado por 20-25 moles de fotons absorvidos). Eficiencia quantica real para diferentes
especies € bastante constante, em torno de 0,08 umol CO, /fumol fétons, para um
ampla faixa de plantas sob condigdes padronizadas (Lawlor, 2001).

Outra hipbtese a respeito dos baixos valores observados para a ®CO,, seria a
alta temperatura durante a medida. Sabe-se que ®COQ. depende de todas as
condigbes vigentes no momento das medidas (Lawlor, 2001). Assim, a temperatura e
seu impacto na fotorrespirac&o causam mudancas na eficiéncia quantica nas plantas
C3 (Nielsen & Orcutt, 1996). Abaixo de 30°C a ®CO; de plantas C3 é geralmente
mais alta que em plantas C4, e acima dessa temperatura a situagiio se inverte (Taiz
& Zeiger, 1998).

Para o dendezeiro foram observados ®CO, tic dispares como 0,051 mol

mol™ na Costa do Marfim (Dufréne, 1989, citado por Lamade & Setiyo, 1996} e 0,081
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mol mol™! na Indonésia (Lamade & Seﬁyo, 1998).

O conhecimento da ®CO; da espécie com gue se trabalha é cruciai, uma vez
gue como & mais facil interpretar mudancas na sua magnitude que mudancas na
taxa de assimiiacdo maxima de CO; na saturacic, comparacdes enire espécies e ou
locais s&o frequentemente feitas com base em ©CO; (Nielsen & Orcuit, 1996).

A terceira caracteristica importante que se depreende da curva de resposta a
iluz & o ponto de saturagdo luminica, o DFFF comrespondente ao ponto em que a
assimilag@o liquida ndo aumenta com o aumento da luz (Nielsen & Orcutt, 1996).
Uma vez que o ponto de saturagdo € alcangado, acréscimos adicionais no fluxc de
fotons nao mais afetam as taxas fotossintéticas, indicando que fatores tais como
reacbes do transporte eletrnico, atividade da Rubisco ou ¢ metabolismo de
triosefosfatos tornaram-se limitantes. A partir desse ponto, a capacidade enzimatica
do metabolismo do CO- torna-se limitante em relagdo & energia luminosa absorvida
(Taiz & Zeiger, 1998).

O valor encontrado para as pupunheiras do presente experimento, entre 800 e
1000 pmol m? s, estd coerente com a faixa de 600 a 1500 pmol m? s™,
mencionada por Larcher (2000) para folhas de sol de arvores de floresta tropical.
Pupunheiras do mencionado experimento em casa de vegetagdo apresentaram
DFFF saturante mais baixo, ao redor de 800 ymol m™ s™. Valor mais baixo de
saturacdo luminica, entre 600-700 umol m? s™ foi observado por Oliveira (2000) para
mudas de pupunheira de folhas ainda bifidas em casa-de-vegetacdo. Respostas
fotossintéticas a luz podem variar entre plantas crescendo a plenc sol e aquelas
crescendo em casas de vegetagdo ou em camaras de ambiente controlado. As altas
taxas de assimilagdo das folhas a céu aberto, foram atribuidas a mais tecido

fotossintetizante por unidade de area foliar (Koslowski & Paliardi, 1997).
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Em experimento sob condigles controladas de luz e temperatura, Tucci ef &/,
(2003b) observaram variag8o da saturaggo iuminica em funcdo da temperatura, em
mudas de pupunheira de folhas ainda bifidas. Valor mais alto de saturagio luminica
ocorreu a 23°C, correspondendo a 900 pmol m® s | seguido de 700 pumol m? s a
18°C e minimo de 200 umol m2 s, a 39°C.

A quarta caracteristica importante depreendida da curva de resposta a luz é a
taxa de assimilag&o maxima (Ama) na luz saturante, que pode ser considerada como
uma medida da capacidade fotossintética da folha (Long & Hallgren, 1993). A taxa de
assimilacdo maxima na saturaco & dependente da capacidade da cadeia de
transporte eletronico produzir ATP e NADPH, da disponibilidade de Pi, da eficiéncia
do ciclo de Calvin, do nivel de atividade da Rubisco, da concentragdo de nitrogénio e
da taxa na qual triosefosfato é usada pelas células (Nielsen & Orcutt, 1996).

O valor de Amax de 11,3 umol m™ s encontrado no presente experimento,
compativel com as plantas C3, foi mais alto que aquele encontrado em casa de
vegetagdo para plantas jovens (mas em franco crescimento vegetativo), .
correspondente a 10,0 ymol m™? s (dado n&o publicado da autora). Foi também mais
alto que aquele verificado por Oliveira (2000) para mudas com folhas ainda bifidas,
em casa de vegetacao, correspondente a 9,5 umol m? s™.

Sabe-se (Long & Hallgren, 1993) que, em contraste com ® CO,, Amax varia
marcadamente tanto entre quanto dentro de espécies C4 e C3, respondendo a gquase
todas as varigveis ambientais que influenciam a fotossintese. Variacéo consideravel
variagdo em Ama pode ser encontrada também entre gendtipos € entre estadios
ontogenéticos de folhas. Segundo Lawlor (2001), Amax na saturacdo e de
consideravel importancia, uma vez que determina a assimilagdo maxima gue uma

planta sob alta DFFF pode alcangar, sendo o fator limitante na eficiéncia da producéo
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da planta, quando oulras condigBes ambientais estdo em niveis adequados.

O valor de Anax Observado para a pupunheira no presente experimento esta
compativel com as cobservacbes de Jayasekara & Jayasekara (1995), em cuja
opinigo, ainda que radiacdo ndo seja um fator limitante na regido tropical do globo,
de onde provem a maioria das palmeiras, esias apresentam capacidade
fotossintética moderada, abaixo de 20 umol m? s™'. A despeito disso, Lamade &
Setiyo (1996) encontraram para trés clones de dendezeiro cultivados na Indonésia
valores de Amax @0 redor de 31,6 pmol m? s bem mais altos que aqueles que
haviam sido observados por Dufréne (1989) na Costa do Marfim, para clones locais.
Comparando essas duas situagbes, Lamade & Setiyo (1996) ponderaram se as
diferencas teriam sido devidas a efeito ambiental ou & express@c genética de um
material com desempenho superior. Na opinido dos autores, ainda que ndo fosse
possivel responder a questio proposta, parecia altamente provavel que o ambiente
desempenhasse um papel crucial na expressdo da plasticidade fenotipica de um
material genético.

Essa perspectiva indica amplas possibilidades de pesquisa em fotossintese
com a pupunheira, uma vez que a espécie apresenta alta variabilidade genética e
plasticidade fenotipica para caracteres relacionados ao crescimento (Clement, 1995)
e por outro lado, seu cultivo visando a producio de palmito esta distribuido nas mais

diversas regides agrobioclimaticas.

5.3.3. Variagdo diaria e estacional das trocas gasosas

Pela andlise de variancia conjunta de todos os dados foram observadas
diferencas significativas (P =< 0,001) entre as 18 épocas estudadas para todas as

variaveis, bem como para as horas do dia. Para as épocas agrupadas em estacdes
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foram também verificadas diferencas significativas entre elas (P < 0,001) para todas
as varidveis. Entre plantas foram verificadas diferencas significativas para
temperatura foliar e eficiéncia do uso da agua (AF) (P < 0,001), e condutancia
estomatica (P < 0,05). Nao foram observadas diferencas significativas entre plantas
para DFFF e taxa de assimilacgo de CO; (Tabela 5).

Valores médios para todas as varidveis relacicnadas as trocas gasosas
podem ser observados na Figura 22. Considerando apenas as épocas, maiores
valores de DFFF foram observados em maio correspondente a 1.400 umol m?s” e
minimos em janeiro, com 450 pmol m? s™. A temperatura foliar foi mais baixa no
inicio e no fim do experimento, correspondendo acs meses de outonc e inverno, e foi

maxima em fevereiro com 37°C.
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Para a fotossintese o maior valor médio foi cbservade em janeiro,
correspondendo a 9,2 umol m? s, e valor minimo de 3,4 umol m? s, verificado em
julho. Pode-se observar na Figura 22b a tendéncia geral da variagho da fotossintese
durante todo o experimento, com valores mais elevados nos meses mais quentes.

Com respeitc a transpiracao (Figura 22¢), tal como para a fotossintese, a
média mais alta foi observada em janeiro, com 5,0 mmol m? s™ e a tendéncia geral
foi para valores mais altos nos meses mais quentes.

A condutancia estomatica (Figura 22d), seguiu o padréo da fotossintese e da
transpiragéo, com valor médio maximo observado em janeiro, correspondente a 0,38
mmol m™ s™. Valores menores foram da mesma forma que para a fotossintese e
transpiracao, observados nos meses mais frios.

A concentracdo interna de CO; (Ci) (Figura 22¢) mostrou tendéncia contraria a
fotossintese, com valores maiores nos meses mais frios do ano, 310,6 pmol mol”' em
junho de 2002, mostrando clara tendéncia de ser menor nos meses de maior taxa de
fotossintese.

A razao A/E fol maior nos meses mais frios, junho e jutho de 2001 e maio e
junho de 2002, respectivamente, 6,6, 49, 34 e 3,8 umol CO: mmol? H:0,
evidenciando a tendéncia das plantas a aumentar a eficiéncia do uso da agua, ao
fechar parcialmente os estdmatos. No entanto, como neste experimento as plantas
ndo foram submetidas a déficit hidrico do solo, esses resultados sugerem que a
abertura estomatica medida pela condutancia, tenha sido afetada pelas condicdes do

ambiente, afetando por sua vez, Ae E.
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Com relac@o as horas do dia, uma vez que para cada hora estéo consideradas
medias de todas as épocas, podem ser observadas na Figura 23, tendéncias gerais

da dinamica de trocas gasosas das pupunheiras, no curso dirio.
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A DFFF (Figura 23a} variou obviamente no transcorrer dos dias, aumentando
a partir do amanhecer, atingindo um piatd no meio do dia com valor maximo ao redor
de 1650 umol m? g™ &s 11:00 horas e declinando até o inicio da noite.

A temperatura foliar aumentou (Figura 23a), de 21°C as 6:00, até atingir pico
de 39,3°C as 13:00 horas, declinando em direcdo ao inicio da noite, com valor de
28°C.

A tendéncia observada para a fotossintese no transcorrer dos dias (Figura
23b) foi a de apresentar aumentos progressivos a partir de 2 umol m? s” as 6:00
horas até atingir valores méximos correspondentes a cerca de 10,5 pmol m? s
entre 9:00 e 10:00 horas. Até esse memento, os aumentos na taxa de assimilacdo de
CO, foram compativeis com aumentos em DFFF, & semethanca do que foi
observado na curva de resposta da fotessintese a luz, até a saturacéo (Figura 21). A
partir de entdo a assimilagdo ndo respondeu mais & DFFF, declinando
significativamente a partir das 11:00 horas, até o fim do perfodo de luz, ndo sendo
observada recuperacdo no fim da tarde. E importante observar que entre 11:00 e
16:00 horas aproximadamente, o DFFF foi suficiente para saturar luminicamente a
fotossintese (Figura 23a), de acordo com o ponto de saturagéo luminica determinado
pela Figura 21. Assim, pode-se relacionar a queda da fotossintese ao inicio de
ocorréncia de temperatura e DPV,; mais elevados durante a tarde, em todos os
meses (Figura 20). Esse padréo de resposta da pupunheira, j& foi observado para
outras palmeiras como coqueiro (Prado ef al, 2001), e outras especies arbbreas

como citros (Machado et al., 2001) e sucalipto (Prior ef al., 1997).

92



A transpiragao (Figura 23c) apresentou o mesmo padrao da fotossintese, com
aumento progressivo até 10:00 horas, atingindo valores méximos entre 8:00 e 10:00
horas, correspendendo a cerca de 4,8 mmol m™? s, No entanto, diferentemente da
fotossintese, manteve valores altos, ndc significativamente distintos até 14:00, a
partir de quando comegou a declinar até as 18:00 horas. A transpiracdo manteve-se
alta quando as taxas de fotossintese ja haviam declinado, possivelmente devido ao
aumento do DPV,, a tarde haver compensado o fechamento parcial dos estdématos
nesse mesmo periodo.

A condutancia estomatica comegou a aumentar a partir dos primeiros albores
da manha, atingindo maximo entre 7:00 e 8:00 horas, correspondente a 0, 47 mmol
m? s". A partir de entdio declinou, até o inicio da noite, sem apresentar, tal como
observado com a fotossintese, recuperagdo no fim da tarde. No inicio da manh3, até
cerca de 8:00 horas, a transpiracdo ndo acompanhou a conduténcia estomatica, uma
vez que nas primeiras horas da manha, a alta concentracio de agua dos tecidos
vegetais e o baixo DPVg, ndo favorecem a transpiracao.

Valores mais altos de Ci (Figura 23e), foram observados entre 6:00 e 9:00
horas, variando de 250,7 a 350,0 umol mol™ e a partir das 16:00, com valor de 277,0
umol mol™ &s 18:00 horas. Entre 11:00 e 16:00 horas as taxas permaneceram ao
redor de 200,0 pmol mol”. A dinamica da variacdo de Ci estd compativel com
observagdes de Nilsen & Orcutt (1996), segundo os quais quando a assimilagédo de
CO, aumenta, os valores de Ci decrescem, uma vez que se trata de uma variavel
regulada primariamente pelas relacdes entre a difusdo atmosférica de CO. para
dentro da folha e a demanda por CO:; pela fotossintese.

A razé&o A/E foi maior nas primeiras horas da manha entre 6:00 e 9:00 horas,

com valores nac distintos significativamente, ao redor de 3,4 ymoi COx/mmol H,O,
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declinandc em seguida, atingindo um minimo entre 11:00 e 14:00 horas, coincidindo
com as maiores taxas de transpiracéo e queda da taxa de fotossintese, ou seja, com
o fechamento parcial dos estématos, a queda de A foi relativamente maior que a
queda de £, entre 10:00 e 14:00 horas. Pode-se observar uma recuperacao da razéo
AE entre 15:00 e 17:00 horas, correspondendo ao dedlinio da transpiracdo. Os
valores de A/E verificados no inicio da manh&, podem ser comparados com agueles
observados em outras palmeiras. Gomes ef a/. (2002) observaram gue o coqueiro
anao pode ser considerado relativamente eficiente no uso da agua, de 3,5 umol CO»
mmol™” H.Q, comparado com outros cultivares e hibridos. Kasturi Bai et al. (1996)
observaram valores de A/E na faixa de 1,68 a 1,94 em variedades e hibridos de
coqueiro gigante e anao.

Com respeito as respostas da pupunheira nas estacdes (Figura 24}, pode-se
observar uma tendéncia geral, uma vez que os pontos do gréafico correspondentes as

estagdes representam a média de todas as horas do dia.
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As médias dos valores de DFFF (Figura 24a) foram maiores na primavera e
verdo, respectivamente 10447 e 9949 pmol m? s', naoc diferindo entre si
estatisticamente. No outono e inverno foram menores, respectivamente 8139 e
861,4 umol m” s, também nao diferindo entre si estatisticamenta.

A temperatura foliar acompanhou a tendéncia de DFFF, com valores maiores
na primavera e ver&o, 354 e 35,0°C, respectivamente, e menores no outono e
invernc que diferiram entre si, com valores de 27,7 e 32,9°C, respectivamente.

A condutancia estomatica foi coerente com a assimilagéio e a transpiragéo,
apresentando-se mais elevada no verfo e primavera, distintos significativamente
entre si, respectivamente 0,33 e 0,21 mol m? s'. A condutancia estomatica na
primavera ndo diferiu estatisticamente dos valores mais baixos observados no
outono e inverno, respectivamente, 0,15 ¢ 0,14 mol m* g™,

A assimilacdo de CO. seguiu a tendéncia observada para DFFF e temperatura
foliar, com valores mais altos na primavera e verdo, respectivamente 6,8 e 8,4 ymol
m? s, distintos significativamente entre si, e valores mais baixos no inverno e
outono, nao distintos entre si, com valores de 42 & 44 umot m? s’
respectivamente.

A ftranspiraggo acompanhou a assimilago nas estagbes, com valores mais
altos na primavera e vergo, distintos entre si estatisticamente, correspondendo a 3.8
e 4,3 mmol m? s™ e valores mais baixos no inverno e outono, também distintcs entre
si, correspondendo a 1,9 e 1,4 mmol m? s™.

Valores de Ci foram maiores no verdc e outono, 256 e 277 umol m? s

respectivamente e mais baixos no inverno e primavera, ambos com 227 ymol m?2s™
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Valores mais alios de A/E foram observados no outono e invemno, distintos
entre si estatisticamente, 3,72 e 2,78 umol CO, / mmoi H20, respectivamente, e mais
baixos na primavera e verdo, respectivamente 2,0 e 2,1 pmol CO, mmol” H.0,
estacdes em que as taxas de transpiragio foram mais elevadas.

Analise de variancia foi também realizada separadamente para cada estacdo
(Tabela 6) para todas as varidveis. No outono foram observadas diferencas
significativas (P = 0,001) para horas do dia para todas as varidveis analisadas. Entre
as plantas foram observadas diferencas significativas para E (P < 0,001) e também
para a fotossintese (P < 0,001), diferentemente do observado na andlise geral dos
dados, e para temperatura foliar e gs (P < 0,05). Nao houve diferengas significativas

entre plantas para DFFF, Cie AE.
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No inverno houve diferengas significativas com respeite as horas do dia para
todas as varidveis. Com excecdc da temperatura foliar, para as outras variaveis as
plantas n&o diferiram significativamente entre si.

Diferencas significativas para todas as variaveis foram observadas para as
horas do dia na primavera {P < 0,001). As plantas, a excecac de temperatura foliar e
Ci (P < 0,05), ndo diferiram significativamente entre si.

No verao, tal como para as outras estagdes, houve diferengas significativas
para todas as varidveis entre as horas do dia (P = 0,001) e com exce¢do de £ e AE,
para as outras variaveis as plantas néo diferiram significativamente entre si.

Em geral, trocas gasosas em plantas s8o fortemente afetadas por flutuactes
diurnas e estacionais em luz, agua, e disponibilidade de nutrientes (Arntz & Delph,
2001). Dentre as causas de variag8o consideradas neste trabalho, variagbes
estacionais nas trocas gasosas (Figura 22 e 24) eram esperadas, uma vez que
fatores ambientais como irradiancia, temperatura do ar e DVP,, também variaram
estacionaimente (Figura 20). Como foi discutido, também o crescimento das
pupunheiras apresentou estacionalidade, e a esse respeito, Koslowski & Pallardi
(1997) chamaram atencdo para o fato de que em plantas perenes, ao longo das
estacbes a fotossintese também é regulada pelo ambiente, através de alteragbes no
tamanho do dossel.

Com relagao as respostas ao longo do dia (Figura 23), a variagéo observada
para a pupunheira seguiu aguela mencionada por Koslowski & Pallardi (1897) para
arvores tropicais, ou seja, a taxa de assimilagéo de CO; foi baixa no comecgo da
manha, associada com baixa intensidade luminosa e baixa temperatura, a despeito

do alto potencial de agua das folhas e altas concentracBes de CO: nos espacos
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intercelulares das folhas (Ci). Conforme DFFF aumenta e o ar se aguece abrem-se
mais os estomatos e aumenta a produgdo de redutor (NADPH) e ATP devido as
reagbes fotoquimicas e a folossintese liquida aumenta rapidamente, podendo atingir
um maximo antes ou préxime do meio dia, a partir do qual ocorre um decréscimo até
o fim da tarde. Por causa das variagbes ambientais de um dia para o outro e dentro
do mesmo dia, qualquer modeloc diurno, frequentemente se desvia
consideravelmente das tendéncias descritas acima. Koslowski & Pallardi (1997)
apontam causas distintas para as variagbes diurnas na fotossintese. incluindo
influéncias ambientais como efeitos de luz e umidade na abertura estomatica, efeitos
de iuz e temperatura na capacidade fotossintética do mesdfilo e fatores endogenos
afetando somente os estdmatos ou a capacidade fotossintética do meséfilo. Duranie
os dois primeiros minutos de iluminagéio a regeneragéo da ribulose 1,5 bisfosfato é o
principal fator fimitante & fotossintese. Apds cerca de dois minutos, a abertura
estomatica e a ativagdo da Rubisco pela luz sdo os fatores primarios que regulam a
taxa de fotossintese. Ainda que alguns investigadores tenham atribuido a reducido da
fotossintese ao meio dia ao fechamento estomatico causado pela excessiva perda de
agua, o real mecanismo parece ser mais complexo, podendo ser devido também a
decrescimo na eficiéncia de carboxilagdo. Para as pupunheiras do presente trabalho,
alem das diferengas significativas entre estacdes e horas do dia, foram observadas
diferencas significativas entre plantas, em algumas estacdes, para a maioria das
variaveis estudadas (Tabela 9). Essas diferencas, eram de certa forma previstas,
sendo bastante compreensiveis, uma vez que, a pupunheira é uma espécie de
domesticacéo recente, apresentando alta variabilidade genética (Clement, 19985),
como ja foi mencionado em outros capitulos deste trabalho para o crescimento e

para a eficiencia do uso de nutrientes.
160



Segundo Koslowski & Pallardi (1997), a capacidade fotossintética de varias
espécies freqlientemente varia entre gendtipes. Ainda segunde os mesmos autores,
a despeito da importancia da diferenca em fotossintese por unidade de area foliar, as
variagdes genotipicas em fotossintese por planta, frequentemente refletem
diferencas nas taxas de produc¢ao foliar, mais do que taxas mais altas por unidade de
fotha. Pode-se observar para as pupunheiras esse tipo de resposta no capitulo
referente ao crescimento, verificando-se que as altas taxas de crescimento
coincidiram com aitas taxas de fotossintese e dimenséo do aparelho fotossintético.

Em palmeiras, diferencas na capacidade fotossintética entre gendtipos tém
sidc estudadas em coqueiro (Prado ef al, 2001) e dendezeiro (Lamade & Sefiyo,
1986).

Sobre a variabilidade genética em taxas fotossintéticas, hipoteses
interessantes foram aventadas por Armitz & Delph (2001), em cuja opinido, estudos
de diferenciacgéo fisioldgica entre populacdes mostram que divergéncia evolutiva em
caracteres fotossintéticos € comum dentro de espécies, tendo um padrdo que
suporta muitas hipdteses adaptativas. Segundo os autores, estudos que tém
quantificado variagdo genética dentro de populagdes, mostraram que niveis de
variacdo herdavel (genotipica) podem ser ajustados por meic de mudangas
evolutivas em caracteres relacionados a atividade fotossintética.

A dindmica durante o curso didric de todas as varidveis estudadas,
considerandc as estagdes do ano esta apresentada nas Figuras 25 e 26,

Em todas as estagdes o curso diario de DFFF (Figura 25) esteve dentro do
previsto, com pontos de valores mais baixos correspondentes & passagem de
nuvens. Ainda gue se tenha buscado trabalthar em dias ensolarados caracteristicos

para a estacao representada, a passagem de nuvens durante certas horas de alguns
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dias foi inevitavel. Pode-se observar que em todas as estagdes os valores de FFF
entre 7:00 e 8:00 horas haviam atingido o nivel de saturagéo iuminica ac redor de

800 umol m?s™, determinado para as pupunheiras do experimento (Figura 21).
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Figura 25. Densidade média de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF) nas estacdes
climaticas em Campinas, SP, 2001/2002.

Com relagéo a temperatura foliar (Figura 26a), em todas as estacGes esta
superou os 30°C entre 11:00 e 16:00 horas. Na primavera valor extremamente aito
de temperatura (50°C) foliar foi registrado as 13:00 horas, acompanhando o aumento

de DFFF no mesmo periodo.
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Com relacéo a assimilagdo de CO; (Figura 26b), em todas as estagdes foi
observado que a pupunheira apresentou a mesma dinamica de variagdo ac iongo
dos dias, que aquela observada na Figura 23b, na qual cada ponto representava os
dados de todas as estagdes, para determinada hora. Até a saturagao luminica a
assimilacdo respondeu as variagdes em DFFF, e a partir de entdo ocorreu
decrescimo na assimilagdo, correspondendo ac decréscimo em gs, Nado havendo
recuperacao no fim da tarde.

Taxas maiores de assimilacdo de CO, foram observadas no Verao, com os
valores meédios mais altos observados entre 8:00 e 10:00 horas, correspondendo
respectivamente a 13,5 e 14,3 umol m? s™, ndo diferindo estatisticamente entre si.
Esses foram os valores médios maximos registrados em todo o transcorrer do
experimento, sendc mais altos que 0 maior valor médio observado em um dia
ensolarado de janeiro de 2001, no qual foi realizada padronizagdo do método de
trabalho, por Tucci ef a/. (2001b), em uma planta deste mesmo experimento, que
correspondeu a 11,5 umol m= s, registrado as 9:00 horas, sob fluxo saturante de
1200 ymol m?s™.

Os valores médios de assimilagdo verificados no presente trabalho
correspondem também aos mais altos registrados na literatura para pupunheiras
adultas a campo, uma vez que a Unica referéncia encontrada (Willis et al., 1998),
menciona assimilagdo de 6,0 umol m? s'. Esse valor foi obtido em uma medida
realizada em uma planta, entre 9:00 e 11:30 horas, durante o verdo, na Fiorida, sob
condigbes de DFFF entre 1250 e 1790 pmol m? s concentracéo externa de CO-
enire 340 e 350 pmol mol™ temperatura do ar entre 31 e 33°C e DPV, entre 1,48 ¢
1,83 kPa. Os autores ndo mencionam o estadio ontogenético da folha medida,

condig&o importante, uma vez que foi relatada em pupunheira (Tucci ef al, 2001a)
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correlacdo negativa significativa entre a fotossintese e o estadio ontogenstico das
folhas.

Em termos de valores absolutos, a assimilagdo maxima regisirada durante ©
experimento ocorreu na primavera, em uma determinada planta que a cada época
de medida em praticamente todas as horas do dia apresentou assimilacdo mais
elevada que as outras. A assimilacdo foi de 19,47 umol m™ s e a essa medida
correspondeu um valor igualmente ailto de ftranspiragdc e uma condutancia
estomatica superior a 2,0 moi m?s™.

E interessante mencionar que a planta que apresentou a assimilagdo maxima
absoluta, fazia parte de um grupo de planias, que a partir das 11:00, quando as
outras comecavam a mostrar declinio da condutancia estomatica, apresentavam
comportamento bem distinto. Seus foliolos comegavam a se dobrar em relacéo a
nervura principal, alguns assumindc a forma enrolada como se fosse um tubo,
impedindo assim que a superficie abaxial da folha, onde estdo 90% dos estdmatos
(Tucci ef al., 2000), estivesse sob a influéncia de temperatura e DPV,, elevados. Tal
fato foi também observado pela autora em visita realizada a experimento de imigagao
e adubacdo nitrogenada em pupunheiras conduzido na ESALQ, Piracicaba, em
algumas plantas, mesmo em parcelas de fratamentos recebendo irrigagéo e
adubacdo em niveis altos. No entanto, tal comportamento ndo foi visualizado no
experimento de Ubatuba, SP, em nenhuma das plantas observadas. Tais plantas do
presente experimento ndo foram analisadas separadamente, uma vez que o fato foi
observado casualmente, fugindo portanto dos objetivos do projeto inicial. Esse tema
podera no entanto se mostrar interessante, para futuras pesquisas.

Os valores maximos absolutos deste experimento ainda que bastante altos

foram ainda inferiores aos vaiores médios reportados na literatura para o dendezeiro,
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com assimilagéo de 31,6 pmol m? s” (Lamade & Setiyo, 1996). Na realidade, as
taxas de fotossintese de folhas maduras de dendezeiro estdo entre as mais altas =]
relatadas para arvores (Celeumans & Saugier, 1991).

A primavera além de ter propiciado maior taxa absoluta de assimilacdo de CO»
(19,5 umol m? s™), apresentou valores médios logo abaixo do verdo, observados
entre 800 e 900 horas, correspondentes a 130 e 121 pmol m? s
respectivamente, n&o diferindo significativamente entre si.

A condutancia estomatica apresentou valores mais altos no verdo e na
primavera, compativeis com altos valores de assimilacdo. Em ambas as estacbes a
condutancia estomatica aumentou dos primeiros momentos apds o amanhecer até
atingir valores maximos de 0,69 e 0,48 mol m? s, as 8:00 horas, respectivamente
para o verao e a primavera. A resposta estomdtica parece muito importante na
dinémica das relagbes de trocas gasosas da pupunheira ao longo dos dias.

Tal como a condutancia estomatica, as taxas de transpiracéo foram maiores
na primavera e verdo, atingindo valores mais altos entre 9:00 e 14:00 horas,
alcancando cerca de 6,7 mmol m? s'. Nota-se que nessas estagbes o declinio na
conduténcia estomatica comegou a ocorrer a partir das 8:00 horas. No entanto, altos
DPVga nas horas mais quentes do dia (Figura 20) contribuiram para as elevadas
taxas de franspiracdo até as 14:00 horas, mesmo apds fechamento parcial dos
estdmatos.

E interessante analisar a Figura 26b,d comparando as taxas de assimilacao e
a conduténcia estoméatica mais altas do ver&o e primavera com as taxas mais baixas
do outono e inverno. Como as medidas de trocas gasosas foram sempre feitas em

folhas de mesmo estadio ontogenético, e a umidade do substrato foi mantida sempre

em condigOes adequadas, pode-se supor que as variagbes nas taxas de assimilagéo
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de CO: estejam relacionadas as varidveis climaticas efou ao estadio fisioldgico das
plantas na ocasiao das medidas. Assim, comparando-se as estagfes, observa-se
que os valores de DFFF foram saturantes para todas no periodo do dia em que &
pupunheira apresenta assimilago maxima de CO,, entre 8:00 e 10:00 horas (Figura
25). A variagao do DPVy entre as estagdes, no periodo da manha (Figura 20) ndo foi
acentuada a pontc de causar as variagbes observadas nas frocas gasosas entre as
estagbes. Nao poderia ter havido efeito do potenciai da Agua das folhas, uma vez
que estas apresentaram hidratacdo homogénea durante o experimento (Figura 17).
As temperaturas minimas observadas na Figura 19a ocorrem geralmente durante a
noite. Na realidade temperaturas noturnas de cerca de 13°C ocorreram em noites de
inverno e outono {(dados ndo apresentados). Em experimento com mudas de
pupunheira sob condicdo de temperatura controlada, Tucci ef al. (2003b)
encontraram a temperatura 6tima para a assimilagao de CO; em 23°C. Assim pode
ser que a ocorréncia de temperaturas noturnas baixas no inverno possa ter resultado
em abaixamento da assimilagdo e da condutancia estomatica. No entanto ndo foram
encontradas na literatura referéncias ao efeito de temperaturas notumas sobre
assimilac@o de CO, em palmeiras.

Por outro lado, pode ter ocorrido efeito do estadio fisiolégico das plantas sobre
a fotossintese. Como foi apresentado (Figura 9), a pupunheira apresenta
estacionalidade de crescimento com maiores taxas de crescimento absoiuto (Figura
10a) durante o verdo e o outono, havendo portanio maior demanda por
fotoassimilados nos drenos. A relagio da atividade fonte/dreno afeta a fotossintese
(Taiz & Zeiger, 1998). A hipbtese de a assimilacdo de CO; responder & relagdo
fonte/dreno, foi aventada por Machado ef al. (2002) em citros.

As altas faxas de transpiragdo na primavera e no verdo entre 9:00 e 15:00
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horas propiciaram baixos valores de A/E nesses periodos (Figura 26f).
Em todas as estacGes altos valores de Ci, entre 350 e 400 pmol mol™ foram
observados no inicio da manha e fim da tarde, sob condicdes de baixa condutancia

estomatica, tal como foi observado por Reppelin et al. (1997) para COQUEIro.
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5.3.4. Relagles entre A, gs, DFFF, DPViohaar © temperatura foliar em fungdo da
estacdo do ano e periodo do dia

A fim de alcangar maior compreens2o a respeito de pontos importantes nas
relagbes de frocas gasosas da pupunheira foram estudadas certas relagbes,
classicas em estudos de trocas gasosas em plantas, considerando-se as estacdes
climaticas e os periodos da manhé e da tarde.

A resposta de A a DFFF para cada estagdo do ano e periodo do dia esta
apresentada na Figura 27. No vero, época de taxas de assimilagcdo mais altas,
DFFF saturante foi cerca de 1000 pmol m™ s e na primavera que apresentou taxas
de assimilacéo quase tao altas quanto o vergo, cerca de 800 umol m?s”. No inverno
DFFF saturante foi mais baixo, cerca de 500 umol m? s™. No outono apesar de néo
existir um ponto de inflexdio evidente o DFFF esteve ao redor de 500 umol m? s, de

manha e a tarde.
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Figura 27. Relag8o entre taxa de assimilacdo de CO, (A) e a densidade de fluxo de fétons
fotossintéticos (DFFF) em pupunheira, para os periodos da manha e da tarde nas quatro
estagbes do ano. Cada simbolo representa a média de todos os pontos em um particular
intervalo de DFFF e barras indicam erro padrio da média. Campinas, SP, 2001/2002.

Para um determinado DFFF, A foi mais alta no periodo da manha que 4 tarde,
em todas as estagbes do ano, mas a diferenca foi menos acentuada no outono. A
tarde a condutancia estomética foi bem menor e esse fato sugere que a queda da
taxa de assimilagéo esteve relacionada com o fechamento parcial dos estdmatos.
Medina et al (1999), em medidas efetuadas em janeiro em citrus, também
observaram taxas de fotossintese mais altas no periodo da manhd. O mesmo foi

relatado para outras especies arbéreas (Eamus & Cole, 1997: Prior ef al., 1997). A
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queda da fotossintese no periodo da tarde em relagio ac periodo da manha pode
estar relacionada com a variagdo da temperatura durante o dia, uma vez que as
temperaturas a tarde foram bem mais elevadas que durante a manha, em todas as
estagbes (Figura 23). Tucci ef a/. {2003b) demonstraram para mudas de pupunheira
sob condicbes controladas, que a curva de resposta de A em fungdo de DFFF atinge
valores maximos a 23°C diminuindo drasticamente em temperaturas maiores e
menores. Sabe-se também que o DFFF de saturacdc também varia com a
temperatura (Larcher, 2000). Tucci ef al. (2003b) observaram ainda que o DFFF de
saturag@o foi menor em temperaturas acima e abaixo de 23°C. Sabe-se que em
temperaturas mais elevadas a fotorrespiragdo aumenta significativamente afetando o
DFFF saturante. Outras possiveis causas da queda da fotossintese no periodo da
tarde em relac@o & manh& podem dizer respeito ao DPV,,, bem maior & tarde (Figura
20), & umidade do solo (Oliveira et al., 2002; Tucci ef al., 2003a) ou ainda ao ciclo
circadiano da fotossintese (Machado et al., 2002). No caso presente a umidade do
solo foi mantida sempre em niveis nao limitantes e portanto esse fator pode ser
desconsiderado. No entanto, ¥ as 13:00 horas esteve durante todo o experimento
entre -0,8 e —1,1 MPa, contra uma faixa de -0,1 a —0,3 antes do amanhecer (Figura
17). Em relag&o ao ciclo circadiano néo se tem informagéo sobre sua influéncia em
palmeiras.

A relag@o entre A e g mostrou variaggo entre as estacdes e os periodos do
dia (Figura 28). Em todas as estactes, para uma dada g, A foi mais alta no periodo
da manha que a tarde. Os dados sugerem que em todas as estagbes a taxa de
fotossintese em conduténcias até cerca de 0,5 mol m? s tenha sido controlada pela
abertura estomatica. Em vaiores mais altos de g, processos relacionados com o

mesofilo (bioguimicos ou fotoquimicos), devam ter interferido e limitado maiores
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aumentos na fotossintese. A razdo A/ge & um pardmetro importante de trocas
gasosas, representando a eficiéncia intrinseca de uso da agua e logicamente
situagbes climaticas que afetem de forma mais acentuada a abertura estomatica que
a taxa de assimilagdo, propiciardo eficiéncias mais aitas.

Também pode-se observar na Figura 28 que os valores maximos de gs NO
periodo da tarde foram menores que aqueles observados pela manha. Esse fato
possivelmente esteja relacionado ao potencial de agua da folha mais negativo a
tarde (Figura 17) e também com a maior demanda atmosférica (alta temperatura, alto
DPV, a tarde em todas as estagdes) (Figura 20), causando maior perda de agua
pela folha e fechamente estomatico.

Foi verificada correlacéo positiva significativa entre A e ge (r = 0,780™*). Essa
correlacio foi também observada em dendezeiro (Dufrene, 1989; Smith, 1989; Smith,
1993). Pode-se prever que a disponibilidade de 4gua desempenhe papel crucial na
dinamica dessa relac&o, dai a semelhanga entre as quatro estacbes, uma vez que
durante todo o experimento a agua no subsfrato néo foi limitante. De fato, as
diferencas estacionais observadas por Prior ef af. (1997) na relacéo entre A e gs em
eucalipto foram devidas principalmente a ocorréncia de estagfio marcadamente seca.
Esse tipo de resposta também foi verificado em cafeeiro e laranjeira (Barros et al,

1999; Machado ef al., 2002).
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Figura 28. Relacio entre taxa de assimilagéc de CO; (A) e condutancia estomatica (gs) em
pupunheiras, para os periodos da manhé e da tarde, nas quatro estagbes do ano. Cada
ponto representa a meédia de todos os dados em um intervalo particular de gs, e barras
indicam erro padrao da média. Campinas, SP, 2001/2002.

A relacdo entre A e temperatura foliar esta apresentada na Figura 29,
podendo-se verificar em todas as estagbes aumento na taxa de assimilagio de CO»
no periodo da manha com a temperatura, até ao redor de 30°C no inverno e na
primavera e até temperatura um pouco mais alta no verdo. No outono ndo foi
observada queda na assimilagao acima de 30°C. Para uma mesma {emperatura

foliar valores mais altos de assimilacdo foram observados na primavera e verdo.

Durante as horas mais quentes do dia, a temperatura foliar apresentou-se sempre
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mais elevada que a temperatura do ar (ao redor de 3°C). A mesma situagéo foi
observada em aceroleiras, cujas folhas durante a estacio seca apresentaram ao
meio-dia temperaturas 3,75°C mais altas em relagdo & temperatura do ar (Nogueira
et al., 2000). No presente trabalho, a andlise de correlagéo gue nao havia mostrado
correlag@o significativa entre assimilagéo e temperatura do ar, mostrou no entanto
correlacdo negativa significativa entre assimilagio e temperatura da folha
(r = -0,237%), embora de baixa magnitude. A resposta fotossintética de clones de
dendezeiro mostrou ser altamente sensivel a temperatura foliar, em relacéo direta
com a condutancia estomatica. Maxima fotossintese e condutancia estomatica foram

observadas para frés clones, abaixo de 33°C (Lamade & Setiyo, 1996).
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Figura 29. Relagdo entre taxa de assimilagdo de CO, (A) e temperatura foliar em
pupunheiras para os periodos da manhé e tarde nas quatro estagdes do ano. Cada simbcio
representa a média de todos os pontos em um intervalo particular de temperatura foliar e
barras indicam erro padrdo da média. Campinas, SP, 2001/2002.

0 estado hidrico da atmosfera expresso através do DPV,, tem influéncia sobre

a condutancia ao vapor dagua nas folhas, e consequentemente sobre a fotossintese

(Kosiowski & Pallardi, 1997; Larcher, 2000). Nas pupunheiras foi observado declinio

nas taxas de assimilagdo de CO, em fungdo do aumento do DPViinaar em todas as

gstacgbes (Figura 30). Considerando-se todas as estagbes houve correlagdo negativa

significativa (r = -0,43***) entre a taxa de assimilacdo de CO; e ¢ DPVignaar.
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intervalo particular de DPVgiaor © barras indicam erro padrio da média. Campinas, SP,
2001/2002.

O DPV thaar € altamente determinado pelas condigbes ambientais, mas é
também modificado pela planta através de habito de crescimento (&ngulo foliar e
auto-sombreamento), bem como pela transpiracdo (Prior ef al, 1997). Assim, ainda
que o DPVy tenha sido mais alto no fim do veréo e comeco do outono tanto em 2001

como em 2002 (Figura 23), DPVihear foi mais alta no invernc e na primavera,

chegando a 7,5 kPa (Figura 30).
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Correlagbes entre taxa de assimilagio de CO, e DPVy tém sido estudadas
para outras palmeiras de importéncia econdmica. Em dendezeiro, Dufrene & Saugier
{1993) mostraram que a assimilacdo méxima foi limitada por DPV & partir de 1,8
kPa, enquantc Lamade & Setiyo (1998) relataram diferencas significativas entre
clones na relacio entre assimilacdo maxima de CO2 e DPVa,.

Os estdmatos responderam ao DPV. em todas as estagbes (Figura 31).
Considerando-se todas as estagbes, tal como havia ocofrido para a taxa de
assimilac&o de CO,, observou-se correlagio negativa significativa (r = -0,42**) entre
gs e 0 DPVigha-ar.

No outono e invemno o efeito da DPVighe-ar SObre gs foi menos pronunciade que
nas outras estacGes (Figura 34). No outono, em uma faixa de DPVihaar entre 0,5 e
5 5 kPa, gs passou de 0,15 a 0,05 mol m? s, enquanto no invemo g passou de 0,2
a0,05molm?s”, entre 2,5e 75 kPa.

Na primavera e verdo, épocas de taxas de assimilagéo e gs mais elevadas, a
influéncia do DPVigha-ar fOi mais acentuada (Figura 31). Na primavera, em uma faixa
de DPVigna-ar €Ntre 2,5 e 7,5 kPa, gs variou entre 0,5 e 0,05 mol m? s”, enquanto no
verac o efeito foi ainda mais acentuado. Para a mesma faixa de variagéo de
DPVionaar MENOr que Na primavera gs declinou de 0,6 a 0,1 mol m?s™.

Esses resultados permitiram observar que mesmo na auséncia de déficit
hidrico do solo, ou seja, com as plantas bem hidratadas, pdde-se constatar a
influéncia do DPV,, sobre gs portantc sobre A das pupunheiras, parecendo estas
estar aclimatadas para fazer frente a déficits atmosféricos. Na realidade, essa parece
ser uma condic@o inerente as palmeiras. De fato, em dendezeiros, Dufréne et al.
{(1990) observaram alta sensibilidade estomatica ao DPV, mesmo em auséncia de

deficiéncia hidrica do solo, que levou a rapido fechamento estomatico, acima de 1
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kPa. Dufrene & Saugier (1993) cbservaram que um pequeno aumento no DPV.

induziu rapido fechamento estomético, sendo requerido no entanto, DPV,, maior que

1.8 kPa para que a assimilagdo de CO, fosse reduzida via fechamento estomatico

no casc de plantas crescendo em solo com adequado suprimento de agua.
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Figura 31. Relacdo entre condutancia estomatica (g.) e o DPVigihaar €M pupunheiras nas
quatro estagGes do ano. Cada simbolo representa a média de todos os pontos em um
intervalo particular de DPViunaar © barras indicam erro padrio da média. Campinas, SP,
2001/2002.
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Em coqueiros jovens por sua vez, Repellin ef al {1997) verificaram pela
primeira vez, que respostas estomaticas em plantas bem irrigadas podiam ser
desencadeadas pela variacdo do DPVa, concluindo que as plantas pareciam bem
aclimatadas para evitar déficits atmosféricos. Segundo esses autores, tal fendmeno
tinha sido previamente descritc para muitas espécies e considerado como resposta

exclusivamente a baixos teores de umidade do solo.

5.3.5. Variagdo estacional e diéria das razoes A/gs e A/Ci

A razdo A/gs € uma estimativa da eficiéncia de absorgéo de CO, da folha para
um dado valor de gs e ela tende a aumentar sob condigbes de estresse (Koslowski &
Paliardi, 1997). Para as pupunheiras A/gs (Figura 32a) variou entre 35 e 80 umol CO-
mol™' H,0, mostrando tendéncia a apresentar valores mais baixos, a partir da
primavera de 2001, quando a condutancia estomatica aumentou proporcionalmente
mais que a assimilagio de CO,, propiciando taxas de transpiragio mais altas (Figura
22 b,c.d). Uma vez que as pupunheiras ndo estavam submetidas a déficit hidrico do
solo, esses resultados indicaram gue condigbes atmosféricas também influenciam a
razdo Algs. Os resultados verificados estiveram dentro da faixa observada para

coqueiro an&o nao submetido a déficit hidrico (Gomes et al., 2002).
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Figura 32. Variagao estacaona! da razdo A/g. (a) e da razéo A/Ci (b), na saturacdo luminica
(FFF = 700 uymol m? s} em pupunheiras cultivadas em tambores, em Campinas, SP,

2001/2002.

Para cinco gendtipos de coqueiro gigante Prado ef al. (2001) observaram
aumento de até 126% em Alg. na estacdo seca, indicando que o déficit hidrico impos
sérias restrigdes ao balan¢o de agua e carbono.

Esses resultados indicam a importéancia da realizacdo de futuros trabalhos
com a pupunheira em regides do Estado de S&o Paulo sujeitas a déficits hidricos
estacionais.

A variacdo anual da eficiéncia aparente de carboxilagdo (A/Ci) seguiu
aproximadamente a variagdo anual da taxa de assimilagéo de CO. (Figura 25b), com
médias mais altas, ao redor de 0,40 mol mol”, na primavera e verdo, quando a
assimilacao foi mais alta.

Segundo Lawlor (2001), quando a principal causa do declinio da taxa de
assimilacdo de CO; e estomatica, espera-se que A/Ci ndo seja afetada ou seja
somente ligeiramente reduzida. Ao contrario, problemas com componentes do ciclo

de Calvin como a rubisco levardo a um aumento em Ci e portanto baixo A/Ci. Assim,
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pode-se depreender, a partir dos valores anuais de A/Ci para as pupunheiras, que as
taxas mais baixas de assimilacdo de CO, observadas no outono e inverno possam
ter sido em parte devidas & menor capacidade de carboxilacdo no mesofilo. Com
efeito, a limitagédo da fotossintese pelc meséfilc em plantas no estressadas pode,
sob certas circunstancias, come temperaturas do ar mais baixas, exceder as
limitagbes estomaticas, em uma ampia variedade de plantas C3 (Koslowski &
Paliardi, 1297).

O padréo diario de variagdo da razéo A/gs e da razéo A/Ci estéd apresentado
na Figura 33. A/gs fol mais baixa no inicio da manha, aumentando entre 8:00 e 10:00
horas, periodo do dia em que a assimilacédo de CO, é maxima, atingindo um platd
entre 12:00 e 16:00 horas, periodo em que ambos, A e gs declinam e finalmente
declinando acentuadamente a partir das 16:00 horas, com a queda drastica na
assimilagcéo de CO,. A razdo A/Ci por sua vez foi maxima, cerca de 0,045 mol mol ™
entre 9:00 e 12:00 horas. Os valores baixos observados entre 6:00 e 8:00 horas séo
compreensiveis, uma vez que nesse periodo o DFFF é baixo, propiciando baixa
atividade fotoquimica do aparato fotossintético, correspondendo portanto a baixos
teores de ATP e NADPH.

E interessante verificar que entre 8:00 e 16:00 horas ndo houve um
decrescimo drastico em A/Ci, havendo portanto forte indicagdo de que o padrdo de A

e £ das pupunheiras tenha sido determinado durante o dia, por gs.
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Figura 33. Variacao diaria média da razao A/g (a) e da razdo A/Ci (b} na saturacao iuminica
(FFF =z 700 pmol m? s em pupunheiras cultivada em tambores, em Campinas, SP,
2001/2002.

5.4. Eficiencia fotoquimica

Foram estudas a variacdo estacional e a variagdo ao longo dos dias da
eficiéncia quantica maxima (®PSll,sims) © efetiva (OPSlleriive) do fotossistema 1l
Para ambas foram observadas diferencas significativas entre épocas de medidas,
estacdes e horas do dia (P < 0,001). Variagbes significativas entre plantas somente
foram observadas para OPSllgsana (P < 0,01) (Tabela 7). O alto coeficiente de
variacao verificado para OPSH (Demiva) indica 0 maior intervalo de variacdo dessa

variavel nos diferentes horarios, que OPSI (Pnsxims)-
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Tabela 7. Resumo da andlise de varidncia com valores de F e niveis de significancia para
eficiéncia guantica maxima do PSHl (®uumas) € eficiéncia quantica efetiva do PSH (Depeme) €M
pupunheiras cultivadas em tambores. Campinas, SP, 2001/2002.

Causas de variagdo GL  ®PSH (®maxima) DS (Porotiva)

Epoca 14 236" 27,5 %
Estagdo 3 439 26,9 =
Hora 12 30,4 ™ 164,3 ***
Planta 7 2,7* 1,02 ns
CV (%) 9,3 514

wx w*  gignificativo a 0,1 e 1% respectivamente; ns ~ ndo significativo

OPSlimsama dada pela relacdo FviFm (Genty ef al, 1989) € uma medida de
eficiéncia intrinseca ou maxima do FSII, ou seja a eficiéncia quantica quando todos
0s centros de reacdo do FSll estéo abertos (Maxwell & Johnson, 2000). PPSlleesva, €
a eficiéncia fotoquimica efetiva, calculada como (F'm— Ft) / F'm {(Genty ef al., 1989), e
mede a proporcéo da luz absorvida pela clorofila associada ao FSH, usada na

fotoquimica (Maxwell & Johnson, 2000).
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plantas. Campinas, SP, 2001/2002.

Valores mais altos de Fv/Fm foram observados entre junho e agosto de 2001,
correspondendo a cerca de 0,75, e entre margo e junho de 2002, que estiveram
dentro de uma faixa entre 0,74 e 0,77. Essas medidas corresponderam go inverno de
2001 e outono de 2002, meses com temperaturas mais baixas. No entanto, outono e
inverno diferiram entre si significativamente (Figura 35a). Valores mais baixos foram
observados na primavera e verdo, épocas de temperatura (Figura 19a) e DFFF
(Figura 24) mais altos. Em outubro, portanto na primavera, que diferiu
significativamente das demais estacées, foi observada a menor razdo Fv/iFm.

E interessante observar que em dezembro de 2001, o valor de Fv/Fm foi 0,76,
devido a que esse dia foi parcialmente nublado, portanto com DFFF médio mais
baixo que nos outros dias de medida (Figura 22a). Nesse dia de medida foram
observados valores mais baixos de assimilagdo de CO,, temperatura foliar,

transpiracdo, gs (Figura 22a,b,c,d) e aumento em Ci e AE (Figura 22¢ f). Estudo
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sobre variagao de Fv/Fm nas estacdes foi realizado em citros (Machado ef af,, 2001).

Os autores tambem observaram queda de Fv/Fm nos meses de temperatura e DPVar

mais altos.
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Figura 35. Variacdo da eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il (Fv/Fm) (a) e da
eficiéncia quantica efetiva meédia do fotossistema {! (AF/F'm) (b), nas estagdes do ano, em
pupunheiras cultivadas em tambores, Campinas, SP, 2001/2002. Cada ponto corresponde
as medias de todas as horas do dia para cada estagio.

Valores de AF/Fm’ (Figura 35b) foram mais altos no outono e inverno,
chegando a 0,5 e mais baixos na primavera, atingindo 0,3. Esse mesmo valor foi
observado por Machado ef al. (2001) em citros em més de alta temperatura e
iradiancia. Pode-se observar também o valor mais alto em dezembro de 2001,
devido a queda de temperatura no dia da medida.

A dinamica da variag@o didria de Fv/Fm e AF/Fm’ pode ser observada na
Figura 36 a,b.
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Figura 36. Variac&o diaria média da eficiéncia quantica maxima do fotossistema 1 (Fv/Fm)
(@) e da eficiéncia quéntica efetiva do fotossistema Il (AF/F'm) (b), em pupunheiras
cultivadas em tambores, Campinas, SP, 2001/2002. Cada ponto representa as médias
integradas de todas as épocas para cada hora do dia.

Essas figuras mostram tendéncias gerais das respostas da espécie, uma vez
que cada ponto representa as meédias integradas de todas as épocas para cada hora
do dia. Verificou-se que as pupunheiras ao longo do dia apresentaram valores étimos
da razéo Fv/Fm na primeira medida antes do amanhecer, apo6s 12 horas de escuro,
correspondente a cerca de 0,81 (Figura 36a). Valores de Fv/Fm em plantas
adaptadas ao escuro sdo usados como um indicador sensivel da resposta
fotossintética da planta, com valores 6timos para a maioria das espécies na faixa
entre 0,80 e 0,83 (Bjorkman & Demmig, 1987; Johnson ef al., 1993). Valores mais
baixos que essa faixa s&o observados quando plantas estdo submetidas a estresses,
indicando em particular o fendmeno de fotoinibicio (Maxwell & Johnson, 2000).

A partir das 6:00 horas Fv/Fm declinou, atingindo minimo de 0,67 as 15:00
horas. Decréscimos na razdo Fv/Fm ao longo do dia, foram também observados em
eucalipto (Prior et al,, 1997), citros (Machado et al, 2001) e varias espécies de
cerrado (Franco & Littge, 2002). Esses decréscimos sdo indicativos de fotoinibicao,

126




verificada quando a radiagdo interceptada pelo aparato fotossiniético excede a
capacidade da utilizacac nas reagbes fotoquimicas e sob essas condicbes, uma
diminuicdo da eficiéncia do FSH € observada. Esse fendmeno, observado nas
pupunheiras, mais acentuado nas horas mais quentes do dia e de maior DFFF, pode
ser considerado como foloinibicdo protetora (Osmond, 1994}, de natureza dinamica,
uma vez que os valores de Fv/Fm foram altos no inicio da manha, recuperando-se no
fim da tarde (Figura 36a). Na fotoinibigdo protetora, os decréscimos na eficiéncia
fotoquimica mantém o balanco entre o fluxo de elétrons e as necessidades de
redutores, tanto para a carboxilacdo como para a oxigenacdo da RuBP (Krause &
Weiss, 1891).

A fotoinibicdo protetora verificada nas pupunheiras deste trabalho existe, em
contraposi¢ao a fotoinibicéo cronica estabelecida por exemplo quande da ocorréncia
simulténea de alta radiacio e déficits hidricos pronunciados. Nesse caso valores de
Fv/iFm seriam baixos &s 6:00 horas (Matos, 1998). Segundo Demmig-Adams &
Adams Ill (1992), na fotoinibicdo cronica, a proteina D1 do FSIl é danificada pelo
excesso de radiagdo e a recuperacdo da fotoinibicdo pode ser dependente de
sintese dessa proteina. De acordo com Critchley (2000), essa é a Gnica proteina do
cloroplasto (incluindo os complexos de transporte eletrénico, bem como as enzimas
do ciclo de Calvin), a apresentar a propriedade de ser reciclada mais rapidamente.

E importante lembrar que as pupunheiras do presente estudo ndo estavam
submetidas a déficit hidrico do solo. Fotoinibicéo crénica com possivel dano ao FSH
fol observada em experimento com pupunheiras em casa-de-vegetacéo submetidas
a déficit hidrico do solo, a partir de seis dias apds a suspensdo da irrigagdo (M.L.S.
Tucci, dados n&o publicados). Esse fendmeno deve ser considerado em futuros

trabalhos realizados com pupunheiras plantadas em regibes de déficit hidrico
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elevado. Além de estresse causado por déficit hidrico, estresses causados por outros
fatores como baixo suprimento de nitrogénio, aitas ou baixas temperaturas, podem
também reduzir a eficiéncia quantica sob alta radiacio, por fotoinibicdo (Pearcy,
2000).

O aumento da ocorréncia de mecanismos de dissipagdo ndo radiativa de
energia nas horas mais quentes do dia refletiram em AF/Fm’ (Figura 36b). Esta que
se mostrou alta no inicio da manhé, decresceu com a exposicdo a niveis saturantes
de DFFF, mantendo-se baixa entre 8:00 e 16:00 horas, atingindo valor abaixo de 0,2
entre 11:00 e 12:00 horas.

A dindmica da variacdo de Fv/Fm e AF/Fm’ no curso dos dias para as quatro
estacOes esta apresentada na Figura 37. No verdo e outono valores de Fv/Fm
(Figura 37a) nas primeiras horas da manh& foram mais altos, correspondendo a
cerca de 0,80. Essa variavel correspondeu a valores entre 0,76 e 0,78 no inverno e
na primavera. Como ja foi mencionado, valores de Fv/Fm abaixo de 0,80 séo
observados quando plantas estdo submetidas a estresses (Maxwell & Johnson,
2000). No caso presente poder-se-ia tentar relacionar os valores mais baixos
verificados, com o fato de no inverno e na primavera as plantas terem apresentado
estado nutricional inferior as outras estagbes com respeito a micronutrientes (Figura
19). Também o teor de clorofila das folhas, no invemo e na primavera foi
significativamente inferior ao verificado no veréo e outono (dados n&o apresentados).
Essa superioridade do estado nutricional das pupunheiras no verdo e outono de
2002, foi traduzida na sensivel melhora do aspecto visual das plantas a partir de

janeiro de 2002, que pdde ser observada no manejo cotidiano do experimento.
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Figura 37. Variacio diaria media da eficiéncia quantica maxima do fotossistema Il (Fv/Fmy)
(a) e da eficiéncia quéntica efetiva do fotossistema Il (AF/F'm) (b), nas estagdes do ano, em
pupunheiras cultivadas em tambores, Campinas, SP, 2001/2002. Cada ponto representa a
média de 8 plantas para todos os meses de cada estagéo.

Valores de Fv/Fm (Figura 36a) atingiram niveis mais baixos na primavera € no
verdo, entre 11:00 e 14:00 horas, indicando fotoinibicdo mais intensa em
temperaturas e DPV,, mais elevados. E importante lembrar que nesses horérios
havia ocorrido fechamento parcial dos estdmatos e queda na taxa de fotossintese
liquida, e assim o alto fluxo de fétons pode ter provocado fotoinibigdo.

No entanto em todas as estacbes, a razdo Fv/Fm recuperou-se, a partir das
16:00 horas, com o decréscimo do DFFF e da temperatura, indicando fotoinibicao
dinémica, protetora. Esse fato também indica que as folhas da pupunheira estao bem
adaptadas a altas intensidades luminosas. A mesma observacio foi feita para
eucalipto em duas estagdes por Prior ef al. (1997). No inverno a recuperagéo foi mais
rapida que nas demais estacdes. Intensidades distintas de fotoinibigdo dindmica nas
estagdes foram também observadas em citros por Machado ef al. (2001) e Medina ef
al. (2002), indicando uma resposta do FSH a um excesso de energia luminosa para

gvitar dano & integridade funcional do aparato fotoquimico.

129




A fotoinibicio dinamica € asscciada com a dissipagéo de energia em forma de
calor, principaimente, e fluorescéncia, o chamado decaimento ndo fotoquimico
(Schreiber ef al., 1994), que resultam no decréscimo da fotoquimica do FSIL.

Esse decréscimo pode ser observado na Figura 37b, pelos valores mais
baixos da razdo (AF/Fm’) em todas as estagdes entre 9:00 e 14:00 horas. Esses
valores indicam que durante a maior parte do dia as folhas das pupunheiras
estiveram saturadas. Em todas as estagles, as temperaturas das folhas estiveram
nas horas mais quentes do dia, acima de 30°C (Figura 25a). Em temperaturas
elevadas ha significativo aumento da fotorrespirag@o, com consequente queda no
ganho liguido de carbono (Maxwell & Johnison, 2000).

Assim em todas as estagbes ndo parece ter ocorrido limitagdes no nivel
fotoquimico, uma vez que a fotoinibicao observada foi dindmica, fotoprotetora, com
valores de Fv/Fm reduzidos apenas transitoriamente devido ao consumo de slétrons
por ouftros processos que nac a assimilacdo do carbono. Segundo Maxwell &
Johnson (2000), esses processos poderiam ter sido a fotorrespiragéo efou a redugao
de Oz no FSI, no processo conhecido como reac@o de Mehler. |

A impossibilidade de encontrar na literatura consultada trabalhos sobre trocas
gasosas e dinamica da fluorescéncia da clorofia em pupunheiras a campo, cujos
resultados pudessem ser comparados aos obtidos neste trabalho, fez com que se
realizassem algumas medidas em pupunheiras cultivadas em Ubatuba, SP, regido
que apresenta caracteristicas climticas consideradas adequadas ao cultivo da
espécie. Us dados obtidos em Ubatuba permitiram balizar de alguma forma os
resultados obtidos em Campinas, propiciando além disso melhor compreenséo a

respeito da influéneia do clima sobre o aparato fotossintético da pupunheira.
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5.5. Medidas realizadas em Ubatuba, SP.

As medidas realizadas em Ubatuba, ainda que tenham sido pontuais e
realizadas em perfilhos de pupunheiras de origem genética diferente daguelas
estudadas em Campinas, foram bastante importantes por haver propiciado um certo

termo de comparac&o, para os dados obtidos com essa espécie 8o pouco estudada.

5.5.1. Variagao diaria e estacional de trocas gasosas

Tendo em vista o fato de a pupunheira a campo n&o ter sido até entdo
estudada quanto a trocas gasosas, sentiu-se falta de um termo de comparacéo que
pudesse de alguma forma balizar os resultados verificados no experimento
conduzido em Campinas, SP. Assim, decidiu-se por realizar algumas mensuracdes,
uma correspondente a cada estagdo do ano, em pupunheiras conduzidas em
Ubatuba, SP.

A escolha do local recaiu em Ubatuba porque essa regido, dentre todas do
Estado de Sao Paulo, apresenta as mais favoraveis condigdes climéticas ao cultivo
da pupunheira (Bovi, 1998). A regido apresenta temperaturas compativeis com
aquelas verificadas em Campinas. No entanto, ainda que apresente estacionalidade
de chuvas (Figura 7), tanto as médias mensais de precipitagio, como a precipitagio
anual, s&o muito altas, igualando-se as regibes amazodnicas, de onde a espécie se
originou.

Além da precipitacdo pluviométrica, outra diferenca deve ser mencionada
entre Ubatuba e Campinas, a radiagéo solar. Médias historicas de radiacao solar so
mais aftas em Campinas em todos os meses do ano, devido ac maior nimero de
dias nublados em Ubatuba.

Na Tabela 8 esta apresentada a andlise de variancia para as varidveis
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estudadas, segundo as causas de variacdo consideradas. Foram observadas
diferengas significativas entre as estagdes para todas as varidveis & nio houve

variagao significativa entre plantas, para nenhuma delas.

Tabela 8. Analise de variéncia com valores de F e significancia para fluxo fotossintético de
fotons, temperatura foliar, taxa de assimilacdo de CO,, taxa de franspiracéo, condutancia
estomatica, concentragdo interna de CO, e eficiéncia do uso da agua (A/E) em pupunheiras
cultivadas a campo em Ubatuba, SP, 2001/2002.

Fatores Causas de variagéo CV%
Estacdo Planta

GL 3 7

DFFF (umol m?s') 11,2 %+ 0.2 ns 92,6
Temperatura foliar (°C) 49 5 **=* 0,5ns 18,0
A (umol mZs') 3,5* 0,4 ns 64,9
E (mmol m?s") 14,7 == 1,1 ns 76,9
gs {mol ms") 6,2 *** 0,7 ns 82,7
Ci (umol m3s") 7,0 ¥ 0,2 ns 22,4
A/E {(pmolCO, mmol'H.0) 2,5ns 0,8ns 64,8

***, * - significativo a 0,1 e 5%, respectivamente: ns — ndo significativo.

132



As medias de DFFF para as estagfes (Figura 38}, considerando-se todas as
horas do dia foram mais altas para a primavera e outono, 840,8 e 634,5 umol m?2 s,
respectivamente. Médias mais baixas foram observadas no verdo, com 361,2 pmol
m* s, devido & medida de janeiro, correspondente ao verdo ter sido realizada em
dia parcialmente nublado, bastante caracteristico para a regido no meés de janeiro.

A temperatura foliar foi mais alta na primavera e verdo, respectivamente 33,3
e 33,1°C, e mais baixa no invemo, 24,4°C.

A taxa de assimilacgdo de CO; foi mais alta no outono e na primavera,
correspondendo a 7,83 e 6,74 umol m? s, respectivamente.

A transpiragdo foi mais alta na primavera e outono, ambas 3,1 mmol m?s e
menor no inverno, acompanhando a temperatura foliar e a condutancia estomatica
variou entre 0,23 e 0,48 ymol m?s™' respectivamente no ver&o e outono.

A concentracdo intena de CO, variou entre 272,0 e 331,0 umol mol™
respectivamente para a primavera e 0 outono € a eficiéncia instantanea do uso da
&gua variou entre 2,3 e 6,9 umol CO; mmol ' H,0, respectivamente para o outonc e
0 inverno.

A analise de variancia para as variaveis estudadas, dentro das estagGes,
considerando-se como causas de variacio as horas de medidas e as repeticbes,
esta apresentada na Tabela 9. As variaveis estudadas diferiram significativamente
entre as horas do dia em todas as estac¢des. Diferencas significativas entre plantas
apenas foram observadas para franspirac@o, em todas as estagdes, assimilacdo na
primavera, temperatura foliar no outono e na primavera, condutancia estomatica na

primavera e verao e eficiéncia do uso da agua na primavera.
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Valores de DFFF (Figura 39) variaram mais entre as estacbes do gue o
verificado em Campinas. Tratava-se em Ubatuba de apenas um dia de medida para
cada estag@o, sem possibilidade de permanéncia no locai por mais tempo, ou volta
na mesma estaglo para se conseguir dias claros e ensolarados. No entanto, pode-se
considerar que as medidas foram realizadas em dias com variaveis climaticas tipicas
para cada estac8o. Valores de DFFF na primavera se aproximaram mais do padrao
de variagao diaria, superando a saturacdo para a pupunheira entre 8:00 e 15:00
horas. No outono valores acima de 1300 umol m™ s™ foram observados apenas entre
oito e 11:00 horas, mas valores saturantes se mantiveram até ao redor das 12:00
horas. No inverno DFFF foi baixo ao longo do dia, mas valores saturantes foram
observados entre 8:00 e 16:00 horas, enquanto no verao o dia esteve parciaimente
nublado, somente se observando DFFF proximo da saturagéo entre 11:00 e 13:00

horas.
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Figura 39. Curso diario da densidade de fluxo de fétons fotossintéticos média (DFFF) nas
estacbes climaticas, em Ubatuba, SP, 2001/2002.

Temperaturas foliares mais altas foram observadas na primavera, veréo e
outono, acima de 30°C nas horas de maior radiagao (Figura 40 a).

A taxa de assimilacdo de CO, (Figura 40 b) foi mais alta no outono e na
primavera, de forma compativel com DFFF observado nessas estagbes. Para essas
estacbes pbde ser observada em Ubatuba a mesma dinamica de variagéo ao longo
do dia da assimilagdo de CO»,, que aquela observada em Campinas, caracterizada
por assimilag&o ascendente a partir das primeiras horas da manh3, respondendc ac
DFFF, atingindo maximo entre 9:00 e 11:00 horas, seguida de decréscimo a partir de
entdo até o fim da tarde, sem recuperacdo.

No outono maior assimilacdo ocorreu entre 900 e 11:00 horas,

respectivamente 14,2 @ 13,2 umol m? s™'. Tal como havia ocorride em Campinas na
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primavera, @ maxima assimilagdo individual em Ubatuba foi 19,5 pmol m? s,
verificada no outono, correspondendo a uma determinada planta, que em todas as
estacOes e todos os hordrios mostrou assimilagdc mais alta que as outras.
Assimilaco maxima absoluta na primavera foi de 14,32 umol m? s™.

No verao, assimilagbes mais altas ocorreram somente entre 11:00 e 13:00
horas, no periodo do dia em que foram registradas DFFF saturantes para a espécie.
No entanto, esse periodo correspondeu a fase do dia em que a assimilagdo comeca
a declinar, no periodo da tarde. Assim, em dia nublados, mesmo com as outras
variaveis climaticas favoraveis a assimilacéo, caracteristicas do verdo em Ubatuba,
como altas temperaturas e baixo DPVg, ndo foi observado o pico caracteristico de
assimilacdo da pupunheira no periodo da manha. Os valores mais altos foram 9,7 e
10,5 umol m? s, entre 11:00 e 13:00 horas.

No inverno a assimilac&o seguiu DFFF com valores maximos entre 13.00 e

15:00 horas, variando entre 7,3 e 9,7 pmol m? 5™,
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Figura 40. Temperatura foliar média (a), taxa de assimilacdo de CO, (b), taxa de
transpiragédo (c), condutancia estomatica (g,), concentracdo interna de CQ; (Ci) e eficiéncia
do uso da agua (EUA) em pupunheiras cultivadas em Ubatuba, SP, 2001/2002.
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E interessante comparar a assimilacao de CO, verificada em Ubatuba (Figura
40b) com aquela observada em Campinas (Figura 29b), e com os respectivos DFFF
(Figuras 39 e 25). Os resultados indicam que para mesmos DFFF, a assimiiagdo de
CO2 € mais alia em Ubatuba que em Campinas, e a condutadncia estomatica é
também mais elevada (Figura 40 d). Esta, apresentou valores mais altos no outono
(Figura 40 d), compativeis com os altos vaiores da taxa de assimilacdo de CO,,
correspondende a 0,75 mol m? s, as 9:00 horas.

Outra observagéo importante depreendida da comparagéo entre as Figuras
40b e 26b é que a queda da assimilacdo de CO, no periodo da tarde em Ubatuba &
menos intensa que em Campinas. Esse fato pode ter sido devido a que com valores
de DPV, (dado néo apresentado) mais baixos durante o ano todo em Ubatuba, a
condutancia estomatica permanece alta por mais tempo, durante o dia, em relacdc a
Campinas. Como foi visto no capitulo anterior, o declinio da taxa de assimilagio da
pupunheira no periodo da tarde em Campinas, foi relacionado & gs.

Essa situacdo torna evidente a influéncia favoravel das condices climéticas
de Ubatuba sobre as trocas gasosas da pupunheira, o que por certo ira se refletir no

crescimento e consequentemente na produgso.
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5.5.2. Eficiéncia fotoquimica

Assim como para Campinas, foram estudadas as variagfes entre as estacdes
e ao longo dos dias de medidas de Fv/fFm e AF/Fm’ para Ubatuba. Para ambas
foram observadas diferencas significativas entre estagdes e horas do dia (P<0,001)
(Tabela 10). Para nenhuma das varidveis foram observadas diferencas significativas
enire plantas. Coeficiente de variacdo alto para ®PSH (®ensva) € devido ac grande

intervalo de variagdo dessa variavel, nos diferentes horarios, que ®PSH (Grpaxima).

Tabela 10. Resumo da andlise de varidncia com valores de F e niveis e niveis de
significancia para eficiéncia quantica méxima do PSH (Ppaums) € eficiéncia quantica efetiva
do PSIl (Periva) @M pupunheiras cultivadas em Ubatuba (SP).

Causas de GL DPSII OPSH (Perotiva)
variagdo (Pmaxima)

Estacéo 3 18,6 = 58
Hora 9 19,1 % 49 5+
Planta 7 0,1ns 1,2ns
CV (%) 6.0 448

*** - significativo a 0,1%; ns - nao significativo.

Considerando os valores médios de Fv/Fm para todas as horas de um dia de
medidas, valores mais altos foram observados tal como em Campinas, em julho e
abril, respectivamente inverno e outono, indicande fotoinibicio menos intensa sob
temperatura e DFFF mais baixos (Figura 41a). Os valores de Fv/Fm, 0,77 e 0,79
respectivamente para o inverno e o outono foram mais altos que os observados em
Campinas. Fv/Fm relativamente alto no verao pode ter sido devido a que o dia de
medida em janeiro de 2002, se apresentou parcialmente nublado e portanto com

DFFF mais baixo (Figura 39).
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AF/Fm’ (Figura 41b) mais alto foi observado no verao, correspondendo a 0,8,
diferindo significativamente das demais estaces que nao diferiram entre si. Em
todas as estagOes os valores foram mais altos que Campinas. Tal fato pode ter sido
devido as condigbes climaticas vigenies nos dois locais nos dias de medida. Pelas
Figuras 25 e 39 e Figuras 26a e 40a, pode-se observar que em geral, em Campinas
ocorreram medias de DFFF e temperatura foliar mais aitas nas estacbes que em
Ubatuba podendo esse fato justificar a tendéncia a haver ocorrido maior fotoinibicao
em Campinas. Também o DPV,, foi menor em Ubatuba (dados néo apresentados), e
devido a esses fatores, relacionados com a umidade do ar, os resultados indicaram,
como ja foi mencionado, que para as mesmas intensidades de DFFF, a taxa de

assimilagio de CO; em Ubatuba foi maior, dai os valores mais altos de AF/Frm’.
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Figura 41. Variagdo da eficiéncia quantica maxima do FS 1l (Fv/Fm) (a) e da eficiéncia
quéantica efetiva média do FSII (AF/Frr’) (b) nas estagbes do ano, em pupunheiras cultivadas
a campo, Ubatuba, SP, 2001/2002. Cada ponto corresponde as médias de todas as horas do
dia para cada estacgo.

A dindmica da variagé@o didria de Fv/Fm e AF/Fm’ pode ser observada na
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Figura 42ab. As tendéncias de ambas as varidveis reproduziram aqguelas
observadas em Campinas, com valor mais alto da razdo Fv/Fm na primeira medida
antes do amanhecer, apds 12 horas de escuro, correspondendo a 0,80 (Figura 42a).
Esse valor foi ligeiramente inferior ao observado em Campinas, e igualmente dentro
da faixa considerada 6tima para a maioria das espécies por Bjdkman & Demmig
(1987). A partir dessa medida Fv/Fm declinou atingindo o minimo ao redor de 0,71
entre as 12:00 e as 13:00 horas. O valor minimo de Fv/Fm registrado neste caso foi
mais alto que aquele de 0,68 verificado as 15:00 horas em Campinas, mas, tal como
ja& foi mencionado, esse fato pode ter sido devido a condigdes climaticas menos

favoraveis a fotoinibigao verificadas nos dias de medida em Ubatuba.
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Figura 42. Variag@o diaria média da eficiéncia quantica maxima do FSIl (Fv/Fm) (a) e da
eficiéncia quantica efetiva do FSH (AF/Fm’) (b) em pupunheiras cultivadas a campo,
Ubatuba, SP, 2001/2002. Cada ponto representa as médias integradas de todas as épocas
para cada hora do dia.
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Tal como havia sido observado em Campinas a fotoinibicdo verificada em
Ubatuba nas horas mais quentes do dia foi de natureza protetora, uma vez que os
valores da raz&o Fv/Fm mostraram tendéncia a se recuperar a partir de 16:00 horas,

O aumento da ocorréncia de mecanismos de dissipacdo ndo radiativa de
energia nas horas mais quentes do dia, evidenciados pelo declinio de Fv/Fm refletiu
em AF/Fm’ (Figura 42b), que foi entre 0,7 ¢ 0.8 no inicio da manha, declinando em
seguida, atingindo 0,2 as 13:00 horas, valor ligeiramente mais alto que o observado
em Campinas. E interessante observar que AF/Fmt caiu mais rapidamente em
Campinas que em Ubatuba, em relagdo & hora do dia (Figuras 36b e 42b,
respectivamente), e alem disso essa razdo recuperou-se mais rapidamente em
Ubatuba que em Campinas.

A dinamica da variagdc de Fv/Fm e AF/Fm’ no curso dos dias para as quatro

estacbes esta apresentada na Figura 43.
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Figura 43. Variagdo diaria média da eficiéncia quantica maxima do FS! (Fv/iFm) (a) e da
eficiéncia quantica efetiva do FSIl (AF/Fmy), em pupunheiras cultivadas a campoc em
Ubatuba, SP, 2001/2002. Cada ponto representa a média de 8 plantas.
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Nas primeiras horas da manha, apds 12 horas de escuro, valores de Fv/Fm
foram mais altos no outono e inverno, estando acima de 0,80 (Figura 43a). Apds
gssa medida os valores declinaram, atingindo minimo correspondente a uma faixa
entre 0,72 e 0,74 entre 12:00 e 13:00 horas, indicando fotoinibicdo. Para o verdo e a
primavera valores de Fv/Fm corresponderam a cerca de 0,78, estando, portanto,
abaixo do valor considerado 6timo.

E importante lembrar que as pupunheiras em Ubatuba ndo estavam sendo
irrigadas. Irrigac&o ndo é necessaria naquela regido para os plantios de pupunheiras
para palmito, uma vez que historicamente a regi&o apresenta excedentes hidricos
em todos os meses do ano (Figura 6). No entanto, ¢ ano agricola 2001/2002 foi t3o
atipico (Alfonsi ef al, 2002) do ponto de vista climatico, como foi anteriormente
mencionado no capitulo referente a clima, que durante o periodo, foi registrada a
ocorréncia de déficit hidrico, mesmo em Ubatuba, em varios meses. Dentre esses,
estdc 0 més de novembro de 2001 e uma faixa do més de janeiro de 2002 (Vega,
2003).

Justamente nesses meses foram realizadas as medidas correspondentes
respectivamente & primavera e ao verdo. Pode-se supor gue nesses meses as
pupunheiras possam ter sido submetidas a certo nivel de déficit hidrico do solo, dai
os valores mais baixos da razdo Fv/iFm na medida antes do amanhecer, para ambos
os meses. Com efeito, dentre todas as épocas o aspecto fisico das plantas foi
considerado menos exuberante em novembro e janeiro. Em abril de 2002, portanto
no outono seguinte, as plantas novamente apresentavam bom aspecto e uma razdo
Fv/Fm de cerca de 0,82.

No entanto, em todos os meses a fotoinibicdo verificada nas horas mais

guentes do dia pode ser considerada protetora, uma vez que os valores de FviFm
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apresentaram tendéncia a se elevar, a partir das 16:00 horas, acs niveis observados
no inicio do dia, ¢ que caracteriza fotoinibicdo dinamica.

O decrescimo na fotoguimica do FSIH pode ser observado na Figura 43b, pelos
valores mais baixos da razéc AF/Fm’ em todas as estacSes. Novamente valores
mais baixos foram observados em novembro de 2001, portanto na primavera, com
minimo ao redor de 0,15 as 11:00 horas. Além disso, AF/Fm’ na primavera comegou
a declinar logo a partir das 7:00 horas, ao contrario das demais estacdes.

Assim, os resultados das andlises estacional e diaria da variagdo de FviFm e
AF/Fm'’ nas pupunheiras cultivadas em Ubatuba, tal como havia sido observado para
as frocas gasosas, e de forma compativel, vém confirmar a importancia das
condigbes climaticas vigentes nessa regido para o bom desempenho da espécie,
atestado pelos resultados superiores que vém sendo observados para o crescimento

e a produgao.
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6. CONCLUSOES

As pupunheiras apresentaram estacionalidade de crescimento para altura,
perimetro da base, comprimento da raquis foliar, bem como para aitura e digmetro
dos perfithos, com maiores taxas de crescimento absoluto nos meses de temperatura
mais elevada. Foi evidenciado efeito da adubagio em todas as varidveis.

Foi observada variacéo estacional das varidveis de trocas gasosas, com
maiores taxas de assimilagdo de CO; bem como de conduténcia estomdtica e
transpiracéo, no verao e na primavera, coincidindo com a maior demanda de
fotoassimilados para fazer frente a maiores taxas de crescimento. No verdo e na
primavera as taxas de assimilacdo media de CO, foram respectivamente 8,4 e 6,8
umol m? s, enquanto no outono e no inverno as taxas foram 51% inferiores as do
verao.

A eficiéncia quéntica maxima e a eficiéncia quéntica efetiva do fotossistema i
variaram significativamente nas esta¢des, com valores mais baixos na primavera,
respectivamente 0,70 e 0,35. Em todas as estagtes foi verificada influéncia do déficit
de pressdo de vapor do ar (DPVg) sobre a taxa de assimilacdo de CO; e a
condutancia estomatica (gs).

O padrdo diario de assimilagdo de CO. observado foi tipico das espécies
arboreas tropicais C3, com um pico no meio da manha seguido de declinio. Taxa
maxima de assimilacdo de CO, foi observada entre 800 e 10.00 horas,

correspondendo a 14,3 ymol m? s no verdo e 13,0 umol m™? s na primavera.
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As plantas apresentaram fotoinibigdo protetora nas horas mais guentes do dia,
mais intensa na primavera e no verdo. Esse fato indicou que a espécie mostra estar
aclimatada as condigdes de luz a que foi exposta.

Em Ubatuba houve variacdo significativa entre as estagbes para as variaveis
de trocas gasosas, com maior taxa de assimilagdo de CO, verificada no outono,
entre 9:00 e 11:00 horas, respectivamente 14,2 e 13,2 umol m? s, A comparagac
dos resultados verificados nos dois locais indicou que para mesmos valores de
densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF), a assimilag@o de CO; foi mais
alta em Ubatuba que em Campinas, e que a queda da assimilacdo de CO: no
periodo da tarde em Ubatuba foi menos intensa que em Campinas.

O declinio da eficiéncia quéntica maxima do fotossistema il — FviFm — foi
menor ao longo do dia em Ubatuba que em Campinas, e a eficiéncia quantica efetiva
do fotossistema Il - AF/Fm’ - caiu mais lentamente ao longo do dia em Ubatuba que

em Campinas, recuperando-se mais rapidamente no fim do dia.
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