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RESUMO

A implantagdo de florestas de eucalipto no Brasil tem sido
feita a partir de mudas produzidas em viveires, principalmente

de Eucalyptus urophylla e E. grandis, as duas espécies mais
utilizadas em reflorestamentos. A producdo de mudas emprega
+écnicas de manipulacgdo do material vegetal, como sombreamento,
irrigagdo e nutrigdo, que opjetivam naoc apenas o bom
desenvolvimento das mudas, mas, também, sua adaptagdo 40
transplante ao campo. bEssas téenicas eventualmente se traduzem
em estresses as mudas, resultando na intensificagdo do fendmeno
da fotoinibicdo. A fotoinibigdo tem side considerada como sendo
uma redugdc lenta e reversivel na eficiéncia fotossintética,
reduci&o essa dependente da irradiancia.

Fate trabalho visou estudar o comportamento fotossintético
dessas duas principais espécies de eucalipto sob condigdes

foroinibitérias, principalmente as alteracdes fotoguimicas

decorrentes da exposicdo a alta irradiancia {ate 3500umol m¥s™

por 15 minutos) e a baixa temperatura (10°C), por meio da
anélise de crescimento e a utilizacéo do eletrode de Clark e
das téonicas de fluorescéncia da clorofila a e da
espectroscopia fotoacustica.

Foi observado que as plantas de E. grandis com 60 dias de
idade apresentaram menor 4rea foliar, com folhas mals espessas,
mas com menor biomassa seca gue as de E. urophylla. O conteudo
de clorofilas a e b e a relagao clor a/clor b foi maior em E.

grandis, resultande em maior absorgac de energia radiante a

A=700nm. Essas plantas apresentaram inducao fotossintética mais
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rapida, com maior fotossintese, eficiéncia quantica e
respiracgdo, engquanto as de E. urophylla apresentaral maior
sinal fototérmico.

A temperatura de 10°C acelerou a inducgdo da fotossintese
nas plantas das duas espécies, mas reduziu a taxa maxima de
forossintese, a eficiéncia guantica e a respiracdo. Esses
efeitos foram mals acentuados em E. grandis.

Quando as plantas foram submetidas ao tratamento

foroinibitério foi verificado que E. grandis apresentou maior
fotossintese quandoc exposto a DFF de 500 a 1000umol misr.

Contudo, as duas espécles apresentaram incapacidade de

recuperagdo na taxa de fotossintese inicial quando foram

expostas a DFF supericr a 2000umol m%s™t, demonstrando a

ocorréncia da fotoinibigdo. Esgse fendmeno se mostrou
irreversivel até duas horas apbés o tratamento foteinibitério e
foi mais acentuado em E. urophylla, sem se constatar efeito da
temperatura.

Enquanto as plantas permaneceram no escuro, na&o occrreram

diferencas entre espécies e entre os efeitos das temperaturas
aobre Fo, Fm, Fi, Fi, Fv, Fv/Fm e na velocidade de transicgao
entre os niveis intermediarios de fluorescéncia Fj, Fli e Fm,
mas TFm fol malor nas plantas aclimatadas a 30°C., Com a
exposicao a irradiancia, o valor de FO aumentou e o dos demais
parametros diminuiu, sendo que eles tenderam a Ser menores em
F. urophvylla. 0s efeitos da DFF sobre 0S parametros de

1

fluorescéncia ocorreramn a partir de 5¢0umol més™t para E.

urophylla e a partir de 1000umol m?s™* para E. grandis
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lacentuadamente a partir de 2000umol m?st para as duas
aspécies), mas foil constatada a recuperagio nas duas espécles
apds 12 horas de reaclimatacdao no escuro.

Com base nesses resultados pode-se concluir que a
atividade fotossintética de E. grandis fol maior que a de £E.
urophylla, mas ele foi mais sensivel a temperatura de
resfriamento. A fotoinibicao da  fotossintese, que foi
reversivel, ocorreu acentuadamente & partir de 2000umol més
para as duas espécies, mas E. grandis se mostrou mals tolerante
aos seus efeitos do que K. urophylla, provavelmente por
apresentar malor dissipacgéc de energia radiante pelia

fluorescéncia.



SUMMARY

The plantation of eucalyptus feorests in Brazil has been
done with the use of seedlings produced in nurseries, mainly

of RBucalyptus urophylla and E. grandis, the twc species most
commonly used in reforestations. The production ¢f seedlings
uses techniques of vegetable material handling, such as
shadowing, irrigation and nutrition, with a view te the good
development of the seedlings and also to enable them to be
transplanted to the field. These techniques may cause stress
to the seedlings and, consequently, result in a more intense
photoinhibition phenomenon. Photoinhibiticn may be defined as
a slow and reversible reduction in the photosynthetic
efficiency, which depends on irradiation.

The objective of this work 18 to study the
photosynthetic behavior of those two main species of
eucalyptus under photoinhibitory conditions, specially the
photochemical alterations that resulted from the exposure to

2

high irradiation {until reach 3500pmcl m?st for 15 minutes)

under low temperatures (10°C}, based on the growth analysis,
and the wutilizaticn of Clark’'s electrode, technigques of
chlorophyll a fluorescence, and photoacoustic especlroscopy.
It was observed that 60 days old E. grandis plants have
presented smaller, but thicker, leaves than the £. urophylla,
and with smaller dry biomass. The presence of chlorophylls a
and b and the ratioc clora/clork was higher in those leaves,

which resulted in larger absorption of radiating energy at

A=700nm., E. grandis plants have shown faster photosynthetic
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induction, larger photosynthesis, guantum yield and
respiration; on 1its turn, E. urophylla plants have shown
larger thermal signal.

The 10°C temperature has improved the photosynthesis in

the plants of both specles, but it reduced the maximum level
of photosynthesis, gquantum vield and respiration. These
effects were more visible in the E. grandis plants.

When both plants were exposed TO photoinhibitory

treatment, it was observed that the E. grandis presented

ijarger photosynthesis when exposed a FFD of 500 to 10C0umol
m?s™t. However, both species have shown tO e unable to

recover and to return to the initial photosynthesis level
when exposed to FFD bigger than 2000pmol m?s™t, which shows
+he occurrence of photoinhibition. This phenomencon has proved
o be irreversible, even two hours after the photoinhibitory
rreatment, and was more significant in the #&. urophylla, not
having been observed temperature influence.

Tn the dark, the two speciles have shown no difference

petween them and among the effects of temperature on Fo, ',
Fi, Fi, Fv, Fv/Fm, and in the rransition speed from the
intermediate levels of fluorescence ¥4, Fi and Fm, put TFm
was higher in the plants acclimatized at 30°C. The value of
Fo has increased with the exposure TOC irradiance, and the
value of the other parameters nas decreased, and tended TO be

smaller in the E. urophylla. FED offects on the parameters of

..2 -
fluorescence have been initially observed at 500 wmol m s *

for E. urophylla and 1000umol m?s for E. grandisi for both
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species, these effects were more significant from 2000umol m™ s,
After 12 hours 1in the dark, both species have recovered from
photoinhibition,

Based on these results we may conclude that the
photosynthetic activity of E. grandis is larger than E.
urophylla, which, on its turn, 1is more resistant to chilling
temperatures. FPhotoinhibition of photosynthesis, which was

reversible, has Dbeen significant for both species from

2000pumol nfzsﬂ, but E. grandis has shown to be more resistant

to its effects than E. urcophyllia, probably because of its

larger dissipation of radiant energy through fluorescence.



1. INTRODUGAO

1.1. Histdrico da eucaliptocultura
A crescente necessidade de madelira e celulose para

atender a demanda do mercadeo mundial aumenta, de forma
preccupante, a pressido da socledade sobre o setor florestal.
Lssa pressdo é justa, pois a malor parte da madeira utilizada
¢  extraida de reservas florestals nativas. A retirada
indiscriminada da cobertura florestal dessas regides pode
representar grande risco ao equilibrio regional. Em virtude
disto, POGGIANI (1988, 1989) concluiu gue a dnica solugdc para
preservacio e conservagdo dos ecossistemas € a intensificagao
da implantacdo de florestas homogéneas de rapido crescimento,
destacando-se as espécies dos géneros Pinus e Eucalyptus.

O estabelecimento de plantacgdes florestais de rapido
crescimento, além de aliviar a pressic que conduz a devastagdo
das matas naturals remanescentes, apresenta-se como S0lUugao

vidvel para a recuperacdc dessas Aareas degradadas, bem como

pode desempenhar a fungdc de florestas de protegdo em muitas
situacdes: estabilizacdco de dunas, prevengdo de erosao,
controle do escoamento superficial em bacias hidrograficas,
recreacdo, quebra-ventos e outras (LIMA, 1987).

Os primeiros ensailos para reflorestamento com eucalipto
datam de 1854, principalmente com E. g¢globulus, na época a
espécie mals conhecida e difundida, com plantagbes bem
sucedidas em Portugal e na Espanha. Nos Estades Unidos, datam

de 1856 as primeiras introdugdes na Califérnia {PRYCOR,1976).
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Na India, o segundo pais em area total reflorestada com
eucalipto (cerca de 550.000 ha reflorestados até 1980 e com
taxa anual de plantio de 6.000 ha}), as primeiras introdugdes

ocorreram em 1843 e sua cultura expandiu a partir de 1850

(FAO,1981; MATHUR, 1983; ELDRIDGE, 1986).

A Africa do Sul, gqgue em superficie total reflorestada
ocupa © 4° lugar, com um total em 1983 de cerca de 370.000 ha
e uma taxa anual de reflorestamento de 10.500 ha, iniciou os
ensaiocs de introdugdoc de eucalipte em 1828 (FAO, 1981;
ELDRIDGE, 1986)

Espanha, Angola e China sdo outras nagdes com extensas
areas reflorestadas com aucalipto, com valores de
aproximadamente 400.000 ha para as duas primeiras e de 300.000
ha para a China (ELDRIDGE, 1986).

Na América do Sul, admite-se que ¢ Chile tenha sido o©
primeiro pais a introduzir o eucalipto por volta de 1823. Logo
a seguir, a Argentina e o Urugual também iniciaram o plantio

(LIMA, 1993}.

No Brasil, os primeiros ensaios de introdugdo do
eucalipto datam de 1868, no Rio Grande do Sul. Todavia, a
expansdo em larga escala da eucaliptocultura fol devida ao
trabalho pioneiro de Navarro de Andrade, na entdoc Companhlia
Paulista de Estrada de Ferro, iniciado em 1903. Desde essa
data e até por volta de 1966, as estimativas ddc conta de uma
area plantada de 400.000 ha. Em 1966 o governo federal
estabeleceu o programa de incentivos fiscais, a fim de atender
a crescente demanda de uma incipiente, porém agressiva,

industria baseada na utilizacdoc de madeira como matéria prima,
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o)

principalmente nas regides sul e sudeste, as gquais estavam, 13
nagquela época, bastante destituidas de <cobertura florestal
natural. Com o advento de programa de Incentivos fiscais, a

drea plantada aumentou consideravelmente e, em 1973, tinha

atingido o total de 1.052.000 ha, com incremento médio anual
de 100.000 ha, ocupando, assim, o 1° lugar no mundo em adrea
reflorestada com eucalipto. Considerando a éarea total de
plantacdes florestals com todas as espécies, o Brasil ocupava,
em 1981, o 4° lugar, atras da China, Rissia e Estados Unidos
(FAO, 1981).

Segundo informagbes da FAC (1981), a cobertura flcorestal
mundial & aproximadamente de 3,6 trilhdes de ha, com uma
producic de madeira roliga de 1,65 bilhdes de metros cibicos.
Deste total, cerca de 1,14 bilhdes de metros cabicos (69%) é
de coniferas e o restante de folhosas. Em levantamento
realizado em 1987 {(ELDRIDGE & CROMER, 1987}, a estimativa da
area total plantada com eucalipto era de 6 milhdes de ha.

Por ser uma espécie de rapido crescimento, com alta

producdo de madeira, com ampla gama de utilizacdes e facil
adaptacao as condig¢les edafoclimaticas existentes no Brasil, ©
eucalipto vem sendo preferido pelas empresas reflorestadoras,
ocupando atualmente mals da metade da Aarea destinada &
silvicultura. O mesme fendmeno vem sendo observado em outros
paises produtores de madeira (8BS, 1992). © plantio de
eucalipto é de grande importdncia econdmica para o pais, sendo
responsavel pelo faturamento anual superior a 2,3 bilhGes de

Adlares (AFONSO NETCO, 1986).
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As doze espécies de eucalipto mais importantes nas
plantacdes florestals no mundo, de um total de 244 espécies
introduzidas, incluem, em termos de incremento médio anual de
madeira, as seguintes: K. grandis, £E. camaldulensis, E.
rereticornis, E. globulus, L. viminalis, E. saligna, E.
urophylla, E. deglupta, E. exserta, E. citriodora, E.
paniculata e E. robusta (ELDRIDGE & CROMER, 1987). Todas essas
espécies pertencem ao subgénero Symphyvomyrtus, a excegdo de k.
citriodora, que pertence ac subgénerc Cor ia. Atualmente, 05
hibridos, principalmente E. urograndis (E. grandis x E.
urophylla) vém recebendo especial atengdo por parte das

empresas reflorestadoras.

1.2. Descrigio das plantas de E. urophyllia e E. grandis

E. urophyllia S. T. Blake & uma espécie nativa do Timor e
de outras ilhas da parte oriental do Arqguipélago Indonesiano,
se desenvolvendo em latitudes variando de 8 a 10°S e em uma

altitude de até 3000m. kEssa espécie necessita de 1600 a

1500mm de chuva acumulada, tolerando periodos secos nao muito
severos (1 a 5 meses), com temperatura maxima ideal de 29°C e
winima de 8°C (JACOBS, 1981; TURNBULL & FPRYOR, 1984} . Nas
fases de pléntula e juvenil, as suas folhas séo opostas,
curto pecioladas e ovadas, com superficie adaxial do 1limbo
nrilhante e de coloragao verde, enqgquanto a superficie abaxial
& menos brilhante e de coloragdo verde-amarelada (bicolor): ©
caule é avermelhado a partir da metade superior. Nz fase
adulta, a planta pode atingir 50m de altura (altura média de

39m), com & casca do caule fibrosa (principalmente na parte



5

basal) a 1lisa, e as folhas sdc lanceoladas a largo-
lanceoladas (10-13cm de comprimento por 3 & 4cm de largura),
pecicladas e bicolores {(BROCKES & KLEINING, 1983; PRYOR et
al, 1995).

Essa espécie foi melhor conhecida recentemente, apds sua
descricéao formal feita por BLAKE (1977). Ela tem sido
plantada no Brasil h& mais de 50 anos, mas sua identificagao
foi cancelada devido as incorrecdes descritivas ligadas a sua
antiga designacdc de FE. alba (PRYOR et al., 1895). ksses
autores, por meio de analise morfométrica de 400 espécimes,
de 26 localizacdes, representativas de uma lista de formas
usualmente designadas como E. urophylla, separaram, dessa,
duas novas espécies: E. orophila e . wetarensis.

E. grandis W. Hill ex Maiden é uma espécie originaria da
Australia, se desenvolvendo em latitudes variando de 17° a
32°S e em uma altitude de até 900m. Essa espécie necessita de
1000 a 1750mm de chuva acumulada, suportando 3 meses de

estacido seca raramente severa, com temperatura maxima ideal

de 32°C e minima de 5°C  (JACOBS, 1981; TURNBULL & PRYOR,
1984} . Nas fases de plantula e juvenil, as suas folhas s3ao
aparentemente alternas a opostas, curto pecicladas e ovadas a
largo-lanceoladas, coOm superficie adaxial do limbo brilhante
e de coloragac verde-azulada, enguanto a superficie abaxial é
menos brilhante e de coloracdo verde-clarai; O caule & verde a
marrom (no tergo superior) . guande adulta, & planta pode
atingir 55m de altura, com a casca do caule decidua,

normalmente lisa, € as folhas sao lanceoladas (com 13 a 20cm



6

de comprimento por 2 a 3,5cm de larguraj, pecioladas e

bicolores (JACORBS, 1981; BROOKES & KLEINING, 1983).

1.3. A cultura do eucalipto:

0 estabelecimento de eucaliptals no Brasil tem sido
feito a partir de mudas produzidas em viveiros, uma vez Jque a
semeadura direta no c¢ampo ndo e comum, estando limitada a
condicdes especials de clima e de preparo de solc ({AGUIAR &
MELLC, 1974). Devido a 1isso, a semeadura ¢ feita em
recipientes adequados, geralmente tubetes plasticos, e as
mudas obtidas s&c assim conduzidas até a ocasido do
transplante. Existem, ainda, mudas obtidas por técnicas de
propagagao vegetativa, principalmente por enraizamento de
estacas e por mnmicropropagacac. No entanto, essas técnlcas
estdo sendo, ainda, assimiladas e adequadas para O usoc e
escala comercial (INOUE et al., 1990}.

Com o aumento anual das areas reflorestadas, a produgao

de mudas de sagéncilas florestais tem aumentado

obrigatoriamente, visando nio somente a quantidade de mudas,
mas, também, a qualidade dessas. A gualidade ird definir ©
&xito ou nao de um reflorestamento, principalmente pela
reducéo do indice de mortalidade (GOMES el al., 1978b).

A mucda & considerada boa para ser levada ao campo gquando
for sadia e tiver resisténcia para reaglr satisfatoriamente
as condicdes adversas do meio (REIS et al., 1988). Unm dos
fatores limitantes aoc estabelecimento de mudas no campo € o
teor de agua no solo, seguido do estado nutricional da muda,

gque Jjuntos vao condicionar a velocidade de crescimento €
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consequentemente, © pegamento da muda (BRANDI, 187¢). km
funcao desses fatores sdo adotadas técnicas para © chamado
“endurecimento” da muda, rais como alteracgdes fisicas e
quimicas do substrato, empredo de sais e antitranspirantes,
poda e manipulacdo das condicdes hidricas e de irradiidncia
(GOMES et al., 1980; CALDER, 1992).

Um outro fator condicionante da adaptabilidade da muda
por ocasido do transplante, e gue ndc vinha sendo reconhecido
com a devida atencéo, €& o seu desempenho fotossintetico.
Normalmente, a selecao de mudas para a obtencdo da correlacgao
juvenil—-adulta @& feita por caracteristicas biométricas
(altura, ntmero de folha e de ramos e diametro do coleto) e
de coloracdo das folhas (verde cu vermelha). Recentemente, a
atencao tem sido voltada para a eficiéncia fotossintética da
muda, que revela a sua nabilidade na retomada do crescimento
apds o transpiante e de manté-lo enguanto adulta (INCUE &
ODA, 1988; INOQUE et adl., 19907 .

0 cultive do eucalipto envolve uma fase inicial de

crescimento das mudas sob condigdes de sombreamento, para as

guais sdo geralmente empregadas telas de policolefinas de cor
preta (sombrite) com diferentes niveils de interceptagac da
luz solar. HA alguns anos, eSsse sombreamento se estendia até
70-80 dias apés a semeadura, alternandc periodos de cobertura
nas horas do dia com temperaturas mais elevadas com periodos
em que as mudas ficavam desccbertas (GOMES et al., 1979a) .
Atualmente, esse tempo de cobertura se restringe acs 40 dias
iniciais de cultivo, utilizando sompbrites com  mMenor

interceptacdo (30-50%) e mantendo a alterndncia dos periocdos
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de cobertura. Apds essa fase, as mudas sdoc mantidas a pleno
s0l. O sombrite tem como principais fun¢des a manutencao da
umidade do substrato e a proteééo das mudas contra agentes
externos (passaros, insetos, ventos, granizo, etc) (PEREIRA
et al., 1980).

Varios trabalhos publicados recentemente demonstram que
plantas c¢om ciclo fotossintético Cz, como © eucalipto,
aclimatadas a baixas intensidade de irradidncia
(sombreamento) estdo sujeitas a fotoinibiglo da fotossintese
guando transferidas para ambilente com alta intensidade de
irradiéncia.

Na fase de crescimento das mudas no vivelro, além do
reduzido volume do substrato (50mL), sdc empregadas técnicas
de manipulacido do material que eventualmente se traduzem em
condicdes estressantes, tais como deficiéneia hidrica e
nutricional (REIS et al., 1988}. ¢ estresse hidrico se
manifesta mais acentuadamente com a retirada do sombrite,

quando as mudas, que se desenvolveram em recipientes com

dimensdes reduzidas, ficam expostas a pleno sol até a ocasiao
do transplante (REIS et al., 1988). Por outroc lado, aos 70
dias apés a semeadura cessa a adubacgdo, que até entio era
realizada pela aplicagdo diaria de solugdo nutritiva,
induzindo as mudas ao estresse nutricional. Esses
procedimentos visam justamente o endurecimento das mudas, mas
podem causar a intensificacdo do fendmeno da fotoinibigao

({SMITH, 1982; OFFLER et al., 1983).



1.4. O fendmeno da foteoinibigdo da fotossintese:

A foroinibicic tem sido definida como inibicao da

fotossintese pela alta irradiancia, podendo causar danos no

aparato fotossintético, como a fotodestruicdc dos pilgmentos
fotossintetizantes (POWLES, 1984). Contudo, recentemante, a
fotoinibicde tem sido considerada como sendo uma redugdo
ilenta e reversivel da eficiéncia fotossintética, redugdc essa
dependente da irradiancia e independente de gqualguer mudanga
evolutiva, causando a queda na capacidade de conversao da
energia radiante em matéria seca e, conseguentemente, no
crescimente (LONG et al., 1994; KRAUSE et al., 1995; LAING et
al., 1995},

A radilacdc solar ou irradifncia, normalmente designada
como 1luz, & a UGnica fonte de energla para 05 Pprocessos
fisioldégicos e Dbioguimicos gue ocorren nas plantas. A
produgdc final de matéria seca de uma planta depende, em uma

instancia, da eficiéncia com que as folhas convertem energia

radiante em energia quimica através da fotossintese. Somente
uma fracgdo do espectro solar, contudo, € utilizada pela
planta no processo de conversidc (ASSIS & MENDEZ, 1989y . Essa
frac&o, denominada de radiacadc fotossinteticamente ativa
(RFA), €& considerada como sendo o fluxo de fétons na faixa de
400 2 700nm do espectro solar {(McCREE, 1972). Nessa revisdac,
os termos luz e irradiancia referem—-se a RFA.

L evolucdc das plantas seqguiu um caminhc entre maximizar

a interceptacdo da luz para 4 forossintese e minimizar ©
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potencial de danos resultantes do excesso de luz no aparato
fotossintético (LONG ef al. ,1994).
Na natureza, a luz difere dos outrcs elementos

climdticos pelo tamanho e velocidade de sua variag¢doe. No

decorrer de um dia, as plantas enfrentam mudanc¢as, de varias
ordens de grandeza, na gqualidade e guantidade de luz. As
plantas podem responder a variacdes de baixa fregliéncia na
qualidade e gquantidade de Jluz adaptando sua capacldade e
habilidade fotossintética para dissipar a energia luminosa
interceptada (ANDERSON et al., 1988; OSMOND & CHCW, 1988).
Quando ocorrem variacbes em alta fregiiéncia, como, por
exemplo, a passagem de uma nuvem, ou guando as plantas ndo
apresentam habilidade para se adaptarem as condigbes de luz
que prevalecem, ocorre o excesso de excitacac do aparate
fotossintético, podendo resultar na fotoinibigdo (LONG et
al., 1994). Na natureza, as plantas apresentam uma serie de
respostas ac excesso de luz, as quals podem ser parcialmente

categorizadas entre danos e escape aos danos, e ocorrem em
uma variacdo de escala de tempo, conforme esquematizaram

OSMOND & CHOW (198B8).

O fendmeno da fotoinibicac pode ser causade pela luz
ultra vicleta (UV), wvisivel (V) e combinacdo UV-V (POWLES,
1984).‘ A  absorgdc do féton pela folha €&  diretamente
proporcional & densidade do fluxo de £étons, resultando em
uma resposta linear; mas, a utilizacido desse Ifoéton pela
fotossintese apresenta uma resposta hiperbdlica néo
retangular, demonstrando que a partir de determinada

densidade ocorre a saturacidc da fotossintese (FARQUHAR et



]

al., 1980). Sob luz de baixa intensidade {(<100umol mes)
mais de 80% dos quanta de luz absorvidos podem ser utilizados
para fotossintese, de acordo com a medida de eficiéncia
gquantica méxima da liberagdo de O (BJORKMAN & DEMMIG, 1987).

OQuando a intensidade da luz se aproxima de 1000umol m st

imetade do valor da luz solar), menos de 25% dos gquanta de
luz absorvidos saoc utilizados e, a pleno sol, a utilizacgao
decresce para 10% (LONG et al., 1994) .

varios termos tém sido utilizados para designar ©
fendmeno da reducdo da capacidade fotossintética induzida
pela exposigdo de organismos, estruturas ou organelas ao
exXCesso de luz visivel. Alguns desses termos SAC:
fotoinibicdo, fotooxidagao, fotoinativacédo, fotolabilidade,
solarizacgdoc & reacdes fotodinamicas (POWLES, 1984; KRAUSE,
1988). O termo fotoinibl¢do tem sido utilizado com maior
fregiiéncia, principalmente devido a importancia gue o estudo
do fendémeno assumiu nos ultimos 20 anos [(KRAUSE, 1988).

Contudo, esse termo tambem tem sido utilizado come sindnimo

de danos causados ao fotossistema II (FSg), mas & importante
ressaltar gque o dano da luz ao FSy: & considerado
fotoinibicao, por definigdc, se OCOIrrer decréscimo em toda
capacidade fotossintética e nao apenas em um componente do
aparato fotossintético (LONG et al., 1994), sendo gue a
fotoinibicdo ndo é um fendmeno uniforme (KRAUSE, 1988).
Funcionalmente, as consegliéncias da fotoinibicidc da

fotossintese sdo: redugdo na eficiéneia quantica maxima para

absorcado de CO; (®) e liberacdo de 0O (®s), decréscime na
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convexidade (0) da curva de resposta da fotossintese 4 luz,
reducao na arividade fotoguimica do FSqy {razao de
fluorescéncia Fv/Fm da clorofila a) e, <com & exposigdo
prolongada ao excesso de luz, ocorre O decréscimo na taxa de
forossintese maxima (FSux) (BOESE & HUNER, 1692; LONG et al.,
1994). Os decréscimos de @, @, e Fv/Fm tém sido observados
precedendo a redugad na FSpax © €8ses podem ocorrer sem Jue
haja alteracdo na FSnx (LONG et al., 1994).

A exposicdco prolongada de plantas ou organelas ao
excesso de luz pode resultar na fotodestruicdo dos pigmentos
foroasintéticos, uma vez Jque a descoloracido {brangueamento)
desses é dependente do oxigénic e da luz. Esse fendmeno é
normalmente denominado de fotooxidacdo, podendo levar a morte
da célula ou do organismo (POWLES, 1984; HENDREY et al.,
1987) .

Na grande maioria dos casos, a fotooxidagdd & um
fendmeno secundario, ocorrendc apds uma fase distinta, lenta,

durante a gual ha um declinio da fotossintese dependente da

intensidade da luz e do tempo de expogicdo (fotoinibicdo),
sem gue ocorram mudangas na composicédo do reservatdério dos
piligmentos (POWLES, 1084;: LONG et al., 1994). Portanto, a
fotoinibigdo da fotossintese ndo € consegiiéncia da destruigao
do reservatério de pigmentos, mas, ao contrario, a
descoloragdo dos pigmentos OCOrre depois que dado grau de
fotoinibicdo ocorreu, separando, assim, em dois fendmenos
distintos {SATCH, 1970a; HENDREY et al., 1987).

Geralmente, plantas adaptadas ao sol possuem &

capacidade de s€ aclimatarem e Ccresceremn em condigdes
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sombreadas, enguanto plantas adaptadas a sombra podem nac se
aclimatar e crescer em condicdes de pleno sol. Essa diferenga
demonstra a sensibilidade & fotoinibicdo (SMITH, 1982).

A transferéncia de uma planta de sol gue se desenvolveu
sob condicdes de baixa irradiincia para alta irradidncia
resulta em um incremento na capacidade fotossintética para se
adaptar e utilizar o aumento da irradidncia. Contudo, as
folhas dessas plantas podem apresentar fotoinibigdo da
fotossintese quando as piantas 340 repentinamente
transferidas para plena luz. Com isso, as folhas maduras que
inicialmente sofreram foteinibicdo podem se adaptar a nova
situacdo ou podem sofrer uma descoloragdo dos plgmentos
fotossintetizantes, com morte celular. Folhas jovens
desenvolvidas apds a transferéncia para alta irradiancia néo
apresentam fotolnibicao. Plantas aclimatadas a baixa

irradincia e expostas a alta irradilncia sdo  mals

severamente foroinibidas do que aguelas adaptadas
inicialmente a alta irradidncia (LONG et al., 1994). Essa
diferenca asclarece a importancia da capacidade

fotossintética em influenciar o grau de suscetibilidade a
fotoinibicgao.

As estruturas coletoras de luz (antenas) precisam conter
pigmentos organizados de forma e tamanho a promover eficiente
transferéncia de energia para os centros de reagdao. A
vantagem que isso confere em condicgdes de baixa irradiancia &
mostrada pelo aumento na relag¢dc dos pigmentos da antena por
centros de reacdo guando a planta (ou folha) se desenvolve na

sombra (ANDERSON & OSMOND, 1987; OSMOND & CHOW, 1988; HORTON
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& RUBAN, 1992). O regultado dessa adaptagao, contudo, & gue a
fotossintese & saturada & paixas irradidncias. ComO
consegiéncia, sob alta irradiancia, a taxa de absorgdc de
energia radiante excede em malicr Ou mMeNoOr extensiaoc a taxa con
que ela pode ser utilizada para a fotossintese, predispondo a
planta aos danos induzidos pelo excesso de luz (HORTON &
RUBAN, 1992).CLELAND & MELIS (1987) demonstraram qgue um
mutante de Secale cereale sem © complexo de clorofila a/b
coletor de luz fol menocs afetado pelo tratamento com alta
irradidncia do gue o tipe selvagem.

Sob  dadas condigbes, uma quantidade significante de
fAtons & interceptada pelo aparato fotossintético, afunilada
para o©0s centros de reagao e vrransferida, via reacfes do
transporte de elétrons, parad a produgdc de NADPH, e ATP
(POWLES, 1984). De acordo com o esquema vigente de transporte
de elétrons, sS&0 necessarios g moles de f£otons para 4 reducdo
de 2 moles de NADPHY, & qual estad acoplada a sintese de 2,66

moles de ATP, Em plantas C,, 2 NADPH e 3 ATP sac necessarios
para assimilar 1 COp em carpoidrato (KRAUSE, 1988). Os

principais drenos dessa energia guimica sao os ciclos de

redugao fotossintética do CO2 (PCR) e da oxidacgao
fotorespiratéria do carbonc (PCO). pPortanto, sob condigcdes
favoravels, umé guantidade significativa de fétons

interceptada & transferida para impulsionar © metabolismo do
carbono. Na auséncia desse maetabolismo, a wtilizagdo da
energia de excitacao é desprezivel, enguanto a interceptagdo
da radiagao continua constante, podendo resultar na

foroinibicdo  (POWLES, 1084; KRAUSE, 1988), o Qque vail
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depender, também, da taxa de absorcdo de luz através da folha
(ANDERSON & OSMOND, 1987).
A fotoinibicac em folhas de plantas terrestres nao &

causada por uma limitagdc estomética 3 difusao do COz, pois

na maioria dos experimentos realizados foi verificado que a
pressdo parcial intercelular do CO; apds o© tratamento
fotoinibitdrio era similar ou maior gue a observada antes do
rratamento (POWLES, 1984). WONG et al. (1985) verificaram gue

apdés as folhas de E. pauciflora terem sido expostas por até

7h a alta irradiancia (2000umol m?sY) em uma atmosfera livre

de €O, e com 10 mBar de 0, a 30°C, as taxas de assimilacao de
C0, e a condutancia foliar, medidas em condicBes padrdes,
decresceram em proporgdes similares, enquanto a pressac
parcial do CO; permaneceu inalterada.

Segundo POWLES & OSMOND {1978}, a auséncia de CO; e a
paixa pressdo parcial de O resultou na fotoinibicdo do
feiisdo e de outras plantas C;, que se mostrou dependente da

intensidade e duracdo da luz. Quando guantidades minimas de

pressdo parcial de CO; foram mantidas durante © tratamento
fotoinibitdério, ndac ocorreu fotoinibicdo nessas plantas. bBEm
adicao, os autores opservaram gue a fotoinibicdo pode ser
total ou grandemente prevenida pela provisdo de certa pressac
parcial de 0,, mas apenas em plantas C;. Como © 0, participa
do metabolismo do carbono pelo ciclo PCC, tanto © CO, como ©
0O, podem prevenir a fotroinibigdo, por permitirem & manutengao
de uma Laxa, mesmo dJue baixa, do metabolismo do carbono

durante o periodo de exposligao a 1uz (POWLES, 1984) .
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1.5. Mecanismo da fotoinibigéo:
Ja4 a partir de 1956, com a publicacgdo do trabalho de Kok
{citado por LONG et al., 1994), ten sido propesto gue o sitio

primério do dano da foroinibicdo é o centro de reagao do

FS;;. Desde entaéc, decréscimos na ® e na &, tém sido
correlacionados com redugdbes na fluorescéncia wvariavel do
FSyr in vivo (usualmente caracterizada pela relagao Fv/Fm;,
as quals implicam em decréscimo na eficiéncia de conversao
fotoquimica do F8r; (KRAUSE, 1988) .

O fotossistema II (F3rr) consiste do complexo gque evolve
o oxigénio (fotooxidacgaoc da agua), do complexo do centro de
reacdo e do complexo proteinas/clorofilas coletoras de luz,
que totalizam seis polipeptidios conectados né&o
covalentemente uns aos outros. Dois desses polipeptidios, com
pesos moleculares proximos a 32 KDa e 31 KDa sdc normalmente
denominados de Dy e Dz, reapectivamente, € estio diretamente
ligados ao Centro de reacdo Peo € a certas quinonas

necessarias a oxidagidc da agua (FUERST & NORMAN, 1991; TAIZ &

rEIGER, 1991; SALISBURY & ROSS, 1992;).

Atualmente, existem duas hipdteses para O sitio primario
do dano da fotoinibigdo do FSp: a primeira esta relacionada
ao centro de reagac e a segunda a proteina Di.

Quantc & primeira nipdtese, POWLES (1984) relata gue ©
transporte de elétrons através do FSi & inibide guando a
fotoinibicdo é induzida pelo excesso de 1luz ou pela
iluminacao sem a reciclagem do carbono. Cbservagdes de due O
espectro de acao para fotoinibigéo acompanha O da

fotossintese e de gue O sintoma inicial da fotoinibicdc é ©



17

decliinic na eficiéncia fotoguimica do FSyy suportam &
hipbtese de que a fotoinibicdo resulta da energia absorvida
pelos pigmentos fotossintéticos e canalizada para ¢ centro de

reacdc do FS1iy alterando-o {(LONG et al., 1994). Esse centro

alterado ainda atua como um eficiente capturador de energia
radiante, mas converte a energia capturada em calor (KRAUSE,
1988) .

Tilactides  fotoinibidos apresentaran diminuigac no
transporte de elétrons de Pege para Qa, dJue pode ser
evidenciada pela redugdo na fluorescéncia varidvel da
clorofila (CLELAND & MELIS, 1987). Esses autores sugerem due
a inativacdo do Centro de reacdo do FSyy ocorre por uma
mudanca molecular desconhecida resultante da captura de um
exciton pelo Pego . Contudo, DEMETER et al. (1987) concluiram
que © tratamento fotoinibitdrio causou inicialmente uma
inibic¢doc na separagao de cargas entre Psgo € & feofitina.

A doagdo de elétrons para o centro de reacdo também tem

sido relatada como possivel mecanisme de fotoinibig&o, mas,

segundo BARENYI & KRAUSE (1985) e BRADBURY & BAKER (1986},
como fol constatado em +ilacdides isolados, pode nao ter
importancia in vivo.

Embora a fotoinibigdo do FS:; possa envolver mecanismos
maltiplos, ocorrendo SOD condicdes experimentais diferentes,
acredita-se que ©3 eventos primarios ocorram mesmo no centro
de reacao (HRAVAUX & DAVAUD, 19%94).

A outra hipdtese, de que o sitio inicial do dano da

fotoinibicdo é a proteina D, mais particularmente o nicho de
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ligagdo de Qb, tem sido recentemente estudada e bem acelta
(RICHTER et al., 1660a).
rstudes demonstraram a participacao ca proteina Di 10

fanémeno da fotoinibigdo. HUNDAL et 2l. (1990), KUHN & BOGER

(1990) e RICHTER et al. (1990a) constataram inativaclo e/ou
degradagao dessa proteina do FSix associada ao fendmenoc.
GREER et al. (1986) e LEITSCH et al. (1994) verificaram ©
bloqueic do Processoe de recuperagac da fotoinibigado por
cloramfenicol, um inibidor da sintese da proteina Di. KUHN &
BROGER  (1990) e FUERST & NORMAN (1991) observaram due
herbicidas gue se fixam ao sitio de ligacéo de Qb na proteina
Dy proporcionam relativa protegdo ao fendmeno da
fotoinibicdo. Todos esses autores atribuem & proteina D1 ©
sitio inicial de danc da fotoinibigdo.

A proximidade de D, com poderosces oxidantes com
potencial para formar radicais altamente reativos pode
explicar a vulnerabilidade dessa proteina (RICHTER et al.,

1990b) .

A degradacao da proteina Di induz varias mudangas na
organizacao do complexo do FSir: liberacgdc de manganés,
desarranjo de subunidades de proteinas intrinsecas e
extrinsicas e migragao lateral das protelinas danificadas das
regides comprimidas para as nao comprimidas do tilacdide
(HUNDAL et al., 1990} . ARC et al. (1993) e RINTAMAKE et ail.
(1995) relatam que & sintese da proteina Dy ocorre na regliao
do tilacoide exposta aoc egtroma (nao comprimida), indicando

que o ciclo de reparacgac dessa proteina & dependente da luz.
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1.6, Fotoinibicdo do fotossistema I:
0 FS; também & rapidamente afetado guando cloroplastos
isclados s&c expostos a alta irradidncia (BARENYI & KRAUSE,

1985; KRAUSE et al., 198%8; LAPCINTE et al. 1991). Entretanto,

& observado pequeno ou nenhum efeito de fotoinibigido no FS:
in vivo, cujas razdes para essa discrepincia, segundo KRAUSE
(1988}, sdo ainda desconhecidas.

Em sua revisdo, POWLES ({1984; relatou que o F5; @&
geralmente considerade como sendo multo mais tolerante a alta
irradiancia do gque o FS;z. De acordo c¢om HAVAUX & DAVAUD
(1994), a diferenca de sensibilidade do FS8; a fotoinibigdo
entre medidas feitas in vive e iIn vitro sugere gue a
toler&ncia do FS;y ndc ¢é uma propriedade intrinseca do
fotossistema, mas sim uma conseqiéncia de um eficiente
mecanismo fotoprotetor ou de processos de controle, ©s quals
podem se tornar menos ativos quando in vitro.

Embora o© F3g seja considerado mais telerante &

fotoinibicdo, ele é passivel de sofrer os danos decorrentes

da exposicdo ao excesso de luz, uma vez que o espectro de
acdo da fotoinibicdo implica claramente como sendo a absorgao
de luz visivel pelas clorcefilas a respensavel pela inibigdo
(SATCOH, 1970b). Uma diferenca marcante entre o FS:; e o FSy &
que, neste tltimo, a presenga de oxigénioc & essencial para a
fotoinibicic da capacidade de transporte de elétrcns (SATOH,
1970b). Essa dependéncia de oxigénio faz da foteinibigao do
FS; um fendmeno diferente daguele gue ocorre no FSix, © que
pode ser confirmadce pelo fato da fotoinibigdc do FSp ser

evitada pelo bloguelo do transporte de elétrons no FSy; pelo
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DCMU durante a exposigdo & luz (SATOH, 1970a; HAVAUL &

DAVAUD, 1994).

0 mecanismo de inativac&o do FSp pelo excesso de luz nao
se encontra, ainda, esclarecido. A dependéncia de oxigénio e
de um fluxo de elétrons continuo (quando a irradifncia néo &
excessiva) sugerem gque interacgfes com oxigénio gerando
compostos destrutives (Ha0z, O e -O0H) podem contribulr para
a ocorréncia do efeito (POWLES, 1984; ASADA & TAKAHASHI,
1987; TAKAHASHI & ASADA, 1988). Além disso, HAVAUX & DAVAUD
(1994) alegam que a fotoinibigdo do FS: ocorre em condigdes
nas quais ha acumulo de Py na forma reduzida, reduzindo ©

seqgliestro do Oz .

1.7. Inducdo da fotoinibigdo pela interacio entre a luz e
outros fatores de estresse ambiental:

Como a fotoinibicdo envolve inativagdo fotoguimica
principalmente do FS;i;, todos organismos fotossintetizantes
podem ser potenciaimente suscetiveis a alguma irradidncia
incidente. Entretanto, como mencionado anteriormente, O grau

de suscetibilidade esta sob influéncia de wvairios fatores:

ambientais (luz, temperatura, agua, COz, 0Oz e fertilidade do

solo), genotipicos (planta de sol x sombra), fenotipicos
(inclinacao da  folha) e fisioldglicoes (metabolismo do
carbono). A imposigdo de fatcores estressantes adicionails

durante a expesicdo a alta irradiancia exacerba os efeitos
adversos da luz (POWLES, 1984; KRAUSE, 1988; LONG et al.,

1094; LONG & HUMPHRIES, 19%4).
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1.7.1. 1Interacdc entre a luz e o estresse por baixzas
temperaturas:

A exposicdc de varias plantas a temperaturas na faixa de

resfriamento (0-12°C) ou de congelamento (<0°C) causa efeitos

adversos nas suas funcdes metabdlicas. A fotossintese & um
dos primeiros processos a serem afetados. Uma caracteristica
gque chama & atengdo é que os sintomas do dano de baixa
temperatura no aparato fotossintético sdo especialmente
pronunciades ou apenas ocorrem quando intensidade substancial
de luz acompanha a exposigio a baixa temperatura. Tratamento
prolongado resulta na fotooxidagdo dos pigmentos (VAN
HASSELT, 1973; HENDREY et al., 1987).

Existe uma distincdo clara entre a respesta das plantas
a temperatura de resfriamento no escurc € na luz (LONG et
al., 1983). A temperatura de resfriamento no escuro tem
pegueno efeito na fotossintese e, em particular, no complexo
do FSyp (OQUIST, 1983). YAKIR et al. (1985) verificaram que &a

exposicdo de plantas de Lycopersicum esculentum & 3°C por 18

horas, no escuro, praticamente nao afetou O, fluorescéncia
da clorofila a e a absorcidc de COp, enguantc a exposigac a

2000pmol m@s™t por 5 horas a 5°C causou drastica redugdo
nesses parametros.

Espécies sensiveis a temperatura de resfriamento sdo
altamente suscetiveis aos danos fotoguimicos (fotolnibigdc da
fotossintese! se expostas a alta irradidncia sob bailxas
temperaturas. Espécies tolerantes ao resfriamento, por outro

tado, s&oc aparentemente muitc menos suscetlivels.
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Ffeitos do excesso de luz em combinacido com baixas
temperaturas tém sido freguentemente documentados (POWLES,
1984 ;OGREN & EVANS, 1987; SALTVEIT Jr., 1991; KRAUSE, 1994;

1LONG et al., 1994). POWLES et al. (1983) demonstraram gue F.

vulgaris, L. esculentum e Gossypium hirsutum sofreram
fotoinibicdo severa sob conaigdes de alta irradidncia e de
baixa temperatura, mas Nerium oleander, Atriplex expansa e A.
rosea nic foram afetadas.

Varics pesquisadores tém investigado a ocorréncia da
fotoinibicdc em plantas sob condicdes de campo. Em folhas de
viwi (Actinidia deliciosa), a fotoinibicdo da fotossintese
ocorreu na primavera e no outono, guando a temperatura do azr
ora baixa [14-16°C), mas nao no verido, gquando a intensidade
da luz era sazonalimente maiocr (GREER & LAING, 1992). Na
Inglaterra, FARAGE & T.ONG (1987) verificaram redugdac de 45%
na ® nos 60 dias iniciais de cultive do milho, periodo esse

em que condigdes de dia claro coincidiam com temperaturas

baixas (<10°C} pela manha. Esses mesSmoS autores verificaram

reducido na ® de Brassica napus de 17%, em média, no periodo
de janeiro a margo, sendo gue a maior reducdo (60%) ocorreu
quando dias ensolarados coincidiram Ccom temperaturas de
congelamento (FARAGE & LONG, 1991). Foi wverificada a
fotoinibicdo da e e rv/Fm sob temperaturas de congelamento
em estandes naturais de plantulas de £E. pauciflora (BALL et
al., 1991} e em srvores de Ilex agquifolium (GROOME et al.,

1991).

nlém da diferenca de sensipilidade & fotoinibicao entre

espécies, tém sido relatadas diferencas entre hibridos de uma
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mesma espécie. GREER & HARDACRE (1989) wverificaram em Z.
mays, que o hibride CT foi mais sensivel & fotoinibigdo, mas
0 grau de foteinibicgido fcol mals dependente da temperatura no

hibrido CBD. Esses autores propdem que essas

susceptibilidades distintas entre os hibridos podem estar
relacionadas a diferencgas inerentes na recuperacgido da
fotoinibicido, especialmente sob temperatura de resfriamento.

A temperatura antecedente & qual a planta fol exposta
{histérico térmico) afetarid a sensibilidade a temperatura de
resfriamento subsequente, sendo gue © crescimento e 0
desenvolvimento da planta sob baixa temperatura confere malor
tolerdncia & fotoinibigidc sob baixas temperaturas (GREER &
HARDACRE, 1989; SOMERSALO & KRAUSE, 1989; SALVEIT Jr., 1991;
BOESE & HUNER, 1992). BOESE & HUNER (1992} relataram, ainda,
que além desse histdérico térmico da planta, o estagio de
desenvolvimento e a idade da folha contribulram para a
resposta de Spinacia oleracea in vivo a fotoinibigdo. HAVAUX
& TARDY (1996) verificaram que o transporte de elétrons fol
mais inibido por temperaturas de resfriamento quando as
plantas de L. esculentum foram expostas previamente a 35°C
por Zh.

Q histdrico térmico condiciona modificagdes nos
tilacbdides durante a fase de crescimentc e de desenvolvimento
da planta sob baixa temperatura. HUNER et al., (1987, 1989) e
KRUPA et al. (1987) relataram gque o desenvolvimento de 5.
cereale sob baixas temperaturas de endurecimento resultou em
nudancas organizacionals especificas no complexo coleteor de

luz do FSi;. Microscoplia eletrénica in situ com ruptura a



24

frio revelou gue O desenvolvimento sob baixa temperatura
resultcu em menor empilhamento dos grana € em reducao no
ramanho das particulas da antena do FSpr. HUNER et al. (1987,
1989} demonstraramn in vitro, gue a antena do FS.;x de 5.
cereale endurecido a Dbaixa temperatura S€ estabiliza
primariamente na sua forma monomérica, enguanto no nido
endurecido, ela se estabiliza na forma oligomérica. LAPCINTE
et al. (1991) verificaram reducdo de 23% na relagdo Fv/¥Fm de

5., cereale previamente endurecido a baixa temperatura (5°C

por 8 semanas) apds a exposigdoe a 1500pmol m?s™t, enguanto no

nio endurecido (20-16°C por B semanas) a redugdo na Fv/Fm foil
de 46%. Trabalhando com tilacdides isolados, esses autores
concluiram gque o aumento da tolerancia a baixa temperatura
indutora da fotoinibigdo ndc é uma propriedade das membranas
dos tilacdides, mas estda assoclado a um alto nivel de
organizagdoc celular.

Na maioria dos estudos sobre fotoinibicdo sdo utilizadas
altas irradiancias e, normalmente, por um periodo curto de
exposicdo. Ndo esta totalmente elucidade, ainda, gqual a
extensido dos efeitos da interacdo luz X remperatura de
resfriamento na atividade fotossintética de piantas sensiveis
s baixas temperaturas, sob condicdes nas guails prevalece luz
moderada. YAKIR et al. (1985) verificaram gue temperaturas de

resfriamento de 5 e 10°C por 5 dias scb irradiancia moderada
(400umol m sy causaram decréscimo significativo na Fv/Fm,
D, & no total de energia absorvida aestocada nos

intermediidrios foroguimicos, Sem afetar a concentragao de

RURISCO em piantas de L. esculentum.
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De acordo com OTTANDER et al. (1993), existem guatro

hipéteses para explicar porgue as plantas se tornam muito
mais sensiveis a fotolnibigao guando em balxas temperaturas:
aj baixas temperaturas podem reduzir a capacidade
Forossintética e, portanto, aumentar a probabilidade de
excesso de excitac&o do FSips b) a capacidade de recuperacdo
do FS;; ¢ reduzida a baixas temperaturas {(a degradagac e
sintese da proteina Dy nos centros de reacio parecem diminuir
em baixas temperaturas); C) a capacidade dos segliestradores
de oxigénic, os gquals possuem O potencial de prover protegdo
contra a fotoinibigao, diminuli a baixa temperatura e d) a
habilidade em formar seaxantina, a qual esta capacitada a
dissipar a energia de excitacao na antena do 81y, pode ser
inibida a baixa temperatura. rssas hipoteses ndo  sao

necessariamente mutuamente exclusivas.

1.7.2. Interacdo entre a luz e O estresse por alta

temperatura:

A combinacdo entre alta temperatura e plenc sol é um
evento comum, Jue caracteriza condigdes de verdac na maior
parte da superficie terrestre. A fotoinibicso da fotossintese
in situ pode ocorrer €m pleno sol, mesmo na auséncia de
outros fatores estressantes, ainda que a temperatura foliar
possa ser alta {(POWLES, 1984). Quando 2 temperatura se eleva
acima do otimo, a fotopssintese comega 2 decrescer, no inicio,
gradual e reversivelmente, e, depois, paulatina e
irreversivelmente em alguma temperatura critica (BERRY &

RJORKMAN, 1680). Segundo esses autores, a inativacgao
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reversivel da fotossintese & um reflexo de dano nas reagdes
dos cloroplastos, o gqual persiste por algum tempo apds ©
retorno as condicdes de temperaturas favoraveis.

HGREN (1988) e OGREN & ROSENGVIST (1992) verificaram ©
fendmeno da fotoinibicdo a pleno sol em folhas de Salix sSp,
enguanto ADAMS (1988) o constatou para varias plantas CAM e
LAING et al. (1995) para feijdo {(Phaseolus vulgaris). Esses
altimos autores constataram inibigdc de 25% na taxa de

crescimento vegetativo em plantas de feijdo aclimatadas a

25°C a 1300pmol mésTh, quando comparadas as que se

desenvolveram sob mesma temperatura, mas a 650umol mw?s™; o
efeito inibitério fol maior guandc essas plantas foram
comparadas as que se desenvolveram ou foram transferidas para
10°C. Para o eucalipto, OGREN & EVANS (1992) wverificaramn
reducdo de 30% na @ e na Fv/Fm de seis espécies (E.
camaldulenses, E. camphora, E. globulus, E. largiflorens, E.
melliodora e E. sidiroxylon) no <campo, sob excesso de luz e

temperatura alta, sendo esse efeito mais acentuado nas folhas

de disposigdo norizontal (40% de inibigao).

pouco se sabe sobre a fotoinibicéo da fotossintese no
dossel de florestas tropicals. AS folhas a pleno sol rtém de
suportar a alta intensidade de luz e, ainda, serem capazes de
rer uma fotossintese cficiente sob balxa intensidade de luz
durante periodos extensos de sombreamento pelas Tnuvens

(KRAUSE et al., 1995}, Esses autores estudaram o efeito da
fotoinibicac da Fv/Fm e da ®, em folhas Jjovens & maduras de

seis espécies de plantas que Se desenvolveram em uma floresta
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tropical semidescidua do Panamd e verificaram alto grau de
fotoinibicdo nas folhas jovens. Essas folhas foram as gue

apresentaram maior recuperacgdo em fungao do malor conteudo de

g~-carotenc e zeaxantina, para menor contende de clorofila

total.

Ao contrario do que acontece em baixas temperaturas, 3
exposigdo a luz durante um curte tratamento de alta
temperatura é benéfica a planta, diminuindo o dano no aparato
forossintético (SCHRIEBER & BERRY, 1877). Esses autocres

mencionaram gue esse efeito protetor da luz saturcu em uma

intensidade de irradié&ncia de apenas 125gm011ﬁ45*, mostrando

ser dependente da intensidade e das caracteristicas
espectrais da luz.

UAVAUX et al. {1991} verificaram dJque 4 exposigac de
folhas intactas de Pisum sativum a 40°C por um curto periodo,
no escuro, provecou inibigdo drastica na liberacgdo
fotossintética de O, e na emissao de fluorescéncia do FSir.

Nenhuma alteracdo, contudo, £foi cbhservada nesses pardmetros

quando a planta foi iluminada (30 W %) durante ¢ tratamento
rérmico. Esse efeito protetor da iuz na intensidade de ate
100W.m? também foi constatado por HAVAUX & STRASSER (1990} .
Dentro do aparato fotossintético, o PS5y parece Ser mals
sensivel ao calor, enguanto a atividade do FS;, enzimas do
estroma e © envelope cloroplastidico sao comparativamente
mais termoestavels (HAVAUX et al., 1991). Acredita~se gue O
aumento da temperatura acarreta primeirc o© blogueioc dos
centros de reagdo do FSpro e, em seguida, causa a dissociagao

do complexo proteina-pigmentos da antena do nucleo central ao
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aparato coletor de 1luz do FSyr (ARMOND et al., 1878y . Para

GOUNARIS et al. (19837, essa dissociacgac pede estar
relacionada & separacgao de fases dos lipidics formadores de
camada simples nas mempranas do tilacéide ou ainda ser
consequéncia da reagdo entre 0,7 e H;0p oriundos de estresse
oxidativo e que causam inativacao de enzimas, descoloragdo de
pigmentos, peroxidagdo de lipidios e protedlise {PASTORI &
TRIPPI, 1993}.

Da mesma forma gue ocorre no estresse por baixa
temperatura, © histérico térmico gue antecede a exposicdo a
alta temperatura condiciona os efeitos da fotoinibicao.
SMILLIE & HETHERINGTON (1983) wverificaram dgue plantas com
graus decrescentes de adaptacdo ao frio como P, sativum,
Cajanus cajan, Triticum aestivum, Arachis hypogea, Pennisetum
e Carica papaya apresentaram, nessa ordem, aumento gradual de
+rolerancia ao tratamento de 44°C por 10 minutos, tolerdncila
essa avaliada pela fiuorescéncia da clorofila a in vivo.
HAVAUX & TARDY (1996) observaram poOr meio da espectroscopia
fotoacistica e da fluorometria que © tratamento prévio de
folhas de L. esculentum & 35°C por duas horas induziu um
rapido aumento na tolerancia do FSyp a luz e ao calor. Esses
mesmos autores verlficaram Jue uma breve exposigdo de folhas
de L. esculentum a irradiéncia de 1000umol m?s™ por gquatro
minutos aumentou significativamente & termoestabilidade do
rS.;, avaliada por medidas subseguentes de fluorescéncia %

curva de temperatura.
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1.7.3.Interaclo entre a luz e o estresse hidrico:

0 efeito do estresse hidrico na fotossintese apresenta
tanto o componente estomdtico (restrigdo na disponibilidade

de COz) COomo ») ndc estomdtico {inibicdo direta da

fotossintese). Como o estresse hidrico ocorre freguentemente
durante condigdes de luz e de temperatura de verdo, existe o
potencial de fetoinibicdo e de fotocoxidacldo (POWLES, 1984).
GAUHL (1979) trabalhando com ecdtipos de sol e de sombra
de Solanum dulcamara observou interagdc entre a luz e o©
estresse hidrico. Alguns ecbdtipos de sombra cresceram e
fotogsintetizaram bem sob condigdes de pleno sol guando foram
irrigados normalmente. Mas, com a imposigdoc de estresse
hidrico moderado, eles rapldamente apresentaram sinais de
fotolnibicdo. Para outres ecdtipes gque sofreram fotoinibicgdo
apds a transferéncia a plenc scol, a imposicgidce do estresse
hidrico acentuou os efeites adversos da luz. Segundo OSMOND
{1983}, esses resultados podem ter sido consegliéncia de
estresse nutricional, gque atucu junto ao estresse hidrico.
WONG et al. (1985) wverificaram que tanteo © estresse
hidrico comoe o tratamentoe fotolnibitéric causaram reducido no
metabolisme fotossintético de folhas de E. pauciflora, com
alteracdes significativas na pressao parcial de COs2

intercelular.

1.7.4.Interacgio entre a luz e outros tipos de estresses:
Conforme mencicnado anteriormente, fatores de estresse

ambiental exercem efeiftos nas plantas como tornar ou aumentar
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a suscetibilidade do aparato fotossintético a fotoinibigdo cu
a fotooxidagaoc.

A aplicacao de varios herbicidas causa inibigao direta

da fotossintese e, guando as plantas séo expostas & luz,

occorre destruigdo fotooxidativa dos pigmentos
fotossintéticos. Existem trés grupos de herbicidas gue atuam
diretamente sobre a fotossintese: a) os inibidores do
transporte de elétrons, com o modo de acgdo relacicnado aos
centros de reacdo do FSpr; b) os blogueadores do transporte
de elétrons antes do aceitador do FS;, promovendo a produgéac
de oxigénio no estado excitado (02}, com seus efeitos
consequentes n¢ FSy e C) 08 inibidores da sintese de
carotendides dentro do aparato fotossintético em
desenvolvimento, eliminandc, assim, seu efeito protetor
(POWLES, 1984). A presenca de oxigénioc ¢ fundamental para a
ocorréncia do dano fotoguimico induzido pelos herbicidas dos

trés grupos (KENYON & DUKE, 1985).

1.8. Recuperagdo da fotoinibigdo do Fotossistema II:

A suposicio de que a perda da protelna D & um fator
importante na fotoinibigdc ¢é embasada em estudos de
recuperacdo. Esses estudos demonstraram Jue para dJue haja
recuperacdo da fotoinibicg&c do FSi;; é necessaria a sintese de
nove da proteina Dy nos cloroplastos (ARO et al., 1983; GREER
et al., 1986; CRITCHLEY & RUS3SEL, 1994; LEITSCH et al.,
1994) .

Varios trabalhos relatam que a fotoinibigdo do FSpp €

inversamente proporcional ao estado de fosforilacao das
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proteinas do F3yr. GIARDI et al. (1994) wverificaram dgue 4
fosforilacio do complexo coletor de luz de Spinacea oleracea
o protegeu dos danos da fotcinibicao, enguanto a fosforilagdo

dos polipeptidios acelerou o declinio da transferéncia de

elétrons durante o tratamento com alta irradiadncia; a
desfosforilacdo deles aumentou muito a sensibilidade dos
tilacoides ao tratamento fotoinibitério. RINTAMAKE et al.
(1995) observaram gue 4 degradag¢ao lenta da proteina D de
Cucurbita pepo exposta  ao tratamento foteoinibitério foil
acompanhada pelo actimulo de Dy na forma fosforilada, © dJue
foz com gue ©3 autores inferissem o envolvimento ga
fosforilacdao na regulagao da degradacado da proteina D1 e,
portanto, de rodo o ciclo de reparagac do FSrz.

A taxa maxima de recuperagdo ocorre apds a transigac de
alta para baixa irradiancia. A partir desse comportamento e
pelo uso ce inipbidores de sintese protélica, concluiu-se que a
reparagac do Fomor pela resintese de Dy ocorre continuamente

também  durante o tratamento fotoinibitdrio e gque a
Foroinibicdo se manifesta somente quando a taxa de inativagdc
ou degradacdo da proteina excede a taxa de sua recuperagaoc
(KRAUSE, 1988) e nac apenas por um decréscimo do CONSUmMoO de

energla fotossintética (GREER et ad., 1986) .

1.9. Mecanismos para evitar ou tolerar a fotoinibigdo:
Mecanismos biofisicos. O excesso de energia de excitagao

no centro de reagaoc pode ser disgsipado por vias alternativas.

Uma fracao da energia pode ser digsipada nao destrutivamente

pela fluorescéncia 0L pelo calor (POWLES, 1984). Enguanto a
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reemissio como fluorescéncia & muiteo limitada como um
dissipador guantitativo, a liberacdo de calor pode dissipar
consideravel excesso de energia (LONG et al., 1994).

Além da fotossintese, fluorescéncia e calor, BUTLER
(1978}, em sua revisio, apresenta outras vias alternativas
para a dissipagdoc e distribuicdo de energia dentro do aparato
fotpssintético, incluindo © potencial para O “spillover” da
energia de excltagao do FS;; para o F5:r e as transicdes
estadoZ-estado3, na gual a fluorescéncia do FSpy diminul sem
gue ocorra aumento concomitante da £luorescéncia do  FSy,
indicando uma baixa transferéncia de energia da antena para ©
centro de reagdo.

POWLES (1984) relata que uma vez que O oxigénio singleto
(0,7) contribul pouco nos danos causados no FSpp, a captura da
clorofila excitada no estado tripleto pelo oxigénio pode
constituir uma via alternativa de protegao. Contudo, o© autor
ressalta Jgue come a fotoinibicdo do FS5p € dependente do

oxigénic, a geragéo de 0,” pode causar danos a esse

forossistema

Os carotendides presentes na membrana dos tilacdides
atuam Como mecanismo protetor, por seglestrarem Ou prevenirem
z formagdoc de radicais ou outras espécies moleculares
reatlivas, particularmente aguelas derivadas do oxigénio
(DEMMIG et al., 1987; KRAUSE, 1988). Além disso, es8s8es
pigmentos desativam 2 clorofila  tripleto, rransformam O
oxigénio singleto para 3seu estado tripleto fundamental e

dissipam a energia de excitacdo na forma de calor (POWLES,
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1984; ADAMS et al., 1990; LONG et al., 1994; VERHOEVEN et
al., 1996).
Mecanismos metabélicos. A resposta mais rapida ao

excesso de luz & o aumento na taxa de dissipagdo térmica da

antena e/ou do centro de reacgdo do FSy; associado  ao

desenvolvimento de um gradiente (A} de pH transtilaccidal

(WALTERS & HORTON, 1993). Essa alteracdo no ApH pode causar a

agregacao das particulas formadoras do complexo
proteina/clorofilas ceoletoras de luz, permitindo ¢ aumento da
dissipacdo térmica pela antena. Em adicdo, a alteragdoc do ApH
pode acarretar na inativacgio reversivel do centro de reacgao
do FS5;;y pela perda de Ca'® e aumentar a dissipacdc térmica
pelo centro de reacdo (LONG et al., 1994).

0 oxigénio pode ser reduzido pela reagdao de Mehler para
a producado de perdxide de hidrogénio. O oxigénio molecular
pode ser um aceltador de elétrons no transporte
fotossintético de elétrons, gerando radicals deletérios pela

reducdo monovalente, que pode ocorrer no lado redutor do FSp

(POWLES, 1984; RICHTER et al., 1990b). Essa captura de
elétrons pelo oxigénio ¢é favorecida sob alta irradiéncia,
quando a taxa de reducdo de NADP® excede em muito a demanda
de NADPH para a fixagdo de C0,, levandc, portantc, ao acumulo
de componentes reduzidos na cadela de transporte de elétrons
(RICHTER et al., 1990b). Foli observado que a regeneracgaoc
limitada de NADP® scb condicgdes de auséncia de COp aumentou a
fotoinibicao (KRAUSE et al., 1878). Esse aumento concomitante

da fotoinibicdo e da taxa de ativagdo do oxigénio leva a
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conclusac que o (ltimo possa estar envolvido no mecanismo da

fotoinibigao.

0 oxigénio ativado, nas formas de radical livre - Oz
superdxideo - H0: e radicais hidroxil - OH, pode ser
neutralizado pela agdo da superdxido dismutase (SCD)

associada ao sistema ascorbato peroxidase (KRAUSE, 1988; LONG
et al., 1994). A esses ainda se associam a catalase e &
glutationa, sendo gue tanto as enzimas e guanto 03
antioxidantes ocorrem naturalmente nas plantas (POWLES, 1984;
RICHTER et al., 1990b; PASTORI & TRIPPI, 1993). 0Os danocs
desses agentes oxldantes podem, ainda, Ser evitados ou
minimizados pela presenga de carotendides. Entretanto, &
capacidade de prevengdc dessas reacdes e/ou compostos
antioxidantes pode ser inativada COMO resultado da
fotoinibicdo (POWLES, 1984), conforme verificaram HAVAUX &
DAVAUD (1994} para a atividade da SOD em Solanum tuberosun,
guando exposto a 3700 umolrﬂas”‘sob temperatura de 3°C.

rmbora a reacdo de Mehler apresente um papel negativo em

facilitar a reducdo do oxigénio, ela pode atuar como um
mecanismo dissipador de energia, por permitir a manutencio do
fluxo de elétrons (POWLES, 1984 e manter o  ApH
transtilacoidal (RICHTER et al., 1990b).

A  manutencaoc de uma taxa minima do metabolismo
forossintético do carbono € essencial para prevenir oOu
minimizar a fotoinibigao (POWLES, 1984; KRAUSE, 1988; LONG et
al., 1994). Uma possivel explicagdc para esse mecanismo de
protegac & O fato do metabolismo do carpbono consumir ATP e

NADPH,, mantendc O filuxo de elétrons através da cadeia
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forossintética (POWLES & OSMOND, 1978, 1979; POWLES, 1984). C
consumo quantitativo de energia pela fotossintese por si sd
nio esclarece a prevengao a2 fotoinibicao {KRAUSE, 16883 . A

taxa especifica do metabolismo do carbono necegsaria para

evitar a fotoinibigdo ira variar de acordo com a irradiancia
mantida durante © tratamento foroinibitério e da irradiéncia
sob a qual =z planta se desenvolveu, assim como de outras
caracteristicas genotipilcas, fenotipicas e fisioldgicas da
planta [POWLES, 1984; KRAUSE, 1988).

Segundo KRAUSE (1988), a fotoresplragac, por consumir ©
oxigénio, atua como ul mecanisme de protegdo contra a
fotoinibicdo. LONG et al. (1994) relatam gue ©O metabolismo
fotossintético do nitrogénio pode consumir até cerca de um
décimo do numero de quanta de luz utilizado no metabolismo
forossintético do carbono, podendo participar do mecanismo de
protecao.

O rapido wturnover” da proteina Dy et plantas de sol tem

sido sugerido como sendo uma proteg¢ao eficiente contra a
fotoinibicdo (ARO et al., 1993; LEITSCH et al., 1994). A

aclimatacéo de folhas/plantas a baixa irradiancia resulta na
retardacédo do cicloe de reparagdo do FSyr, © ma&smo ocorrendo
quandc sob temperaturas de resfriamento (LEITSCH et al.,
1994; TYYSTJARVI et al., 1994).

Mecanismos morfolégicos. Um dos mecanismos de reduzir ©
potencial para a fotoinibicdo & a redugao da Area superficial
rotal dos cloroplastos exposta a alta irradiancia. Essa
reducdo pode ser obtida por um répido movimento e agregagao

dos cloroplastes 0o interior da células (ANDERSON & ARO,
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1694; LONG et al., 1994) ou pelo movimento total das folhas,
alterando o &ngulo de interceptagac da luz e,
consequentemente, sua absorgao (POWLES, 1984; LONG et al.,
1994). Algumas plantas superiores, Como a Cotyledon orbicula,
podem evitar O exXcesso de 1luz formando uma cuticula altamente
refletora (ROBINSON et al., 1993). Outras, como a Spartina
anglica, uma espécie Ca tolerante a temperaturas de
resfriamento, normalmente apresentam um acamulo de
antocianinas na epiderme superior foliar durante a primavera,
gquando a combinagdo de baixas temperaturas pela manha com O
céu limpo predispde-na a fotoinibicao (LONG, 1983; RABINO &

MANCINELLT, 1986).



2. OBJETIVOS
Esta tese teve como objetivos: a) avaliar o padrdo de
crescimento de Eucalyptus urcphvlla e E. grandis, D]

investigar o comportamento fotossintético dessas espécies e

<) verificar as alteracdes nesse comportamento,
principalmente as fotoguimicas, decorrentes da exposicio das
plantas a condigdes fotoinibitdrias {alta irradiincia e baixa

Temperatura) .



3. MATERIAIS E METODOS

3.1. Cultive das plantas

As plantas de E. grandis e E. urophylla utilizadas em

todos os ensaics foram obtidas junto ac viveiro de mudas da
CELPAV - Celulose e Papel Ltda., localizado em Santa Rita do
Passa Quatro, SP.

O substrato utilizado para o cultivo das plantas foi
composto de uma mistura de vermiculita (35%), bagago de cana
{35%), terra (20%) e turfa (10%), sendo este fertilizado com
8kg/m* do adubo formulado 6-28-20 e 1 kg/m’ de F.T.E.
{composto contendo 9% de Zn, 1,8% de B, 0,8% de Cu, 3% de Fe,
2% de Mn e 0,1% de Mo). O substrato, depois de preparado, foil
acondicionado em tubetes plasticos com capacidade para 300mlL,
encaixados em bandejas pléasticas com capacidade para 48
tubetes.

No momente da semeadura foi feita uma adubagdo,

adicionando-se a cada tubete 0,06g do adubo formulado 20-05-

20. Em sequida, em cada tubete foram colocadas para germinar
cerca de 10 sementes, previamente selecionadas guantc ao
tamanho (peneira com malha de 0,5%mm), sendo essas cobertas
por uma fina camada do mesmo substrato. Apds a semeadura, O0S
tubetes foram levados para o viveirco, onde permaneceram sob
tela de poliolefina {sombrite} com 50% de interceptacao da
radiacdo solar incidente por 120 dias.

Decorridos 30 dias apds a semeadura, guando as pléantulas
atingiram a altura média de um centimetro, fol realizado ©

desbaste para selecdo das pléntulas mals uniformes gquanto ao
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tamanho, deixando-se uma plantula, a mals alta, por tubete.
Aos 60 dias fol realizada a alternincia dos tubetes. Este
procedimento consistiu em se alternar os tubetes localizados
no centro da bandeda com  os  que se encontram nas
extremidades, visando o crescimento uniforme das plantas sob
as condic®es adensadas em gque se desenvolveram.

Dos 10 aos 40 dias apds a semeadura, em intervales de 3
dias, foram feitas adubac®es com a aplicagdo de 0,022g/tubete
do adubo formulade 20-30-15. Ros 42 e 56 dias foram feitas
adubacdes com 0,018¢ de MAP/tubete e, no intervalc de 42 aos
120 dias, foram realizadas adubag¢fes complementares Ccom
0,018g/tubete do adubo formulado 10-30-15 a cada trés dias.

Da semeadura até os 120 dias, as mudas foram irrigadas
por aspersdo de 3 a 4 vezes por dia. Devido a alta umidade
relativa do ar (normalmente acima de 70%) e as condigdes de
adensamento das plantas, foram feitas aplicagdes periddicas
de fungicidas, utilizando o metalaxyl (Ridomil 250 PM}, na

dose de Z2g p,c./m?, para o controle de Phytophthora infestans

nos meses de baixa temperatura, e o iprodicone (Rovral), na

dose de 1,5q p.c./m?, para o controle de Botrytis cinerea.

3.2. Padrio de crescimento das plantas

A partir de 15 dias apbds o desbaste das plantulas, ou
seja, dos 45 dias apds a semeadura (DAS) até os 120 DAS,
foram realizadas avaliacdes quinzenais das plantas, as quals
incluiram as seguintes caracteristicas: altura da parte
aérea, drea foliaxr {Li-Cor, modelo LI3000AY, teocr de

clorofilas a, b e total (segundo metodologia proposta por
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ARNON (1949), e massas secas de raiz, caule e folhas {obtidas
apbs secagem do material por 98 ‘horas enm estufa com
circulacao forgada de ar a 70°C), espessura das folhas do
terceiro né e densidade de estématos nessas. Foi calculada a
relacdc entre o0s teores de clorofila a e clorofila b {clorx
a/clor b) e a relagdo entre as massas secas da parte aérea e
do sistema radicular (PA/SR).Foram calculadas as taxas de
crescimento abscluto (TCA) para altura, area foliar e massa
seca de raizes, caule, folhas e total. Com os dados da area
foliar e massa seca de folhas e total foram calculadas: area
foliar especifica (AFE], razio de area foliar (RAF), razao de
peso de folhas {RPF) & Dpeso especifico de folhas (PEE),
segundoe as férmulas propostas por BENINCASA (1988). Para
todas essas caracteristicas analisadas foram consideradas as
nédias de pelo menos trés repetigles.

A espessura da folha foi determinada nas duas folhas
opostas, sendo considerada a média das duas como  uma

repetigao. O material foi secionado a mic livre, sendo ©8

cortes montados em laminas semipermanentes, utilizando-se
como meio de montagert glicerina a 0% em agua destilada. 0Os
cortes foram realizados rransversalmente, na regiao mediana
da folha, sendo a espessura da lamina foliar determinada com
o auxilioc de uma escala micrométrica, acoplada a ocular de

microscodpio bptico, em Ul aumento final de 400¥. Para

padronizagao das medidas, foi adotado © critério de

determinacgdes de espessuras na regido da folha situada a

distancia de 10um 3 direita do centro do tecido wilematico,

da nervura principal.
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0 numero de estémates por area de epiderme foliar
(densidade estomatica) fol determinado na superficie abaxial
da folha, utilizando-se a técnica de impressdo de epiderme em

adesivo a base de éster de c¢ianoacrilato. Para tanto, uma

gota do adesivo fol depositada no centro de uma lémina de
vidro para microscopia, sendo pressicnada sobre essa a
epiderme a ser analisada. Apds secagem do adesivo por trinta
segundos, © material vegetal fol retirado, permanecendo a
impressaoc da eplderme abaxial na lamina, sendo feitas trés
repeticdes para cada espécle em estude em cada época de
amostragem. Em cada lamina, © nuamero de estdémates por area
fol determinado em microscépio optico, sende realizadas trés
repeticdes, cada uma consistinde de diferentes campos de
obsarvacio, ao acaso, delimitados por uma graticula
retangular e reticulada, acoplada a uma das coculares do

aparelho. © resultazdo da contagem de estdmatos em cada campo

foi ajustado para areas de 1lum®.

3.3. Medidas da liberagdo do oxigénio fotossintético.

A liberacéo de oxigénio pela fotossintese foi
gquantificada com ¢ usc de um eletrocdo de Clark = 81
devidamente calibrado, conectado a uma cémara porta amostra -
LD1/2, ambos fabricados pela Hansatech Ltd. {(mod. Leaf Lab
I).

0 eletrodo fol preparade segundoe recomendagdes do
fabricante, 0O &nodo (prata) e o catode (platina) foram
ligados por uma ponte eletrolitica de solucgdo de cloreto de

potéassio saturada, colocada numa depress&o especifica para
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tal finalidade, < revestidos por uma membrana de
politetrafluoroetileno (PTFR) .
0 eletrodo, depois de preparado, fol conectado ac mddulo

de controle (Hansatech, mod. CBl-D}. Esse médulo de | controle

proporciona uma voltagem de polarizaglo  estavel, de
aproximadamente 700 mV que, quando aplicada ao eletrode,
assegura gue este operaria num nivel oOtimo. No presente
experimentc, para assegurar a polarizacdc do eletrodo fol
necessario um periodo de estabilizacgdo de uma hora.

A corrente gerada pelo eletrodo na presenca de oxigénio
& convertida numa voltagem, due € entdo amplificada e
mostrada no visor do médulo, podendo, também, ser transferida
pelo conector de salda. No presente caso, o sinal de saida do
eguipamento, em mV, foi transferidce para um microcomputadoer
através de uma interface {Hansatech, mod. IF 1/2). Por melo
de um programa especlfico (Minirec Recording Software -
Hansatech) foi possivel configurar a aguisigdo do sinal

(leituras/traco, leituras/segundo e amostras/leitura), além
de preparar, configurar e gravar graficos. Posteriormente,

asando um fator de calibragdo, © sinal foil convertido em
concentracdo de oxigénio.

Mesmo na auséncia de oxigénio as reacdes eletroquimicas
geram uma pequena corrente residual. Deste modo, para uma
calibracdc exata, esta discrepancia entre concentracac Zeroc
de oxligénioc e o zero elétrico deve ser eliminada. Para essa
calibracdo, fol adotada a metodologia proposta por WALKER

{1990).
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Em um sistema fechado, a quantidade de cxigénio depende
de sua pressac parcial e do volume de sistema (no casoc, uma
cdmara porta amostra), sendo necessaria, portanto, a

determinacdo desse volume. Antes de determinar o volume (til

da camara, fol necessario preparéa-la, introduzindo alguns
dispositivos (disco metdlico, grades e discos de esponia e
feltro}) cujas finalidades s8¢ descritas por WALKER (1990). O
disco de feltro foi umedecldo com 1lml de soluclo tampdc (uma
parte de tampdo 0,4M de borato, pH 9,0, e duas partes de
selugdoe de bicarbonato de sédio 1M, pH 9,0), cuija finalidade
& repor o COp absorvide pelo tecido, mantendo sua
concentracdao aproximadamente constante durante o periodo de
medida.

Unm disco foliar de 10cm®, extraido de uma das folhas do
terceiro né do caule a partir do apice da planta, foi
introduzido e a camara fechada. Nessas condigdes foil feita a
leitura L1 no visor do aparelho. Em seguida, com ¢ auxilio de

uma seringa, iml de ar fol injetado na camara para obtencdo,

apds a estabilizacdo, da leitura LZ. Com os valores de Ll e

L2 feoi feito o calculo do volume util da clmara (v) segundc a
Foérmula: v{iml) = L1/ (LZ-L1} (WALKER, 1990,

Apds a calibracdo do eletreodo, o© sinal em mV gerado
correspeondeu ao conteldo de oxigénio ne ar, ou seija, 21% em

volume. Assim, nas condig¢des normails de temperatura € pressio
- CNTP, a qguantidade de oxigénio em 1ml de ar & de 2Z10ul ou
210/22,414 = 9,37umcl {sendo 22,414 o wvolume ocupadc por 1

mel de gualguer gas nas CNTP). Em gualguer outra temperatura
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{(T) a guantidade pode ser calculada multiplicando-se 9,37 por
273/{273+T) .

Considerando-se o volume atil da cAmara {v), a

quantidade {Q) total de oxigénio foli calculada segundo a

férmula: Q{umol) = 9,37 * 273 * v (WALKER, 1990)
{(273+T%

Dessa quantidade de oxigénic resultou o sinal L1 lido
inicialimente, indicandoc que a relacdo Q/L1 foi o fator que,
multiplicado pelo sinal LZ-L1 (L2 obtido apds um periodo
estipulade de tempo (t) de agquisigdoe), forneceu a taxa de
oxigénio liberado ou consumido nagquele momento dentro da

cAmara pcor um disce foliar de 10cm®. Para calcular a taxa de

liberacic de oxigénio (TL} em umol m“s™, foli empregada a

formula: TL = 68,2 * v * AL/Ll, proposta por WALKER (1990).

0 eletrodo de Clark € muito sensivel za variacbes de
temperatura, que por essa razdo deve ser bem controlada. Para
tanto, a camara possuil uma Jagueta acrilica por onde circula
agua proveniente de banho com controle termostatico (MLW,

modelo UZc). Além disto, a base da cémara fol isolada com uma

placa de poliuretano e as medidas foram efetuadas em sala

climatizada a temperatura de trabaliho.

3.3.1. Avaliagdo dos parametros de atividade fotossintética.
Este exparimento objetivou avaliar o efelto da
temperatura de aclimatacdo (10 e 25°C) na eficiéncia quintica
das duas espécies de eucalipto aos 60 DAS, bem como detectar
diferencas entre elas. As plantas foram aclimatadas no escuro

por 15 horas em cémaras termo reguladas a 10 e 25°C (Fanen,
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mod. CDG), seguindo-se as determina¢des de liberagdo de
oxigénio com o uso de eletrode de Clark.

Tnicialmente fol realizada a afericido das densidades de
fluxo de fétons (DFF) a serem utilizadas, & saber: 50, 55,

g7, 10z, 170, 184, 330, 350, 380, 430, 740, 820, 1420 e

1570umol mes™t, seguindo © procedimento descrito por WALKER

(1990). A fonte de luz utilizada foi a unidade LS82
(Hansatech), que proporciona luz de alta irradidncia, com
iluminacadc uniforme e de baixo aguecimento. Esta unidade &
composta por uma lampada de arco de Xendnio {(Osram, med. HLX,
100 W), um espelho refletor de calor {gue reduz ¢ contetdo de
infravermelho na luz emitida), um sistema de lentes para
produzir um feixe de luz com baixa variacgdo de intensidade e
divergéncia e duas aberturas para insercdo de filtros
dpticos. Na sailda da unidade fol encaixada uma Jjagueta
acrilica pela qual circula agua oriunda de um banho com
controle termostatico (MLW, modelo UZc), gque proporciona

controle mais preciso da temperatura na superficie da folha,

no case, 10 e 25°C. Para obtencdo das DFF desejadas, foram
utilizadas combinagdes de filtros oOpticos de densidade neutra
(densidade &éticas de 0.1, 0.3, 0.6 e 1, fornecidos pela
Hansatech). A determinacido destas intensidades fol feita por
meic de um guantémetro {Li-Cor, modelo LI 188), com sensor
encestade na Jagueta acrilica,

Em seguida, fol feita a calibracido do eletrcocdo e a
determinacdo do velume ntil da camara para cada disco foliar

utilizado. O discc fol retirado da folha do terceiro nd do



46

caule a partir do &pice da planta e sua area fol aferida por
meic do medidor de area follar.
0O disco foliar foi acondicionado na cé&mara (previamente

preparada pela adicdo da solucgdo tampdo) e mantido no escuro

por 5 a 10 minutos até a obtencdo de uma taxa respiratdria
constante, quando entdo fol exposto as DFF crescentes. Os
filtros foram trocades em intervalos de tempo constantes (5
minutos), apds a estabilizacdo da taxa de liberagd3c de
oxigénioc. O disco de feltro umedecido com o tampac foi
substituido a cada duas trocas de filtro.

A taxa de liberacdo de oxigénio fol calculada para cada
DFF utilizada, apds essa ser corrigida para a DFF absorvida
pelas folhas. A absorgdo (A) da DFF pelas folhas das duas
espécies de eucalipto foi calculada por meio da equagido: A(%)
= 100-(T+R), onde T corresponde & transmitldncia e R a
reflectdncia dessas. As determinacdes do espectro de T e R de
400 a 700nm, em intervalos de 2nm, foram feitas com uma

esfera integradora acoplada ao espectroradidmetro (Li-Cor,
modelo LI 1800).

Os valores da taxa de liberacio de oxigénic foram ajustados
pela egquacdo logistica: F = Fpax/ (1+DFFi, exp (V*DFF) ).

A eficiéncla (@) e exigénecia {(1/®} guéanticas foram
determinadas graficamente na porcac linear da taxa versus DFF
abscrvide pelas folhas. 0O tratamento matematico dos dados
permitiu estimar a taxa de fotossintese maxima (Fpax), as
densidades de fluxo de f6tons necessarias para atingir metade
do wvalor da fotossintese maxima (DFFy,,) e 99% do valor da

fotossintese maxima (DFFeae), & respiracgdo no escuro (RE) e o
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fatossintese maxima (DFFy2) e 99% do wvalor da fotossintese
maxima (DFFsae), & respiragao no escuro (RE) e o ponto de
compensac¢do lumincso (PCL) para as duas espécies de eucalipto

nas duas condictes de aclimatacdo. Na andlise dos parametros

da atividade fotossintética foram consideradas as médias de

pelo menos trés repetigdes.

3.4. Medidas por espectroscopia fotocacustica.

A técnica da espectroscopia fotoactstica permite avaliar
a liberacao de O, (componente barica) e a liberacdo térmica
{componente térmica) de uma folha (HAVAUX et al., 1987). As
medidas com essa técnica foram feltas utilizando configuracgdo
experimental esguematizada na figura 1, e previamente
descrita por BARJA (1996). © aparelho possui duas fontes de
luz: uma lampada de arco de Xenénio (Oriel, mod. 6128, 1CC0W)
e uma lampada de filamento de Tungsténio (Ushio/ELC, 250W). A
frente da lampada de Xenénlo fol colocado um modulador

(chopper, PAR, mod. 192). Esse modulador abriga uma célula
fotoelétrica responsdvel pelo sinal de referéncia da
modulacao. A fase do sinal fotoacnstico foli estabelecida em
relacdo a essa referéncia.

para obter 1luz modulada no comprimento de onda

necessaric para as eatrimativas da liberacgdo do oxigénio
fotossintético  (A=680nm), fol empregado  um monocromador
(Criel, mod. 77250). A abertura de fenda selecionada permitiu
controlar a resolugao de A em =+ Dbnm., Filtros bpticos

limitaram a luz emitida pela lampada de filamento a4 faixa

visivel do espectro &, além dissc, foram ntilizadas lentes e
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extremidade oposta foi posicionada sobre a célula

fotoacustica.

12

Figura 1. Esquema da montagem experimental para medidas
fotoactsticas, onde: 1- lampada de Tungsténlo, Z2- filtro
dragua, 3- lentes, 4- espelhos, 5- cabo éptico bifurcado, 6-
porta amostra, 7- célula fotoacustica, 8- lampada de Xenbnio,
9- modulador, 10- monocromador, 11- amplificador sincrono €

12- microcomputador.

0 modulador e o microfone da ceélula fotoacustica
foram conectados a um amplificador sincrono (lock-in, PAR-
EG&G, mod. 5210) que, deste modo, recebe informagoes sobrae a
fregiiéncia de referéncia e O ginal fotoacastico. O
amplificador sincrono mede simultaneamente a amplitude e a
defasagem do sinal do microfone em relagac a referéncia
fornecida pelo modulacdor, e & conectado (via GPIB) a um
microcomputador para aguisigao dos dados experimentais. NO

presente frabalho, apds a incidéncia da luz de excitacdoc, a
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leitura do sinal foteoacustico foli efetuada a cada dois
segundos.
Foli utilizada a célula fotoaciustica aberta - QPC (figura

2), que substitul as células convencionais com vantagem,

(BARJA, 1996)}. O detetor dos sinais fotoacusticos & um
microfone comercial de eletreto, de facil agquisicdo e boa

sensibilidade (10mvV/Pa).

RADIACAC INCIDENTE

v ¥ ¥

CAMARA FOTOACUSTICA

DIAFRAGMA METALIZADO
DE ELETRETO

CAMADA DE AR

SUPORTE DE METAL

Figura 2. Representacdo esquemédtica da célula fotoaclstica

aberta.

A entrada de som & um orificio circular com didmetro de
3Jmm e a camara de ar adjacente & face metalizada da membrana
tem Jmm de diametro e lmm de espessura. Um resistor conecta a
camada metalica da membrana a placa metalica de fundo. As
oscilagdes de pressdc na camara de ar provocam deflexdes na

membrana gue geram uma voltagem através de resistor. Esta
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voltagem passa por um pré-amplificador FET interno ao
microfone.
A principal vantagem da OPC & o fato da prépria amostra

vedar a camara. Deste modo, a medida pode ser feita sem

destacar a folha da planta, ou seja, torna-se possivel
realizar medidas in vivo e in situ. Para evitar vazamento de
ar, o que comprometeria a precisido das medidas, fol utilizada
graxa de silicone nas bordas da camara para prender a
amostra, vedando a cédmara.

Qutra caracteristica considerada positiva refere-se a
configuracdo da OPC gue minimiza as alteracdes na atmosfera
interna daz cémara, pols trabalha-se com uma &rea amostral de
7mm®, permanecendo © restante da folha exposto ac exterior,
mantendoc a integridade da folha e o suprimento de CC, para a

area amostral.

3.4.1. Atividade do fotossistema II.

A atividade do FS:;, sob o efeito da temperatura de

aclimatagdo de 10 e 25°C, foi avaliada por medidas de
fotoactstica em plantas com 60 DAS. Inilcizlmente foi feita a
afericdo das densidades de fluxo de fdétons a 680nm - DFFeso
{sem o usc do modulador) por meio do espectroradidmetro com ¢©
sensor encaixado na extremidade oposta do cabo oéptico. As
DFFego de 44, 60, 76, 99, 120, 143, 170 e 180umol m™?s™%, foram
obtidas aumentandc gradativamente a intensidade de corrente
eléetrica na fonte {(de 15 a 35A). 0Os resultados dessa afericao
demonstraram gue o pice de emissédo para todas as lrradidncias

foi a 686nm.
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Figura 3. Curva experimental de saturacgdo do fotossistema II.
0Os nUmeros e setas na porgadoc superior da curva indicam ©

momento em gue se aumentou, e para quanto (de 44 até 60pmol

m“s™t, p.ex.) a DFF a 680nm. As setas na porgao inferior da

curva indicam o momento em que a luz de saturacdo (2150umol

-2 wi)

m s foi ligada (seta para baixo), e desligada (seta para

cima), para a obtencao da componente térmica (Stera) .

Em seguida, sob condigfes de escurc ¢ com auxilio de uma
luz verde, a folha do terceiro nd do caule fol fiwxada sobre a
célula foroacustica e foi iniclada a indugao fotossintética,
partindo-se da menor DEFY, para obtencgidc da curva de
saturacdoc. Essa fol obtida aumentando-se gradativamente 2
DFF, sempre na fregliéncia de modulacic de 17Hz, e observando,

apés a estabilizagdo do sinal fotoaclistico e com auxlilio da
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incidéncia da luz saturante de 2150umol mis™t  (efeito
negativo), a respectiva componente barica (POULET et al.,
1983)., Paralelamente, © efeito negative permitiu medir a

componente térmica do sinal fotoacustico correspondente, em

funcdc da DFF utilizada. © procedimentc para obtengac da
curva experimental de saturacgdc encontra-se ilustrado na
figura 3.

A curva da atividade fotossintética a 680nm fol obtida
eliminando-se da curva experimental, a cada DFFesor a
respectiva componente térmica. Esse procedimento permitiu a
obtencao de duas curvas: a do sinal fotobarico (atividade
fotossintética) e a do sinal fototérmico (dissipagao
rérmical. Posteriormente, essas curvas foram ajustadas para a
DFFese absorvida pela folha das duas espécies de eucalipto,
segundo resultados de absorciéo a 680nm obtidos no experimento
3.3.1. {Reso = 93%).

Para a obtencdo do sinal fototérmico devido apenas

as folhas, deve-se descontar do sinal térmico final aguele

devido a membrana do microfone. A magnitude do sinal térmico
da membrana & diretamente proporcional 2 intensidade da luz
de excitacdo e 2 transmitancia da folha no comprimento de
onda da luz incidente (BRAJA & MANSANARES, 1998). No presente
trabalho, a magnitude do sinal térmico devido a membrana para

5 incidéncia de DFFeg de 46 pmol m2?s™, na fregiéncia de

modulacao de 17Hz, em £, urcphylla fol ae 2uV e, em K.

grandis, foi de 1pV.
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Parz esse experimento, foram consideradas as médias de
pelo mencs c¢inco repeticdes para as duas espécies de

eucalipto aclimatadas nas duas temperaturas.

3.4.2. Tratamento fotoinibitério

A técnica de espectroscopia fotoacustica foli utilizada
para avaliacdo dos efeitos do tratamento fotoinibitdério nas
duas espécies de eucalipto.

As medidas foram conduzidas em folhas expostas a luz
modulada a 17Hz, 680nm e DFF de 46pmol m7Ps™'.  As
determinacdes permitiram identificar trés fases distintas do
Drocesso: 1) inducac da fotossintese; ey tratamento

fotoinibitdério; 3) recuperacido da fotossintese (figura 4).

a) Inducido da fotossintese
0s experimentos com tratamento fotoinibitério utilizaram
mudas de eucalipto, de 50 a 60 DAS, aclimatadas a 10 e 25°C,

no escuro, por cerca de 15 horas. As condigdes de aclimatagdo

foram semelhantes as do item 3.3.1. Estudos preliminares
demonstraram gue plantas de eucalipto aclimatadas no escuroc
por periodos superiores a trés horas apresentaram
comportamentos de inducdo fotossintética semelhantes.

Apbs a aclimatag¢do, ainda sob condig¢des de escuro, e com
auxilio de uma luz verde, a folha do terceiro nd foi fixada
sobre a célula fotoacustica para o© inicio da indugao
fotossintética. A agquisicdc do sinal fotoacistico foi
acompanhada até atingir um estadc estacionarioc, que

correspondeu ao tempo de indugdo fotossintética até plena
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liberacdo de oxigénio. Quando o estado estacionario foi
atingido, deu-se inicio ao tratamento fotolnibitdrio.

pPara obtencido das curvas de inducgdo, foram consideradas
as médias de cerca de 25 repeticdes. Nessas Ccurvas, 08
parametros determinados foram: sinal méximo inicial (Smwfmﬁ,
tempo para atingir o sinal maxime inicial (TSpax-™) , sinal
minimo {(Smin), C[empo para atingir o sinal minimo (TSpin) s Sinal
maximo  {(Spax) s, Lempo para atingir sinal maximo {TSnax) s

amplitude do sinal (AS), amplitude de tempo (AT), a taxa de

variacado do sinal fotoacustico (AS/AT} e o tempo demandado
para atingir metade do valor de equilibrio (Tisz2}. conforme
indicados na figura 4. O tempo para atingir © sinal maximo
£oi obtido por extrapolaglo grafica, considerando com Swpax ©
ponto inicial do estado de equilibrio. Apés as curvas de
inducdo terem atingido © estado estaciondrio, foram isolados
e gquantificados 03 sinais fototérmico (Stem) € fotohé&rico

(Spar) poOr meio da incidéncia da luz de saturagdo.

b) Tratamento fotoinibitorio

0 tratamento fotoinibitério consistiu em exXpor as mudas

de eucaliptc a DFE de 500, 1000, 1500, 2500 e 3500pmol m%gt

por 15 minutos. A adocdo de 15 minutos como tempo de
exposicac se deu apds varias medidas preliminares, nas guals
se constatou gque este fpi um tempo de exposigao suficiente

para a ccorréncia age fotoinibigdo.
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O tratamento fotoinibitdrio, induzido por luz

fotossinteticamente saturante, eliminou a compenente barica

referente & evolucdo modulada do oxigénio. Com isso, o sinal

foroactstico sofreu um imediato decréscimo, chamado de efelito

negative (EN), conforme pode ser cobservado na figura 4.

0 efeito negativo é definido por: EN = (8,-5.)/8:, onde
5. & ¢ sinal fotecactustico na auséncia da luz de saturagdo e
S,, na presenca da luz de saturagdc. Esse efeltc avallia o
oxigénio evoluido na fotossintese, descontando-se a
dissipagao térmica (efeito fototérmico) do sinal
fotoacustico. Tal procedimento foi adotado para determinar o

Spar antes e depois do tratamento fotoinibitdrio.

¢) Recuperacido da fotossintese

Ao término do periode de 15 minutos de exposigao a luz
saturante, essa fol desligada e fol observada a recuperagao
do sinal fotoacustico (componente fotobdrica). A fotoinibigdo
foi caracterizada quando esse Spay pOs-luz saturante nao
retornou ao valor encontrado antes da incidéncia da referida
luz saturante (figura 4). Para essas determinagdes foram
consideradas médias de cinco repeticdes para cada espécie de
eucalipto aclimatada nas duas temperaturas, sendo 08
resultados expressos em porcentagem de recuperagdo do  Spar

inicial.

3.5. Medidas da fluorescéncia da clorofila a
As determinacbes foram feitas utilizando-se o detetor de

fluorescéncia Hansatech Ltd., modelo Plant Efficiency
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Analyser (PEA}, com fonte de luz composta por sels diocdos
emitindeo Iuz de alta intensidade (LEDs). © wvalor da DFF

maxima, obtida por meio de um espectroradibdmetrco (Li-Cor,

modelo LI 1800), fol de 46Zumol m?s™, com pico de emissdoc em

boonm (figura 5).

18
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15 o AREA = 462 y mol.m ™ .s™
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Figura 5. Espectro e densidade da luz emitida pelos LEDs do
Plant Efficiency Analyser ajustado para 100% da intensidade

de emisséao.

O detetor de fluorescéncia permite determinagbes in vive
e in situ, pois, além de portatil, ele possui uma presilha
plastica leve e pequena gue se fixa na folha da planta. kssa
presilha possui uma peqguena lamina mével que permite fechar a

drea foliar exposta (12, 6mm*), possibilitando a adaptacéoc
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desta ao escuro. Além disso, a presilha possul um anel para o
encalze da unidade sensora.
A unidade sensora é composta, além do conjunto de LEDs,

por um circuito dptico de realimentagdo (gue monitora e

corrige mudancas na intensidade de emissdo dos LEDs,
compensando, também, alteracdes causadas pela variacldo na
temperatura ambiente) e por um detetor da fluorescéncia
emitida (fotodiodo), asscclade a um circuito amplificador. O
desenho o6ptico da unidade sensora e a presenga de filtros
garantem que essa 1ira responder maximamente ao sinal de
fluorescéncia emitida em comprimentos de onda longos (acima
de 740nm) e bloguelam a absorgdc de comprimentos de onda
curtcs emitidos pelos LEDs.

A unidade sensora é conectada a um microprocessador,
onde © sinal de fluorescéncia registrade é digitalizado por
um conversor analdgice/digital, a uma taxa de 10° leituras/
segundo nos primeiros 2 milisegundos de registro, apds o©s

quais a aquisicldo passa a ser de 10° leituras/segundo até 1

sequndo, gquando, entdo, se reduz a 10 leituras/segundo até o
tempo final de registro estipulado. O microprocessador
permite ajustar O tempo de registro do sinal de
fluorescéncia, a intensidade de emissd3o de luz e a forma de
armazenamento do sinal {(parametros ou dados).

Todas as funcdes do instrumento estdc sob o controle de
um programa (versdo P02.002) armazenado permanentemente na
EPROM, que também calcula automaticamente, para a intensidade

de tuz usada durante a medida, os pardmetros Dbasicos da

fluorescéncia: fluorescéncia inicial - Fo, maxima =~ Fm,

g YRIC 4w
B IDTEES L
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variavel - Fv, a relacidc Fv/Fm, © tempo em gue oCcorreu a
fluorescéncia maxima (TFm) e a Aarea sobre a curva de
fluorescéncia entre Fo e Fm (figura 6). Estes parametros
{e/ou dados) S30 armazenados no instrumento, sendo
posteriormente transferidos para um microcomputador por meio
de um cabo serial (RS2Z232C), onde s&o analisados com o auxilio
de um programa especifico (Data Transfer Software =~
Hansatech).

Em adicido, o© programa permite logaritmizar a escala de
tempo de aguisicdo do sinal de fluorescéncia. Com esse
recurso, € possivel visuallzar os passos intermedidrios J e I
no transiente de fluorescéncia entre a inicial (Fo ou 0O) e a
maxima (Fm ou P), seguindo os procedimentos descritos por
SRIVASTAVA et al. (1995).

Quando folhas pré adaptadas ao escuro sdc iluminadas, ha
um réapido aumento na fluorescéncia para um nivel denominado
de O ou Fo. Esse nivel & atingide guando a luz é absorvida

pelas clorofilas a da antena, sem gue a energia de excitagao

resultante tenha sido transferida para o centro de reaglo do
FSy; (BOLHAR-NORDENKAMPF & OQUIST, 1993). Segundo SRIVASTAVA
et al. (1995), o valor da fluorescéncia inicial (Fo) & obtido
aos 40 us apds a incidéncia da luz de saturagao (To),
eliminando-se, assim, artificios eletrdnicos do instrumento.
Sob irradiincia de alta dintensidade, a fluorescéncia
aumenta, partindo de Fo, passando pelos nivels intermediarios
J e I, e atingindo o valor maximo P ou Fm (figura 7). Esse
aumento reflete um incrementc gradual na produgdo de

fluorescéncia pela clorofila, com concomitante redugdo na
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Figura 6. Transientes da fluorescéncia da clorofila a de E.
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taxa fotoguimica {BOLHAR-NORDENKAMPF & GQUIST, 1993). Os

niveis intermedidrias J e I, também denominados de Fj e i,

sdo inflexdes na curva de indugdo na escala logaritmica de

tempo, representando um estado quase estacionario da emissac

de fluorescéncia, e estdo relacionados ndc apenas & reducao
de Qa mas, também, & heterogeneidade do reservatdrio de
plastogquinona (PQ) {(GOVINDJEE, 1995; SRIVASTAVA et al.,
1995).

O nivel P (Fp) corresponde ao valor da fluorescéncia
méxima {Fm) obtida no tempo Tp (cu TFm) na escala logaritmica
ou linear, respectivamente (figura 7). Em  Fm, se  a
intensidade de luz for suficientemente alta, todos ©s centros
de reacdo se fecham e a fluorescéncia atinge seu nivel
maximo, sem que haja participacdc fotoguimica (BOLHAR-
NORDENKAMPF & OQUIST, 1993; GOVINDJEE, 1995).

A fluorescéncia variavel (Fv), egiivale ao aumento de Fo
para Fm e & funcdo da concentracido de Qa (OTTANDER et al.,

1993)., A razio Fv/Fm possui uma variagdo tipica de 0,75 a

0,85 e é uma medida do potencial méximo da eficiéncia
quantica fotoquimica do FSi; (BOLHAR-NORDENKAMPF & OQUIST,
1993).

A 4rea sobre a curva, entre Fo e fm (figura 6), &
proporcional ao tamanho do reservatdrio deos aceitadores de
elétrons no lado redutor do FSpr  (BOLHAR-NORDENKAMPE &
GQUIST, 1993).

Para complementar ¢ estudc da cinética da inducgao da

fluorescéncia, foram calculados os parametros: Fj-->Fi e Fi--
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>Fp, gque correspondem a velocidade de transicdo entre o8

niveis J, I e P,

3.5.1. Padronizacgio das medidas

Para padreonizacido das medidas de flucrescéncia foil
considerada apenas a relacdo Fv/Fm, obtida durante 5 segundos

de exposicido a 100% da intensidade de luz emitida pelos LEDs
(462umol mw2s™t), em plantas adaptadas ac escuro por 30

minutos a 25°C, seguindo as instrucgdes contidas no manual de
operacdc do PEA. Em todos os preocedimentos, foram utilizadas
as médias de pelo menos trés repeticdes para as duas espécies
de eucalipto estudadas.

Inicialmente, fol avaliado © comportamento  deste
parametrc no perfil das plantas que se encontravam com 60 e
75 dias de idade, ou seja, no par de folhas opostas
provenientes do primeiro ao quarto nd do caule. A figura B
mostra que tanto para as espécles E. grandis como para E.

urophylla, com 60 e 75 dias de idade, o© malior valor da

relacido Fv/Fm fol obtido nos segundos e terceliros pares de
folhas a partir da gema apical, sendo esses, também, ©s Jgue
apresentaram menor variabilidade. Ndo se constatou diferenga
no valor de Fv/Fm entre as folhas opostas. 0s dados mostram
uma tendéncia de maiores valores de Fv/Fm em plantas com 60
dias de idade, comparadas com as de 75 dias e de maiores
valores em plantas de E. urophylla gquando comparadas as de E.
grandis, independentemente do par de folhas analisado. N&o

foi observada diferenca no valor de Fv/Fm quanto a posigdo de



E. urophylla E. grandis E. grandis E. urophylla
60ODAS | 7TH5DAS § 60DAS | 75DAS 6O0DAS | 75DAS | 60DAS | 75DAS
0,825t | 0,780+ | 0,805+ | 0,723+ 0,808t | 0,722+ | 0,821+ | 0,787+
6,021 0,029 0,030 0,083 0,023 0,088 0,023 0,026
0,831+ | 0,801% | 0.824% @ 0,798% 0,829+ 0,782+ § 0,840% | 0,796%
0,010 0,028 0,007 0,004 0,005 0,024 0,015 0,021
0,829+ | 0,792+ 0,831+ 0,797+¢ 0,839+ | 0,790+ 0,832+ 0,801+
0,008 0,021 0,010 0,002 0,007 0,602 (0,004 0,016
0,813+ 0,779+ 4,824+ 0, 7754 0,824+ 0,775+ 0.813% 0,790+
0,025 0,031 0,024 0,033 0,020 0,035 0,023 0,037

Figura 8. Valores da relacdo Fv/Fm obtides no perfil de

plantas de E. grandis e E.

semeadura

padrac.
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urcphyvlla aos 60 e 75 dias apds a

{DAS). Média de pelo menos trés repeticgdes + desvio

-
wd B
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Figura 9. Valores da relacdc Fv/Fm obtidos nos lados direito

a esgquerdo da

plantas de E.
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nervura principal das folhas do 2° e

E.
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30
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apds
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fizxagdo da presilha na l&mina das folhas do segundo e
terceiro nds (lado direito e esquerdo da nervura principal)

{figura 9j.
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Figura 10. Efeito do tempo de adaptacdo ao escuro sobre o0s
valores da relacgdc Fv/Fm em plantas de FE. grandis e E.

urophylla aos 60 dias apds a semeadura. Média de pelo menos

trés repetigdes * desvio padrio.

A partir da obtengdco desses resultados preliminares,
ficou determinada & fixacdo da presilha nas folhas do
terceiro nd, independentemente da folha e da posicaoe da
presilha na folha. Esse procedimento foi adotado para todos
03 ensalos de Ffluorescéncia.

As medidas seguintes objetivaram definir o tempo de
adaptagdo das plantas ao escuro. Para tanto, as plantas
permaneceram por 12 horas expostas ao sol previamente a

fixacdo das presilhas nas folhas anteriormente selecionadas.
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Figura 11. Efeito da intensidade luminosa (porcentagemn de luz
emitida pelos LEDs, onde 100% = 46Z wumol zﬁﬁsfﬁ sobre 08
valores da relacdo Pv/Fm em plantas de FE. grandis e E,
urophylla aos 60 dias apds a semeadura. Média de pelc menos

fLrés repeticgdes * desvio padriao.

Os valores de Tv/Fm foram determinados nos intervalos de

tempo de 2, 4, 6, 8, 10, 15, 20, 25 e 30 minutos apds a
fixacdo das presilhas nas fclhas. Pela figura 10 pode-se
observar que o wvalor de Fv/Fm para os diferentes tempos de
adaptacdo das plantas ao escuro passou a ser constante a
partir de 8 minutos de adaptacgdo para E. grandis e a partir
de 10 minutos para FE. urophylila. A partir deste resultado,
fol adotado 15 minutos como o tempo minimo de adaptacdo das
duas aspécies ao escuro para todos oS ensalos de

fluorescéncia.
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A padronizacdo seguinte objetivou determinar o nivel de
luz de saturacdc. Para essa determinacdo, as plantas foram

previamente adaptadas ao escuro por 15 minutos e, em seguida,

expostas de 10 a 100%, em intervalos de 10%, da intensidade

de luz maxima emitida pelos LEDs (DFF de 46Zumol mEsThy .
Observou-se que a partir de 30% da intensidade maxima de luz,
as folhas das duas espécies de eucalipto encontravam-se
saturadas {(figura 11). Assim sendo, adotou-se 100% como nivel
de luz de saturacido para todos os ensaios de fluorescéncia,
seguindo instrucgdes de operagdo contidas no manual de

operacdc do PEA.

3.5.2. Efeitc da temperatura na cinética de indugdo da
fluorescéncia

As plantas de eucalipto com 60 dias de idade foram
transferidas para cémaras termo-reguladas (Fanem, mod. CDG)

ajustadas para 15 e 30°C, fotopericdec de 12 horas e DFF de

600umol m?s™ na altura das plantas (medida com quantémetro

Li-Cor, modelo LI-1600). As plantas foram colocadas nas
cAmaras as 18 horas, no inicio do pericdo de escurc, e apds
11, 24, 36, 48 e 60 horas foram realizadas as medidas de
fluorescéncia. 0Os parametros de fluorescéncia analisados, na
escala linear de tempo, foram: Fo, Fm, Fv, Fv/Fm e TFm.

Um segundo experimento foi realizado para estudar o
comportamento da relacdo Fv/Fm das duas espécies adaptadas as
temperaturas de 10, 15, 25 e 30°C. As plantas foram colocadas
nas CAmaras termo-reguladas, ajustadas para es535as

temperaturas, e deixadas para adaptagdc por 12 horas no
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escuro antes das medidas de Fv/Fm. Ao final dos tratamentos

nas diferentes temperaturas, as plantas foram expostas a uma
DFF de 600pumel m?s™ por um periodo de duas horas, apdés ©

qual obteve-se novos valores de Fv/Fm.

3.5.3. Efeito da DFF na cinética de indugdo da fluorescéncia,
sob duas temperaturas.

Plantas das duas espécies de eucalipto foram colocadas
nas camaras termo-reguladas ajustadas a 10 e 25°C, e delxadas
para adaptacdo por 12 horas nc escurc. Ao término deste
periodo, foram realizadas as medidas de fluorescéncia e, em
seguida, as plantas foram expostas as DFF de 500, 1000, 2000,
2500 e 3500umol m?s™*, por 15 minutos, apdés os quais foram
realizadas novas madidas de fluorescéncia. Apods as
determinacdes, as plantas voltaram para as camaras onde
permaneceram por mais 12 horas no escuro, dquando, entao,
foram feitas novas medidas de fluorescéncia para verificar a

recuperac¢do das plantas ao estresse de temperatura e

irradidnecia. As medidas de fluorescéncia foram sempre
realizadas no mesmo local de uma mesma folha, sendo este
demarcado com tinta nanguim. Neste ensaio, foram analisados
os parametros de fluorescéncia obtidos nas escalas linear e
logaritmica do tempo de aguisig¢#o, conforme descritos no item
3.5., sendo a recuperacado determinada apenas pela relagao
Fv/Fm.

A fonte de luz utilizada foi a unidade L3522 (Hansatech),
94 descrita anteriormente no item 3.3.1. Para obtengdo das

densidades de fluxo de fétons utilizadas neste ensaioc foram
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utilizadas combinacdes de filtros oOpticos de densidade
neutra, sendo a calibracgdo feita com guantdmetro (Li Cor,
medele LI 1600) encostado na jagqueta acrilica, reproduzindo ©
posicionamento da folha utilizado durante o tempo de
exposicdo & luz. O controle da temperatura da superficie da
folha durante a exposicdo foi feito com o termopar do
pordmetro de difusao (Li Cor, modelo LI 1600} em contato com

a superficie adaxial da folha, no ponto de incidéncia da luz.



4 .RESULTADOS

4.1. Padrioc de crescimento das plantas

Na figura 12 pode-se observar que as duas espécies de
eucalipto apresentaram a mesma altura até os 90 dias apds a
semeadura (DAS), apds os gquals as plantas de E. grandis se
sobressairam como as mais altas (8,4%, em média). No periocdo
de 75 aos 105 DAS, as duas espécies de eucalipto apresentaram
maior taxa de crescimento absoluto (TCA) em altura gquando
comparada a das épocas anteriores, principalmente FE. grandis
no periodo de 90 a 105 DAS (tabela 1). Nesse periodo, a TCA
de E. grandis foi maicr gue a de E. urophylla. Acs 120 DAS as
duas espécies demonstraram tendéncia de estabilizacdo no

crescimento em altura.

Tabela 1. Taxa de crescimento absoluto em altura e Aarea

feliar de plantas de E. vrophylla e E. grandis. Média de pelo

menos trés repeticges * desvio padrio.

EPOCAS Altura Area foliar
(DAS) (om.dia™) (dm?.dia™)
E. urophylla
45-60 0,36+0,006 0, 03420, 003
60~75 0,12+0,003 0, 003+0, 001
75-90 0,57+0,007 0,043%0, 005
90-105 0,76+0,003 0,034+0,003
105-120 0,27+0,004 0,023+0,003
E. grandis
45-60 0, 40+0,003 0,014%0,002
60~75 0,13+0,002 0,016+0,003
75-90 0,460,002 0,048%0, 004
90-105 1,17+0,007 0,037+0, 003
105-120 0,34+0,003 0,024+0,002
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Figura 12Z. Altura das plantas de E. urophylla (EU) e FE,
grandis (EG) em relacgdo & idade das plantas. Média de pelo

menos 3 repeticdes * desvio padrao,

Ja a partir dos 45 DAS as plantas de E. urophylla
possulam malor area foliar do que as plantas de E. grandis e
esse comportamento se manteve até os 120 DAS, periodo esse em
que a area foliar dessa espécie fol 24,6% maior gue a de E.
grandis (fFigura 13). As duas espécies de eucalipto
apresentaram malor TCA em area foliar no pericdo de 75 aos 90
DAS (tabela 1). A TCA de E. urophylla fol maior que a de E,
grandis no periodo de 45 aos 60 DAS, enguanto no periodo de
60 aos 75 DAS ocorreu o inverso. Nas demals épcocas de
avaliagdo ndo fol constatada diferenga entre as espécies

gquanto a TCA em drea foliar.
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Figura 13. Area foliar de E. urcophylla (EU) e E. grandis (EG)
em relagdo a 1idade das plantas. Média de pelo menos 3

repeticdes  desvio padrio.

O conteludo de clor a nas folhas de E. grandis foi 14,9%
superior ao das folhas de E. urophylla dos 45 aos 120 DAS
{figura 14}. Com relagido as épocas de avaliacdo, foi
observado gue o conteddo de clor a nas folhas das duas
especies de ecucalipto aos 45 DAS foi superior (36,2%, em
média) ao determinado nas demais épocas. Para E. urophylila, o©
conteudo de clor a manteve-se praticamente constante em
0,843mg.gMF " a partir dos 60 DAS, enquanto para E. grandis o
conteudo de clor a manteve-se constante em 0,953mg.gMFt a

partir dos 75 DAS.
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Flgura 14. Contetdo de clorofila a nas folhas de E. urophvlla
(EU) e E. grandis {EG) em relaclo a& idade das plantas. Média

de pelo menos 3 repeticgdes + desvio padrio,

Para o conteddo de clor b, o0s resultados obtidos foram

semelhantes aos da clor a (figura 15). As folhas de E. grandis
apresentaram malior contetdo de clor b do que as de E.
urophylla, sendc gue acs 45 DAS a diferenca entre espécies foi
de 25% e dos 60 aos 120 DAS foi de 14%, em média. As duas
espécies de eucalipto apresentaram maior contetdo de clor b
aocs 45 DAS (42,0%, em média), guando comparade ac determinado
nas demais épocas de avaliacdo. 0 contetdo de clor b nas
folhas de E. grandis manteve-se constante em 0,462mg.gMF™t dos

60 aos 120 DAS, enqguanto, para FE. urophylla, o© contetdo de
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clor b manteve-se constante em 0,431mg.gMF™ no periodo de 75

aos 90 DAS e em 0,367mg.gMF " no periodo de 105 aos 120 DAS.
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Figura 15. Contetdo de clorofila b nas folhas de E. urophylla
(EUY e E. grandis (EG) emn relagdo a4 idade das plantas. Média

de pelo menos trés repeticgdes & desvio padrio.

O contetde de clor t apresentou mesmo comportamento
relatado para clor a e clor b (figura 16). O contetudo de clor
t nas folhas de E. grandis foi 20% superior ao das folhas de
E. urophylla aos 45 DAS e 14% superior no periodo de 60 aos
190DAS. hos 45 DAS o contendo de clor t nas folhas das duas
espécies de eucalipto foil superior ao determinado nas demais
épocas de avaliacgéo {39,3%, em média), sendo que a partir dos
60 DAS o contelde manteve-se constante em 1,419mg.gMF T para

E. grandis e em 1,250mg.gMF”"paza E. urophylla.
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Figura 16. Contetudo de clorofila teotal nas folhas de £,
urophylla {(EU) e E., grandis (EG) em relacdo & idade das

plantas. Média de pelo menos trés repeticgdes * desvio padrao.

A relacdo clor a /clor b nas folhas das duas espécies de

eucalipto variou no decorrer do pericdo experimental (figura 17).
Para FE, wurophyllia fol observada tendéncia de que essa relacdo
permanecesse constante em 1,93 até 90 DAS e em 2,24 no periodo de
105 aos 120 DAS. Para E. grandis a relacdo clor a/clor b de 1,79
aos 45 DAS aumentou para 2,00 aos 60 DAS, mantendo-se constante
nesse valor até 75 DAS, apds os quals aumentou para 2,42 acs 90
DAS, guando decresceu para 2,20 aos 105 DAS e para 2,07 aos 120
DAS. A relagdo clor a/clor b nas folhas de E. grandis fol maior
que a de E. urgphvllia acs 60 = 90 DAS, enquanto a de E. urophvila

fol maior que a de K. grandis apenas aos 45 DAS: nas demais épocas
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de avallagdo ndo fol constatada diferenca na relagdao clor a/clor b

entre as duas espécies.

Cloxr a/Clor b
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Figura 17. Relacdo entre os contetdeos de clorofila a e
clorofila b nas folhas de E. wurophylla (EU) e E. grandis

(EG) em funcéo da idade das plantas. Média de pelo menos trés

repetic¢des + desvio padrdo.

A massa seca do sistema radicular (PMSR) das plantas de E.
urophylla fol maior que o das plantas de FE. grandis apenas aos
60 DAS, enguanto nas demals é&pocas de avaliacdo ndo foi
verificada diferenga no PMSR entre as espécies (figura 18). A
taxa de crescimento absoluto (TCA) em massa seca de raizes de E,
urophylla foil malor qgue a de E. grandis nos periodos de 45 aos
60 DAS e de 75 aos 90 DAS, enquanto E. grandis apresentou maior

TCA que E. urophylla nos periocdos de 60 zos 75 DAS e de 90 aos
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120 DAS (tabela 2). As duas espécies de eucalipto apresentaram
maior TCA no periodo de 90 acs 120 DAS quando comparada a dos
demails periodos. No periodo de 105 aos 120 DAS, E. urophylla ndo

apraesentou ganho de massa seca de ralzes,
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Figura 18. Massa seca do sistema radicular {(PMSR} de B,

urophyila (EU) e E. grandis (EG) em relacdo a idade das

plantas. Média de pelo mencos trés repeticdes £ desvio padrio.

A massa secca do caule (PMSC) das plantas de E. urophyllia
fol maior que © das plantas de FB. grandis no periodo de 60
acs 75 DAS. Nas demals épocas de avaliacdo nido foi constatada
diferenca no PM3C entre espécies (figura 19). Nao fol
constatada diferenga na TCA am massa seca de caule entre as
duas espécies de eucaliptce (tabela 2). Ambas apresentaram

pequena TCA no periodo de 45 até os 75 DAS. A malcr TCA para
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as duas espécies de eucalipto fol observada no pericdo de 20

aos 105 DAS, quando comparada a dos demais periodos.
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Figura 19. Massa seca do caule (PMSC) de F. urophylla (EU} e

E. grandis (EG) em relacdo a idade das plantas. Média de pelo

menos trés repetigdes * desvio padriao.

A massa seca de folhas (PMSF) das plantas de K.
urophylla foi 22,2% maior, em média, gque a das plantas de L.
grandis no decorrer de tode o periodo experimental (figura
20). A TCA em massa seca de folhas de A, urophylla fol maiocr
gque a de E. grandis apenas no periodo de 45 aocs 60 DAS,
enquanto nas demals épocas de avaliacdo ndo foi constatada
diferenca na TCA entre as espeécies. Ambas apresentaram TCA

constante no periodo de 75 acs 120 DAS {tabela 2).



Tabela 2.
raizes (MBR},

plantas de E.

Taxa de

caule

urophylla e E.

folhas

trés repeticdes * desvio padrao.

{MSC)

grandis.

crescimento absolutoc em massa

Média de pelo menos

e total

seca de

(MST)

EPOCAS

MSR MSC MSF MST
(DAS) (mg.dia™)
E. urophylla
45-60 1412 642 1342 3343
60-75 642 3%1 61 1543
75-90 1042 122 20%2 42%2
90-105 25%3 2443 1613 65+3
105-120 ~1%0,1 4+1 21%3 24%2
E. grandis
45-60 47 3+1 o+l 1341
60-75 11%2 3+7 T+l 2143
75-90 4+1 1241 1942 3432
90-105 2743 2942 24%5 G4+4
105-120 §+2 T2 1613 3142
A massa seca total (PMST) das plantas de E. urophylla

foi maior que o das

plantas de E. grandis no periodo de 60

aos 90 DAS, gquando a diferenca entre as espécies foi

31,8%, em media
plantas de k. urophylla foil maior gque & de E.

periodos d

pericdo de 90 aos

gpocas de avaliagao nao

espécies qu

105 DAS ocorreu ©

e 45 aos 60 DAS e de 75 aos 90 DAS,

inverso.

anto a TCA. Ambas apresentaram maior TCA e

seca total no periodo de 90 aos 105 DAS.

(figura 21). A TCA em massa seca total das
grandis nos
enguantc no

Nas demalis

£oi constatada diferenga entre as

m massa
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Figura 20. Massa seca de folhas (PMSF) de E. urophylla (EU) e

E. grandis (EG) em relacgdo & idade das plantas. Média de pelo

menos trés repeticdes & desvico padrio.
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Figura 21. Massa seca total {PMST) de plantas de E. urcophylla
(EUY e E. grandis [(EG) determinada dos 45 acos 120 dias apbds a

semeadura. Média de pelo mencs trés repetigdes + desvio padrio.
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Nio foi observada diferenca entre as duas espécles de
aucalipto guanto a relagdo de Massa seca entre a parte aérea
e o sistema radicular {PA/SR) das plantas (figura 22). Com
relacdoc as épocas de avaliacgéoc, foi verificado que a relagao
PA/SR  manteve-se praticamente constante em 1,8 para E.
urophylla e em 1,8 para E. grandis, no decorrer do periodo
experimental, a excegao de E. grandis aos 90 DAS, cuija

relacdo PA/SR (2,4) foi maior que a determinada nas demais

avaliacgdes.
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Figura 22. Relacdc entre a massa 5seca da parte aérea e do
sistema radicular de E. urophylla (EU) e E. grandis (EG) emn

funcac da idade das plantas. Médiz de pelo menos trés

repeticdes & desvio padrao.
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Figura 23. Razdo de area foliar (RAF) de £, urophylla (EU) e
E. grandis (BG) em relagdo a ldade das plantas. Média de pelo

menos trés repeticdes & desvio padrao.

A razdc de Area foliar (RAF) expressa a area util para a
forossintese e é um componente morfo-fisioldgico, pols € a razao

entre a Area foliar & a massa seca total (BENINCASA, 1988). Na
figura 23 pode-se observar dJue & RAF para as plantas de E.
urophylla foi superior a das plantas de E. grandis no periodo de
45 zos 60 DAS. A RAF das duas espécies de eucalipto decresceu com
o desenvolvimento das plantas. Para E. urophylla, a RAF inlcial de
1,63an’.g  decresceu para 1,08dm*.gt até os 75 DAS se
estabilizando nesse valor até os 90 DAS, apds o3 guals decresceu e
se estabilizou em 0,86dﬂ3.q*, em média, no pericdo de 105 aos 120

DAS. Para E. grandis fol cbservado comportamento inverso, COm uma
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b no periodo de 45 aos 90 DAS,

fase de estabilizacgidc em 1,15dm. g
apés os quais a RAF decresceu para 0,74dm’.g™ aos 120 DAS. A RAF
pode ser desmembrada em dois componentes: area foliar especifica

(AFE) e razdc de peso de folhas (RPF}. Assim, a variagdo na RAL

sera funcdo de alteracdes em um ou nos seus dois componentes.

A area foliar especifica (AFE) & o compenente morfoldgico
e anatdmico da RAF, porgue relaciona a superficie com a massa
seca da propria folha (BENINCASA, 1988). Na figura Z4 pode-se
observar que a AFE das plantas de E. urophylla fol superior a
das plantas de E. grandis no pericdo de 45 a 60 DAS, apds ©
gual se igualaram. A AFE de E. grandis manteve-se praticamente
constante em 2,60dm’.g' no periodeo de 45 aos 105 DAS,
decrescendo para 2,11dﬂ?.g* aos 120 DAS. Para E. urophylla, a

AFE manteve-se constante em 3,18dm?.g™!, em média, no periodo

de 45 a 60 DAS, apdés o qual decresceu para 2,46dm’.g™, em
média, até os 105 DAS e para 2,00dm’.g™* aos 120 DAS.

A razio de peso de folha (RPF) é o componente fisioldgico da

RAF, 44 que é a razdo entre a massa seca retida nas folhas e a

massa seca acumulada na planta toda (BENINCASA, 1988). Na figura
25 pode-se verificar que a RPF de E. urophylla diferenciou da RPF
de E. grandis apenas na avaliacgdo realizada acs 120 DAS, gquando
seu valor foi 18,6% supericr ac do E. grandis. Foi verificado que
o valor do RPF de E. grandis fol igual nas avaliagdes realizadas
acs 45, 60 e 90 DAS (0,45, em média), que por sua vez foram
superiores aos das avaliacdes realizadas aos 75, 105 e 120 DAS
(0,37, em média). Para E. urophylla foi verificado gque a RPF de
0,51 aos 45 DAS decresceu para 0,43 aos 60 DAS, apds os quais

manteve-se praticamente constante.
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Figura 24. Area foliar especifica (AFE) de E. urophylla [(EU)
e E. grandis (EG) em relacdc a idade das plantas. Média de

pelo menos trés repetigdes t desvio Dacrao.
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Figura 25. Razéo de peso de folha (RPF) de K. urophylla (EU)

e F. grandis (EG) em relagdo A idade das plantas. Média de

pelo menos trés repetigdes + desvio padrac.
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Se considerarmos a massa da folha como uma expressio do
volume foliar, o inversc da AFE indica a espessura da folha,
gque & chamado peso especifico da folha (PEF) (BENINCASA,

1988). Na figura 26 pode-se observar gue o PEF de E. grandis

fol superior ao de E. urophylla no periode de 45 aos 60 DAS.
No periodo de 75 aos 90 DAS o PEF das duas espécies se
igualou e, a partir dos 105 DAS E., urophylla apresentou PEFL
maicor que K. grandis. O PEF de E. grandis manteve-se
constante em 0,396gwdm*, em média, no periodo de 45 acs 105
DAS, apds o qual aumentou para 0,470qg.dm %, Para E.
urophylla, o PEF manteve-se constante em 0,320g.dm™® dos 45
aos 60 DAS, apds os quals aumentou para 0,413g.dm™®, em
média, no periodo de 75 acs 105 DAS e para 0,500¢.dm™? aos

120 DAS.

0,6

0,5

PN T W S S S T |
T S

g,

0,4

PEF (g.d®?)

o
T

PRI YOIUE SUUE SO SO OO S NN SO

3,2 J"

jon
Ogo%ﬂlIII[IﬂIIjl'Ii!!!ll!!!!lll!!l!l!l*l[‘l!l;i!li{
0 40

5¢ 60 70 80 90 100 110 120 130
DIAS APOS A SEMEADURA

Figura 26. Peso especifico de folhas (PEF) de E. urophylla

(EU) e E. grandis {EG) em relacdc & idade das plantas., Média

de pelo mencos 3 repeticgdes * desvio padrio.
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Os resultados de espessura de folha obtidos com o
calculo do PEF foram semelhantes aos determinados pelo uso do
microscopio. Na figura 27 pode-se observar que no periodo de
45 a 60 DAS as folhas do F. grandis eram mals espessas do gue
as do E. urophylla, sendo que apds esse periodo a espessura
das folhas das duas espécies se igualaram, com tendéncia de

que FE. urophylla apresentasse folhas mais espessas acs 120

DAS. A espessura das folhas de F. grandis manteve-se
praticamente constante em 265um no decorrer do periodo
experimental, enquantc a espessura das folhas de E. urophylla

aumentou de Z37um acs 45 DAS para 273um acs 120 DAS.
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Figura 27. Espessura das folhas de FE. urophylla (EU) e £E.

grandis {(EG) em relacdc & idade das plantas. Média de pelo

menos 3 repeticgdes + desvio padrdo.
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A densidade de estimatos nas folhas de K. grandis fol
maiocr (10,6%, em média) gue a determinada nas.folhas de K,
urophylla no periode de 75 aces 120 DAS (figura 28). Foi
observadoe que a densidade de estdmatos nas duas espécies de
eucaliptce aumentou 16,5%, em média, dos 45 acs 75 DAS, sendo
gue aos 120 DAS a densidade estomdtica foi igual a

determinada aocs 45 e €60 DAS.
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Figura 28. Densidadse estomatica nas folhas de E. urophyila
{(EU} e F. grandis (EG) em relacdc & idade das plantas. Média

de pelo menos 3 repeticdes + desvic padrio.

4.2. Avaliagdo dos pardmetros de atividade <£fotossintética
prele eletrodo de Clark.
Na figura 29-A pode-se observar gue a reflexdo da luz

pelas folhas de E. grandis fol superior & das folhas de I.
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urophylla nas faixas de comprimento de onda (A) de 400 a
510nm e de 650 a 690nm do espectro da luz visivel. As folhas

de FE. uvrophylla refletiram mails do que as folhas de E.

grandis na faixza de 540 a 060nm e acs 700nm. Para A=680nm, a

porcentagem de luz refletida pelas folhas de E. grandis foi
de 5,58 e pelas de E. urcophylls fol de 4,17. A transmissidc de

luz pelas folhas de FE. urophylla fol maior gue a das folhas

de E, grandis a partir de A=460nm, mantendo  esse

comportamento até A=700nm. Para A=680nm, a porcentagem de luz
transmitida pelas folhas de E. grandis fol de 0,81 e pelas de
E. urophylla fol de 2,10.

Esse padrdo de refletividade e transmissividade das
folhas das duas espécies de eucalipto resultou em maior
absorcdo da luz pelas fclhas de E. urophylla na faixa de 400
a 490nm, correspondendc aos comprimentos de onda da luz
vicleta a azul (figura 29-B). Nas faixas de 520 a 660nm e de
688 a 700nm, gue correspondem as luzes amarela, laranja e

vermelha, a absorcgdo pelas folhas de E. grandis fol superior

a das folhas de E. urophylla. Para A=680nm, as porcentagens
de luz absorvidas pelas folhas de E. grandis e E. urophylla
foram semelhantes, 93,61 2 93,73, respectivamente.
Considerando todo o espectro da luz visivel, as folhas de E.
grandis absorveram 89% da radiagdo incidente e as de K.
urophylla absocrveram 87%.

A taxa maxima de liberacido de oxigénio pela fotossintese
(Frax) das folhas de E. urophylla aclimatadas a 10 e 25°C foi

48,4% menor, em média, que a das folhas de E. grandis
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aclimatadas nas mesmas temperaturas, sendo que a Fpx das
folhas de F, grandis fol significativamente superior a das
folhas de E. urophylla nas duas temperaturas de aclimatacéo

(tabela 3 e figura 30). Com relac¢do ac efeito da temperatura

de aclimatagdo dentro de cada espécie, foi observada reducdo
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de 21,3% na Fuux das folhas de E. urophylla aclimatadas a 10°C
gquando comparada a das folhas aclimatadas a 25°C. Para K.
grandis, a redugdc na Fnsx em funcgdo da temperatura de

aclimatacdo de 10°C fol de 31,8%. Na figura 30 pode-se

observar que para E. urophylla a reducdo na liberac¢idc de

oxigénio decorrente da aclimatagdo a 10°C fol constatada a

i

partir da DFF de 184 umocl m?s™*, enguanto para E. grandis foi

a partir de 102 pmol m™®s™'.

Tabela 3. Efeitc da temperatura de aclimatagido sobre alguns

parametros de atividade fotossintética de folhas de E.
urophylla e E. grandis. Média de pelo menos trés repetigdes +

desvio padrio.

Parametros E. urophylla E. grandis

10°C 25°C 10°C 25°¢C

Frsx (umol0o, m2s™) 7,18+0,16 49,1240, 14 12,8230, 42 18, 8020, 21

DFF,/2 (umol m™?s™) 308+9 249%40 315421 219443

DFFsa (umol m?s™ ) | 1349461 1230%35 1318429 1156454

L0y} 0,013+0,001 | 0,025%0,002 0,027x0,001 | §,043%0,006
1/0 75,09x3,17 40,73L£3, 32 37,51%0,82 23,57+£3,32
PCL (umol m ?s™%) 2447 1846 1845 1442

RE (umolO, m™2s™) { 2,17+0,26 | 3,46+0,52 | 2,26+0,58 | 7,06%0,93

A densidade de fluxo de fétons necessaria para a
liberacéo de oxigénio atingir metade do valor maximo (DFFy/2)

nas folhas de E. urophylla aclimatadas a 10°C nao diferiu da
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DFFy/, das folhas de F. grandis aclimatadas na mesma
temperatura (tabela 3). 0 mesmo resultado fol verificado para

a temperatura de aclimatacdo de 25°C.
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Figura 30. Taxa de liberacgio de oxigénio pelas folhas de E.
urophylla e E. grandis em funcio da densidade de fluxo de fétons

(DEF) absorvida pelas folhas.
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Para as duas espécies de eucalipto fol constatado que a
DFFy,, foi significativamente maior gquando as folhas foram

aclimatadas a 10°C. Para E. urophylla, o© aumento na DFFi,; em

funcido da temperatura de aclimatac&o fol de 23,7%, enguanto

para E. grandis fol de 43,8%.

A densidade de fluxo de fdétons necesséria para atingir
99% da fotossintese maxima (DFF..e} pelas folhas de E.
urophylla aclimatadas nas temperaturas de 10 e 25°C fol
semelhante a DFFs.. das folhas de E. grandis aclimatadas nas
mesmas temperaturas (tabela 3). Quanto aoc efeito da
temperatura de aclimatagdc na DFFse dentro de cada especie,
f0oi constatado aumento significativo de 9,7% nas folhas de E.
urophylla aclimatadas a 10°C quande comparadas as aclimatadas
a 25°C. Para E. grandis, © aumento na DFFs.: decorrente da
temperatura de aclimatagédc de 10°C foi de 14,0%.

A eficiéncia quantica (®) das folhas de E. urophylia
aclimatadas a 10 e 25°C fol 45,7% menor, em média, gque a das

folhas de E. grandis aclimatadas nas mesmas temperaturas

(tabela 3). Para E. urophylla fol observado que a temperatura
de aclimatacac de 10°C reduziu em 48,0% a @, enguanto para
E. grandis a reducado foi de 37,2%. A maior ® fol constatada
nas folhas de E. grandis aclimatadas a 25°C, enguanto a menor
® foi constatada nas folhas de E. urophylla aclimatadas a
10°C; a diferenca entre essas ® foi de 69,8%. A ® das folhas

de E. grandis aclimatadas a 10°C se assemelhou a das folhas

de E. urophylla aclimatadas a 25°C, gue, por sua vez, se

mostraram 50,0%, em média, superiores a ® das folhas de E.
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urophylla aclimatadas a 10°C. 0s resultados obtidos para
exigéncia gquantica (1/®) foram semelhantes aocs descritos
para ®, ressaltando gue, como consegiéncia, as plantas de

eucalipto aclimatadas a 25°C, independentemente da- espécie,
apresentaram menor 1/® gque as aclimatadas a 10°C e que as

plantas de E, grandis demonstraram, em média, menor 1/® gue
as de E. urcophylla.

Ndo feoi constatada diferenca entre espécies e entre
temperaturas de aclimatacgdc das espécies quanto ao ponto de
compensagdoe luminosce (PCL), que fol, considerando a média
geral, de 18,5 pmol m?s™' (tabela 3).

As fclhas de E. urophylla e de E. grandis, ambas
aclimatadas a 10°C, apresentaram mesma taxa de respiracgido no
escurc - RE (2,21 umolO&mﬁzs*, em médial, sendo gue &s53a se
mostrou 36,1% menor gue a RE de E. urophvlila aclimatada a
25°C e 68,7% menor que a RE de E. grandis aclimatada a 25°C.

A RE das folhas de E. urophylla aclimatada a 25°C foi 51%

menor gque a de E. grandis aclimatada na mesma temperatura.

4.3. Avaliacdo deos parametros da atividade fotossintética
pela espectroscopia fotoacustica.
4.3.1. Atividade do fotossistema II.

As folhas de E. urophylla e E. grandis, previamente
aclimatadas a 10 e 25°C foram expostas a densidades
crescentes de fluxo de £f£otons (DFF)Y a 680nm, isolando-se, de
cada sinal fotoacustico obtido, a contribuicdo das

componentes fotcbarica e fototérmica.
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Embora as plantas de K. urophylla demonstrassem
tendéncia de malor taxa de liberacd&o de oxigénio (sinal
fotobarico) gquando aclimatadas a 25°C, essa ndo diferiu

significativamente da taxa das plantas aclimatadas a 10°C

(figura 31). A taxa de liberacic de oxigénio das plantas
aclimatadas nas duas temperaturas fol crescente com o aumento
da DEFgss, sem se constatar tendéncia de saturacgéo.

Para E. grandis foi verificade que as plantas
aclimatadas a 10°C apresentaram menor liberacdo de oxigénio

que as plantas aclimatadas a 25°C a partir da DFFeq de 158

umol m?s™t, densidade essa a partir da gual as plantas

aclimatadas a 10°C demonstraram tendéncia de menor Siem gue
as aclimatadas a 25°C (figura 32). A taxa méxima de liberacéo
de oxigénio das plantas aclimatadas a 10°C foi 11% menor que
a das plantas aclimatadas a 25°C.

A taxa maxima de liberacdo de oxigénio por E. grandis a

25°C (119x6uv) fcol superior a verificada para E. urophylla

aclimatada a 10°C (97x7uV) e a 25°C (103x1uv).

O Sterm das duas espécies de eucaliptc nas temperaturas
de aclimatacdo fol crescente com © aumento da DEFggo, mesmo
descontando-se a contribuicgdo do sinal térmice da membrana do
microfone, conforme indicacdoc de BARJA & MANSANARES (1998).
Ndc fol constatado efeito das temperaturas de aclimatagac na
dissipacao térmica das duas espécies, mas E. urophylla
demonstrou tendéncia de mailor Starm que E. grandis,

principalmente guando expostas a DFFgo superiores a 112 umol

mls™t,
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4.3.2. Tratamento fotoinibitério da fotossintese
a) Indugido da fotossintese
Na figura 33 pode-se observar Qque as espécies de

eucalipto aclimatadas nas duas temperaturas apresentaran, nRa

fase inicial de inducdc ca fotossintese, um pico seguido de
uma reducdc no sinal fotoacustico, cuja intensidade e tempo
de ocorréncia wvariaram de acordo com a especie e com a
temperatura de aclimatagao.

O sinal fotoacustico correspondente a esse pico inicilal
(Smmm“), embora ndo tenha diferenciado entre espécles e entre
temperaturas de aclimatagao, apresentou tendéncla de ser
maior nas plantas de E. urophylla aclimatadas a 10°C {tabela
4). Nao foi constatada diferenga no tempo de ocorréncia desse
pico {TSmﬂﬁ“} entre espécies e entre as temperaturas.

0 mesmc comportamento fol verificado para a reducido gue
se seguiu do pico, cuio sinal fotoacustico (Swpin) de E.
urophylla tendeu a ser maior gue © de E. grandis, nao se

constatando efeito das temperaturas nesse sinal dentro de

cada espécie de eucalipto. O tempo demandado para atingir ©
sinal minimo (TSpn) apds o inicio da exposicgdo a luz fol 28%
menor para as espécles aclimatadas a 10°C guando comparadas
as aclimatadas a 25°C, ndo se verificando diferengas entre as
espécies dentro de cada temperatura de aclimatacdo (tabela
4y,

Apbs esse transiente inicial, seguiu-se a inducido da
sotossintese até gue o sinal fotoacdstico atingisse um estado
estacionarioc, Jque correspondeu  ao sinal maximo (Snax) . Na

tabela 4 e figura 33 pode-se observar que O Spsx LO1 igual
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para as duas espécles de eucalipto, independentemente ada

temperatura de aclimatacao. Contudo, foi verificado gue,

dentro de cada temperatura de aclimatacdo, E. grandis atingiu

o sinal méximo (TSmsx) antes que E. urophylla. Para E.

urophylla a temperatura de aclimatacdc na&o influenciou no
TSpax, Mas para E, grandis aclimatada a 10°C o TSmx foi menor

que o das plantas aclimatadas a 25°C.

Tapela 4. Atributos do sinal fotoacustice na indugao

fotossintética de E. urophylla e E. grandis aclimatadas a 10

e 25°C., Média de pelc menos 25 repetic®es * desvio padréo.

ATRIBUTOS E. urophylla E. grandis

10°C 25°C 10°C 25°C
Smax. ™ (UV) 18, 0%3,2 16,5+3,4 14,9%4,1 14, 5%3, 3
TSmax. (8} 9,242, 8 10, 9+4,8 12,4%2,5 11,3%3,1
Smin (HV) 16,7%2,5 15, 63, 8 14,2%3,1 13,741, 9
TSmin (8} 25,0%3,2 35,3%2, 4 25,2%3,0 34,245, 4
Smax (MV) 41,0411,9 | 38,6%8,2 | 37,0%8,3 30,148,7
TSmax (8) 515,3+17,0 | 230,1+15,2 | 130,3%5,1 190, 0£10,0
T2 (8) 7818 99+7 68+10 95+6
AS {(uV) 24,3%8,4 23,0%7,2 22,8%6,8 25,4%6,5
AT (s) 190, 0+11,3 | 194,7410,5| 104,8%4,8 155,846, 3
AS/AT {(uv.s™') | 0,128%0,014 G,11840,011 | 0,217%0,009 | 0,163%0,008
Spar (UV) 31,0%9,2 31,7%7,3 29,24, 4 29,5%6,5
Searm (HV) 12,6%4,7 11,1%4,2 7,643,717 7,9%3,9
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0 tempo necessario para dJue O sinal foteacustico
atingisse metade do seu valor méaximo (Ti,z) fol menor para as
plantas aclimatadas a 10°C, independentemente da espécie de
cucalipto. Ndo fol constatada diferenga no Ty, entre as
espécies dentro de cada temperatura de aclimatagac tabela 4).

A amplitude do sinal Fotoacustico (Smax—Smin = AS} nao
diferenciou entre espécies e ndo fol afetada pela Cemperatura
de aclimatacgdo. Entretanto, © intervalo de fempo entre ¢ sinal
minimo e o maximo {(AT) fol menor para E. grandis quando
comparade ac de K. urophylla, independentemente da temperatura
de aclimatacdo (tabela 4). Para E. urophylla, a temperatura de

aclimatacdo n&c influenciou no AT, mas para E. grandis

aclimatada a 10°C o AT foi menor que © das plantas aclimatadas
5 25°C. Como consegiéncia, a taxa de wvariacao do sinal
fotoacustico (AS/AT) de K. grandis foi maior que a de E.
urophylla, principalmente para as plantas aclimatadas a 10°C,

cuio AS/AT fol maior gque O das plantas aclimatadas a 25°C.

Uma vez gue as curvas de inducdo atingiram © estado

estacionario, foi possivel, por meioc da incidéncia de luz
fotossintéticamente saturante, separar as componentes térmica
(sinal fototérmico =~ Sterm) € DArica (sinal fFotobarico - Spar) -
Na tabela 4 pode-se observar que © Spsr ndo diferenciocu entre
espécies e nao fol afetado pela temperatura de aclimatagao.
Quanto ao Stemm, €eMbOTra niaoc tenha sido constatada diferenca
significativa entre espécies € entre temperaturas de

aclimatacao, foi observada tendéncia de O Stem das plantas de



i00

F. urophylla ser maior que O das plantas de k. grandis,

independentemente da remperatura.

b) Recuperagdo da fotossintese

Ao término do periodo de 15 minutos de exposigldo as
diferentes DI, foi observado o novo valor do sinal
fotoacustico, eliminando-se desse a contribuigdo da
componente fortotérmica, sendo o= resultados expressos en
porcentagem de recuperag¢do do sinal fotobarico inicial,
conforme ilustrado na figura 34.

Ap6s a exposigdo as DFF de 500 e 1000pmol m?s™, E.
urophylla apresentou 110% de recuperacdo, em média, do sinal
fotobarico inicial, sem haver diferenca entre O3 efeitos
dessas DFF. Contudo, apdés a exposigdo as DEF de 2000 a
2500umol m¢s™t, foi wverificada uma recuperacdo de 75%, em
média, do sinal fotobarico inicial, sem Sse constatar
diferencas entre 03 efeitos dessas DFF e das temperaturas de

aclimatagac.

bara E. grandis, as DFF de 500 e 1000pmol  mZs™
resultaram numa recuperagac de 144,9%, em média, do sinal
forobarico inicial, mas com as DFF de 2000 a 3500umol m s,
a recuperagdo no sinal decresceu para 84,4%. Também nao fol
observada diferenga entre OS efeitos das temperaturas de

aclimatacgdo sobre 2 recuperagdo do sinal fotcbarico de k.

grandis.
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E. grandis, aclimatadas a 10 e 25°C, apés 15 minutos de
exposigdo a densidades crescentes de fluxo de fétons (DFF).

Média de pelo menos cinco repetigdes + desvio padrio.

E. grandis apresentou malor recuperagdo no sinal
fotobarico que FE. urophylla quando exposto a DFF de 500 a
1000umol  m™és™, independentemente da  temperatura  de

aclimatagdo. Para DFF  superior a 2000pmol m?s™t, a
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porcentagem de recuperagdo do sinal fotobarico inicial das
duas espécies fol semelhante.
A incapacidade de recuperacdo do sinal fotcbarico de k.

urcophylla e E. grandis apds 15 minutos de exposicado a DEF

superior a 2000umol m 25! demonstra a cocorréncia do fendmeno
da fotoinibicdc da fotossintese. Esse fendmeno s& MOsSLrou

irreversivel com até duas horas de readaptacgao das plantas aoc

escuro apds o tratamento fotoinibitério com DFE de 3500umol
mist. Foi verificado gque a fotoinibigdo da fotossintese fol
mais acentuada nas folhas de £E. urophylla, uma wvez Jque &
recuperacgdo do sinal fotobarico foi de 75%, enquanto para £.
grandis foi de 84,4%. Para as DFF de 500 e 1000pmol mﬂs;ﬂ
gue né&o foram fotoinibitérias, E. grandis apresentou maior

+raxa fotossintética (sinal fotobarico) que E. urophylla. Como

consegiiéncia, se considerarmos esse ganho na taxa
fotossintética decorrente da exposicgao até 100C0umol m?s™t, a

fotoinibicdo foi mals severa pard E. grandis, reduzindo em

41,7% o seu potencial fotossintético. Para E. urophylla, essa
reducao foi de 31,8%. para ambas espécies de eucalipto nao
foi constatado efeito diferenciado das temperaturas de

aclimatacdo sobre © fendmeno da fotoinibigao.

4.4. Efeite da temperatura na cinética de inducdo da

fiuvorescéncia

Na figura 35 encontram-se expressos O=S resultados da

fluorescéncia inicial (Foi. maxima {(fm) e variavel (Fv) da
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clorofila a de folhas de E. urophylla e E. grandis em fungao
do tempo de aclimatacgdo a 15 e 30°C.

Nessa figura pode-se observar dque enguanto as plantas se

encontravam no escuro, apoés 11 horas de aclimatagdc a 15 e

30°C, o wvalor de FoO naoc diferenciou entre as espécies de
eucalipto e entre as temperaturas de aclimatacdo, permanecendo

em 591 unidades de fluorescéncia (UF}, em média. Contudo, apds

17 horas de exposicgdo a DFF de 600umol m?s™t, o valor de Fo nas

plantas aclimatadas a 15°C aumentou para 780 UF, em média,
enquanto nas plantas aclimatadas a 30°C o wvalor de Fo se
manteve constante, nao havendo diferenca entre as espécies.
Noze horas apds a exposigao a luz, periocdo esse em que as
plantas se encentravam no escuro, totalizando 36 horas de
aclimatacdo nas duas temperaturas, foi verificade que o valor
de Fo das plantas aclimatadas a 15°C aumentou para 1177 UL,
enquanto o das plantas aclimatadas a 30°C permaneceu
constante em 629 UF, sem Se constatar diferenga entre as

espécies. Entretanto, apds novo periode de 1Z horas de

exposicéo a DFF de 600umol m%sﬁ, correspondendo & 48 horas
de aclimatacdo nas duas temperaturas, fol observado dJue O
valor de Fo das plantas sclimatadas a 15°C decresceu (1038
UF), principalmente em K. grandis, cujo valor de Fo (1020 UF)
foi significativamente menor que o obtido na avaliacdo
anterior (1199 UF). Seguindo outro periodo de 12 horas no
escuro, totalizando 60 horas de aclimatagde Nas duas
remperaturas, ©O valor de Fo das plantas aclimatadas a 15°C

decresceu ainda mails, principalmente em E. grandis, cujo

valor de Fo {772x42 UF) tendeu a se igualar ao das plantas
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Figura 35. Valores de fluorescéncia inicial (Fol, maxima {(Fm}
e variavel (em unidades de fluorescéncia - UF) em folhas de
&, urophylla e E. grandis decorrentes do tempo de aclimatagso

a 15 e 30°C, onde EZl corresponde ac periodo no escuro. Média

de pelo menos Lrés repetighes * desvio padrao.
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aclimatadas a 30°C (658432 UF). Nesse periodo, o valor de Fo

das plantas aclimatadas a 30°C se manteve igual &o

determinadce nas avaliacdes antericres.

O comportamento dos resultados de Fm e Fv fol semelhante
(figura 35B e (C). Tanto a fm como a Fv das plantas
aclimatadas a 30°C permaneceu constante ao longo de 60 horas
de aclimatacdo, nfdo se constatande diferencas entre as
espécies de eucalipto. Para as plantas aclimatadas a 15°C foi
observado gue enquanto essas se encontravam no escuro, apods
11 horas de aclimatacdc, o0s valores de fm e Fv ndo
diferenciaram do obtido nas plantas aclimatadas a 30°C.

Contudo, ao términc de mais 12 horas de expcsicido a DFF de

600umcl m?st , os valores de Fm e Fv dessas plantas

decresceram significativamente. Doze horas apds a exposigdo a
luz, periodo esse em gue as plantas voltaram a permanecer no
escuro, totalizando 36 horas de aclimatagdo a 15°C, foi

verificado que os valores de Fm e Fv voltaram a decrescer.

Esse comportamento de decréscimo nos valores de I'm e Fv se
manteve até o término do periodo de aclimatag¢dce (60 horas),
independentemente se as plantas foram expostas ou ndo a luz.
N&o foi constatada diferenca entre as espécies de eucalipto
ac longo do periodo de aclimatag&o, mas apds &0 horas de
aclimatacdo a 15°C foi wverificada tendéncia de recuperagdo
nos valcres de Fm de E. grandis, enquanto a Fv dessas plantas
foi significativamente maior gue o das plantas de £E.

urophyvlla.
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TEMPO DE ACLIMATACAC (h)

Figura 36. Relagdc entre fluorescéncia varidvel e méxima
(Fv/Fm) e tempo necessario para atingir a fluorescéncia maxima
(TFm) em folhas de E. urophylla e E. grandis em fungdo do tempo

de aclimatacido a 15 e 30°C, onde corresponde ao periodoe no

escurco. Média de pelo menos trés repeticdes & desvio padrao.
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Quanto a relagdc Fv/Fm {(figura 36A), fol observado gue
essa se manteve constante em 0,815, em média, no decorrer de
60 horas de aclimatacidc a 30°C para as duas espécies de

eucalipto, gue nao diferenciaram entre si. Para as plantas

aclimatadas a 15°C foi wverificado gue enguantc elas se
encontravam no escuro, apds as primeiras 11 horas de
aclimatacdo, © valor da relacdo Fv/Fm (0,839) ndo diferenciou
do obtido nas plantas aclimatadas a 30°C, ndc se constatando,
novamente, diferenca entre as espécies. Contudo, ao término
de 12 horas de exposicidc a DFF de 600umol m?s™, a relacao
Fv/Fm dessas plantas diminuiu para 0,704, em média. Doze horas
apbs a exposicido a luz, pericdo esse em que as plantas
voltaram a permanecer no escurc, totalizande 36 horas de
aclimatagdc a 15°C, foi wverificado que a relacdo Fv/Fm
decresceu para 0,480, permanecendo nesse valor até o término
do periodo de aclimatacdo, sem haver diferenca entre as
espécies.

Enquanto as plantas se encontravam nc escuro, nas
primeiras 11 horas de aclimatacdo, o tempo necessario para a
fluorescéncla da clorofila a atingir seu valor méximo (TFm)
foi maior para as plantas aclimatadas a 30°C do que para as
aclimatadas a 15°C (figura 36B). Para as plantas aclimatadas
a 15°C ndo fol constatada diferenca no TFm entre as espécies
(574ms, em média), mas para as plantas aclimatadas a 30°C o
TFm de E, urophylla (1502ms) nessas primeiras 11 horas de
aclimatacido fol malor que o de K. grandis (1152ms). Apds as
12 horas de exposicdo a luz, o TFm das plantas aclimatadas a

15 e 30°C diminuiu para 222ms, em média, ndc sendo mails
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constatada diferenca entre as espécies e entre as
temperaturas. Esse comportamento do TFm se manteve até o

término das 60 horas de aclimatacdo.

0,90 , ,

E. grandis
E. urophyllia

1,86

0,84

Fv/Fm

0,82

0,86

6,00

15
TEMPERATURA (°C)

Figura 37. Valores da relacdc entre a fluorescéncia variavel
e maxima (Fv/Fm) em folhas de FE. uvurophylla e FE. grandis,
aclimatadas a 10, 15, 25 e 30°C, antes e depois da exposicao

2,1

a 600umol m™*s™ por 2 horas. Média de pelo menos trés

repetigdes t desvio padrio.

Foi observado que apds 12 horas de aclimataclo a 10, 15,
25 e 30°C, no escurc, os valores de Fv/Fm de E. urophylla e
E. grandis nao foram afetados pelas temperaturas e ndo
diferenciaram entre as espécies (figura 37). Contudo, apds 2
horas de exposicdo a DFF de 600umol m™@s™, o wvalor de Fv/Fm

das plantas aclimatadas a 10°C diminuiu significativamente
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quando comparado ao das plantas gque se& encontravam no escuro,
principalmente nas plantas de E. grandis, cujo valor de Fv/Fm
foi, inclusive, menor Jque O de E. urophylla € que O obtide
nas demais temperaturas de aclimatacao apds a exposigac a
1uz. Para as temperaturas de 15, 25 e 30°C, a exposicio das
plantas por 2 horas a DFF de 600pmol m?s™t naoc reduziu
significativamente O valor de Fv/Fm, embora nas plantas
sclimatadas a 15°C tenha sido observada tendéncia de reducio,
em funcado da amplitude de seus resultados. Para e33as
temperaturas nao foram verificadas diferengas no valor de
Fv/Fm entre as espécies de eucalipto em decorréncia da

exposigdoc a luz.

4.5. Efeito da densidade de fluxo de fétons na cinética de
inducdo da fluorescéncia, sob duas temperaturas.
A fluorescéncia inicial (Fo] nas folhas de E. grandis

aumentou com a densidade de fluxo de fotons (DFE) de ateé

1000umol m?s™, permanecendo constante até 2000pmel mis™h,

sem se constatar efeito da temperatura de aclimatacado (figura
38A). A partir de 2000pmol wlst foi observadc que a Fo das
plantas aclimatadas a 10°C voltou a aumentar e Se estabilizou
até 3500pmol m?s™*, enguanto a Fo das plantas aclimatadas a
°5°C manteve-se constante € significativamente menor gue a
das plantas aclimatadas a 10°C.

1

para F. urophylla, a Fo aumentou até 2000pmol mést,

rambém sem se constatar efeito da temperatura de aclimatagao.

Para as plantas aclimatadas a 10°C a Fo voltou a aumentar Com
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DFF de 2500umol m?s™, se estabilizando até 3500umol m’s™,
enquanto nas plantas aclimatadas a 25°C a Fo permaneceu

constante e menor que a das aclimatas a 10°C.
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Figura 38. Fluorescéncia inicial - Fo (A} e maxima - I'm (B) em

folhas de E. urophylla (EU) e E. grandis (EG) aclimatadas a 10

e 25°C e expostas a densidades cregcentes de fluxo de fotons

(DFF) . Média de pelo menos trés repeticdes * desvio padrao.
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Dentro de cada temperatura de aclimatag¢dc e de cada DFF
{inclusive no agcurol, a Fo de E. urophylla foi
significativamente mencr que a de E. grandis. A FTo das duas
espécies se igualaram guandc as plantas de E. urophylla foram

aclimatadas a 10°C e as de E. grandis foram aclimatadas a

25°C, sendo ambas expostas a DFF de 2500 a 3500umol m°s *.

A flucorescéncia maxima (Fm) das folhas de E. urcphvilia

decresceuy com © aumento da DFF, independentemente da temperatura
da aclimatacdo (figura 38B). Até a DFF de 500umol m?s™, a Fm das

plantas aclimatadas a 25°C foi maior que a das plantas

aclimatadas a 10°C, mas a partir de 1000pmol m™“s™ n&o mais se

constatou efeito diferenciade da temperatura de aclimatagaoc.
Para E. grandis, nas duas temperaturas de aclimatagéo, a
Fm decresceu com o aumento da DFF. Nas plantas aclimatadas a

25°C foi cbservado gque a Fm permaneceu constante nos
intervalos de 500 a 1000umel m?s™ e de 2000 a 3500pumol m™s™,

enquanto nas plantas aclimatadas a 10°C a constancia de Fm

foi observada apenas no intervalo de 500 a 1000umol m™s™.

Foli constatado efeito da temperatura apenas guando as plantas

foram expostas a 3500umol m?s™t, onde a Fm das plantas

aclimatadas a 25°C foi maior que a das plantas aclimatadas a
10°C.
A Fm de E. urophylla foi menor que a E. grandis no

intervalo de 1000 a 2500umol m™®s™', principalmente quando

essas foram aclimatadas a 10°C. Quande as plantas se
encontravam no escuro, a Fm de E. urophylla aclimatada a 25°C

se igualou a de E. grandis aclimatada nas duas temperaturas.
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A 3500umol m?s™ a Fm de FE. grandis aclimatada a 10°C se

igualou a de E. urophylla aclimatada nas duas temperaturas.

A
300‘”‘ e _E“ EU 250C -

(ms)

TFm
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Figura 39%. Tempo para atingir a fluorescéncia maxima - TFm
(A) e fluorescéncia varidvel - Fv (B} em folhas de E.

urophylla (EU) e E. grandis (EG) aclimatadas a 10 e 25°C e

expostas a densidades crescentes de fluxo de fdétons {DFF).

Média de pelo menos trés repeticdes + desvio padrdo.
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O tempo necessaric para atingir a fluorescéncia maxima

(TFm} nas plantas de E. urophylla aclimatada nas duas

temperaturas diminuiu com ¢ aumento da DFF, principalmente &

partir de 2000pmol m™“s™, gquando o TFm foi significativamente

menor que o observado para as DFF de 0 a 1000umol m™?s™

I
intervalo esse em gue o TFm manteve-se constante (figura
39A). Foi observado que o TFm das plantas aclimatadas a 10°C

demonstrou tendéncia de ser maior gque ¢ das plantas

aclimatadas a 25°C no intervalo de 500 a 1000umol m™@s™; a

partir de 2000umol m?s™t fol observado comportamento
contrario do TFm em funcdo da temperatura de aclimatacgéo.

Para E. grandis o TFm manteve-se praticamente constante
com © aumento da DFF, independentemente da temperatura de
aclimatacdo. Para essa espécie ndo fol constatade efeito da
temperatura de aclimatacgdo.

Com DFF de até 1000umol m?s™t foi verificada tendéncia
de maior TFm nas plantas de E. urophylla quando comparadas

com as de E. grandis, principalmente quando as plantas de E.

urophylla foram aclimatadas a 10°C.

A fluorescéncia variavel (Fv) nas plantas de E.
urophylla decresceu com © aumento da DFF, independentemente
da temperatura de aclimatacdo, a qual ndoc causcu efeito
diferenciado significativo, mas apenas tendéncia de maior Fv

nas plantas aclimatadas a 25°C quando expostas a DFF de até
2000umol més™ (figura 39B).
Para E. grandis, aclimatada nas duas temperaturas, a v

também decresceu com o aumentc da DFF. Para essa espéecle foi
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ocbservada uma fase de estabilizagdo na Fv com DFF de 500 a

1000umol m?s™, nas duas temperaturas de aclimatacdo © uma

outra fase de estabilizagdo na Fv de 2000 a 3500umocl m st

nas plantas aclimatadas a 25°C. Com DFF de 3500umol s foi

verificado que a Fv das plantas aclimatadas a 10°C foi
significativamente mencr que a das plantas aclimatadas a
25°C.

A partir da DFF de 1000pmol m™?s™, E. grandis apresentou
tendéncia de maior Fv que E. urophylla, principalmente quando

essa Gltima foi aclimatada a 10°C. Contudo, a 3500pmol mist

£0i observado que a Fv de E. grandis aclimatada a 10°C se
igualou & de E. urophylla aclimatada nas duas temperaturas.

A relacgdoc entre a fluorescéncia variadvel e a maxima
(Fv/Fm) nas duas espécies de eucalipto decresceu com O
aumento da DFF, nas duas temperaturas de aclimatacdo (figura
40A). Para E. urophylla esse decréscimo foil mais acentuado a

partir de 1000umol m'’s™, sem se constatar efeito da

temperatura, enguanto para E. grandis fol observado que Fv/Fm

1

decresceu a partir de 50Cumol m st e manteve-se constante

até 2000umol m'?s™?, também sem efeito da temperatura. Com DFF

1 pouve decréscimo acentuado na

superior a 2000pmol mes”
Fv/Fm, principalmente nas plantas de £&. grandis aclimatadas a

10°C, cujos valores foram significativamente inferiores dque

0s das plantas aclimatadas a 25°C.
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Figura 40. Relac¢do entre a fluorescéncia varidvel e méxima -

Fv/Fm [A) e area sobre a curva de fluorescéncia (RB) em folhas
de FE. uvrophylla {(EU) e F. grandis (EG) aclimatadas a 10 e

25°C e expostas a densidades crescentes de fluxo de fétons

(DFF} . Média de pelo menos trés repeticdes + desvio padrio.



116
Nao fol constatada diferenga na Fv/Fm entre as espécies
de eucalipto guando as plantas foram expostas até 2z500 umol

-2 -1

m s . Contudo, a 3500umol még™t

foi verificade que a Fv/Em
de E. grandis aclimatada a 25°C foi maior que a das plantas

de E. urophylla aclimatadas nas duas temperaturas.

A area sobre a curva de fluorescéncia de E. urophvlla
decresceu com © aumento da DFF, nas duas temperaturas de
aclimatacédo (figura 40B). Contudo, as plantas aclimatadas a

10°C apresentaram menor Area gue as aclimatadas a 25°C ja a

partir de Oumol m?s™, sendo que a Area manteve-se constante

1

em DFF superiores a 1000umol m™?s™'. Nas plantas aclimatadas a

25°C a A4rea se manteve constante a partir de 2000umol m™?s™*.

Para E. grandis ndc foi constatado efeito da DFF na
&drea, sendo gue essa permaneceu praticamente constante com ©
aumento da DFF e ndc fol influenciada pela temperatura.

A  drea de E. grandis nas duas temperaturas de

aclimatacao foi significativamente maior gue a de E.
urophylla aclimatada a 10°C j& a partir de Oumol m™s™,

enquantc para as plantas aclimatadas a 25°C essa diferenca

fol observada a partir de 2000umol m™®s™'.

A fluorescéncia intermediaria J (F3) nas plantas de E.

urophylla aclimatadas a 10°C permaneceu constante com ©

1 1

aumento da DEFEF até 2500umol m?s™t, sendo que a 3500umol m?s”

essa demonstrou tendéncia de redugidc {figura 41A). Mesmo

compertamento foi verificado nas plantas aclimatadas a 25°C,
3 excecdo de que a Fj a 3500umol m*s™' foi significativamente

inferior a cbtida nas demais DFF. A Fj das plantas aclimatadas a
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25°C foi menor que a das plantas aclimatadas a 10°C guando

essas foram expostas a DFF acima de 500umol m™s™.

Para E. grandis, a FJ permaneceu constante até 1000umol

mFs™, apés o0s quais decresceu acentuadamente € permaneceu

1

constante até 3500pumol m?s™’. Nao foi constatado efeito da

temperatura de aclimatag¢de no comportamento da Ej.
A Fj de E. urophylla fol malor que a de E. grandis nas

duas temperaturas de aclimatacdo, em todas as DFF testadas, a

excecdo de 3500umol m*s™', cujo valor de Fi de E. urophylla

aclimatada a 25°C se igualou ao da E. grandis aclimatada a
10°C.

A fluorescéncia intermecdidria 1 (Fi) decresceu com o©
aumento da DFF, nas duas espécies de eucalipto aclimatadas
nas duas temperaturas {figura 41B). Para E. urophylla esse

decréscimo se manifestou a partir de 500umol m?s™", enguanto

para E. grandis foi a partir de 1000upmol nw?s™t.  Foi
constatado efeito da temperatura de aclimatacdo em E.

urophylla quando as plantas se encontravam no escuro e apds a

exposicdo a 500umol m?s™, sendo gue as plantas aclimatadas a

25°C apresentaram maior Fi. Para E. grandis o efeito da
1

temperatura foi verificado apds a exposicido a 3500umol ms7t,
gquando as plantas aclimatadas a 25°C apresentaram maior Fi do
gque as aclimatadas a 10°C. Para as plantas aclimatadas a
10°C, independentemente da espécie, foi verificado que a Fi
permaneceu constante para DFF mailores gue 2500umcl m2s™,

enquanto para as plantas aclimatadas a 25°C a Fi decresceu.
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Figura 41. Fluorescéncias intermedidrias 1 - Fi (A) e J - FJ

(B} em folhas de E. urophylla (EU) e E. grandis (EG)
aclimatadas a 10 e 25°C e expostas a densidades crescentes de
fluxo de fétons (DFF). Média de pelo menos trés repeticgdes +

desvio padrio.
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A velocidade com que a fluorescéncia passcu do nivel
intermedidrio J para o I {(Fj>Fi) nas plantas de E. urophylla

diminuiu com o aumento da DFF (figura 42A). Essa diminuigao

se manifestou a partir de 500umol m s nas plantas

aclimatadas a 10°C e a partir de 1000umol m“s™' nas plantas

aclimatadas a 25°C. Para ambas temperaturas de aclimatagéo,

Fi>F1 manteve-se constante para DFF supericr a 2000upmol mis7h,

As plantas aclimatadas a 25°C apresentaram maior Fi>Fi que as

aclimatadas a 10°C j4& a partir de 500pmol m™?s™ .

Para K. grandis, Fi>Fi decresceu com a exposigdo a

500umol  m'?s™!, apds os guais manteve-se constante até

2000umol m?s™, sem gue tenha sido constatado efeito da

temperatura. Para as plantas aclimatadas a 10°C, Fi>»Fi voltou

a decrescer com a exposicado a DFF de 2500 e 3500pmol m™*s™,

enguanto nas plantas aclimatadas a 10°C a Fj>Fl decresceu com

a exposicdo a 2500umol m™?s™!, apds os guals manteve-se

constante, Foi verificado efeito da temperatura apenas na DFF

de 3500umol m3s™!, onde Fj>Fi das plantas aclimatadas a 25°C
foi maior que a das plantas aclimatadas a 10°C.

Plantas de E. grandis, nas duas temperaturas de
aclimatacao, apresentaram Fi>Fi maior que a das plantas de E.
urophylla aclimatadas a 10°C em todas as DFF testadas. Para

as plantas aclimatadas a 25°C essa diferenca se manifestou a

partir da DFF de 500umcl m?s™, sendo que a 3500pmol m™s™ a

F9>Fi das plantas de E. grandis a 10°C se igualou a de E.

urophylla a 25°C.
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Flgura 42Z. Velocidade de transicdo da fluorescéncia Fj para
Fi (A) e de Fi para Fp (B) em folhas de E. urophylla (EU} e
E. grandis (EG) aclimatadas a 10 e 25°C e expostas a

densidades crescentes de fluxo de fétons (DEF). Média de pelo

menos trés repeticdes * desvio padrdo.
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A velocidade com que a fluorescéncia passou do nivel
intermediario I para o P (¥Fi>Fp) nas plantas de E. urophylilia
aclimatadas a 10°C ndc foi afetada pela DFF, enguanto nas
plantas aclimatadas a 25°C essa reduziu com a exposicdo a

2..-1

$' e manteve-se constante até 3500pmol misT!

500umol m”
{figura 42B). As plantas aclimatadas a 10°C apresentaram
tendéncia de maior Fi>Fp que as aclimatadas a 25°C apds =
expesicdo a luz, sendo essa significativa nas DEF de 500 e
1000umol m*s7i.

Para E. grandis, fol observado que Fi>Fp das plantas aclimatadas

a 25°C nao foi afetada pela DFF até 2500umol m™°s™, mas

2.-1

reduziu apds a exposicdo a 3500umol m™*s™"., Para as plantas
aclimatadas a 10°C, Fi>Fp decresceu com o aumento da DFF até
1000pumol m™#s™?, apds os quais permaneceu constante. A Fi>Fp
das plantas aclimatadas a 25°C foli maior que a das plantas
aclimatadas a 10°C a partir de 500pmol m™3s .

E. grandis aclimatada a 25°C apresentou Fi>Fp malcr gue
a de E. urophylla aclimatada nas duas temperaturas em todas
as DFF testadas, enquanto a Fi>Fp de FE. grandis a 10°C se

igualou a de E. urophylla aclimatada a 10°C e foi maior gue a

de E. urophylla a 25°C somente nas DFF de 500 e 1000pmol m~ s™.

4.5.1. Recuperagido do tratamento fotoinibitério.

A relacdo Fv/Fm tem sido muite utilizada no diagnéstico
do efeito de diferentes tipos de estresses (SMILLIE &
HETHERINGTON, 1983). Na tabela 5 pode-~se observar que apds 12

horas do tratamentc fotoinibitdério, pericdc esse em que as
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plantas permaneceram no escuro sob as duas temperaturas de
aclimatac&o, os valores da relacgdoc Fv/Fm anteriormente
i

obtidos apds a exposicdo a DFF de 500 a 3500pmol m?s™ se

1

igualaram aos verificados a Oumol m“s™ (no escuro). Esse

comportamento da relacdo Fv/Fm demonstraza a recuperagdc das
plantas aoc tratamento fotoinibitério de até 3500umol m ™ s™t.

Os demais parametros de fluorescéncia anallisados (Fo, Fm, Fv,
TFm e &area), apresentaram o mesmo padrac relatado para Fv/Fm

(dades nao apresentados).



123

700 '0FLES’D GOO'OFLER'D | Z00'0F9EB0 | 800'0F8E870 | £00°0F9€870 P00 ‘0FCY8 0 (A stpuexb
snydireony
LOO'OFLER'O | G00°0F9€870 | S0070FS€870 | L00'0FSE8'0 | 900°0F¥ES'0 | POO0F99870 0T
200 ‘0FPE8 0 600°0FGE870 | ZO0“0FPER’D | 90070F9€870 | POO'CFVER D POO‘0FTIPEC GZ erTAYydoan
snaydAreonsy
LOO0FSY8 0 TO0O‘0F8¥870 | 600°0F8Y8'0 | 800'0F9¥8°0 | 600°0F258°0 LOO'0FEGE D oT
Q0S¢ 0062 0002 000T 006 0 {(3,)& SHIDIASH
(,_8, w Touwr) sSUO}QIT BP OXNTF P epeprsua(g

F copdizedsa seaxl sousw oTad B BIPSH

SR © oanodgg oOu

‘sezoy 71 sode sOpTIQO srpurib

*OTIQITYTUTONOT OIUBSWEIRI] Op

o @ errAydorn

T o®p Wd/Ag

3P SVIAIOTEBA

ropaped OTASSD

‘opdelpWTTOR 8P seinjeisdus)]

S BIRQEL



5. DISCUSSAQ

A produtividade de plantacdes de sucalipto esta

intimamente relacionada a 4area foliar dispcenivel para a

interceptac¢do da energia radiante, fato esse constatado para E.
globulus, E. nitens e E. delegatensis (SANDS et al., 1992).

O crescimento em area foliar é consegiiéncia da alocacdo de
biomassa em resposta a nutricdc e a &agua, da Aarea foliar
especifica e da capacidade fotossintética da planta {(CROMER &
JARVIE, 1990).

BLAKE & BEVILACQUA (1988) verificaram gue plantas de E.
grandis 208 120 DAS acumularam mais matéria seca
{principalmente nas ralzes), com mencor area foliar, mas com
maiocr drea foliar especifica que plantas de E. urophylla.
Embora ndo tenha sido constatada diferenca na condutancia
estomatica e na taxa de franspiracidc entre as especlies, a taxa
de fotossintese de E. grandis foli muitoc superior a de E.

urcphylla, acarretando em malor taxa de crescimento absolutce em

massa seca total, sem resultar em diferenca na altura das
plantas. INCUE & RIBEIRO (1988} também verificaram maiocr
fotossintese em £. grandis aos 120 DAS gquando comparade a
clones de E. saligna, mesmo apresentando menor area foliar e
taxa de transplracdoc semelhante. Em outro trabalho, INOUE et
al. (1990) constataram maior taxa de fotossintese em mudas de
E. urograndis aos 90 dias obtidas por estaguia quandc
comparadas as obtidas por micropropaga¢do, resultado esse

atribuido z maior concentracgdo de clorcfilas e carotenos.
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Na presente tese, fol wverificado que as plantas de E.
urophylla possuiam maior drea foliar e massa de matéria seca de
folhas do gue E. grandis dos 45 acos 120 DAS. Nesse periodo, E.

grandis mostrou malor concentracdo de clorofilas a, b e total

nas folhas. Ambas as espécies apresentaram maior TCA em Aarea
foliar no periodo de 75 aos 90 DAS, enguanto em altura e em
massa seca a maior TCA fol no periode de 90 acs 105 DAS. A TCA
de &. urophylla fol mailor que a de E. grandis na fase inicial
de crescimento das plantas (45-60 DAS) e E. grandis superou E.
urophyllia no periodo de 90 aos 105 DAS.

Ao terminco do periocdo experimental, aos 120 DAS, as
plantas de E. grandis atingiram maior altura. As suas folhas
possuiam malcr densidade estomética, enquante as de E.
urophylla apresentaram maior RPF, PEF e espessura das folhas.

Acs 60 DAS, idade essa correspondente a das plantas
utilizadas nos demais ensaios, foi observado que E. urophylla
superou E. grandis nas seguintes caracteristicas: area foliar,

massa de matéria seca de todas as partes da planta, RAF e AFE,

enquanto E. grandis apresentou maior conteddo das clorofilas,
relacdo clora/clorb, PEF e espessura das folhas. Nessa época,
nac fol constatada diferenca entre espécies quanto a altura das
plantas, relagdo PA/SR, RPI e densidade estomatica.

A energia radiante absorvida por uma folha é resultado da
irradidncia incidente menos agquela gque se perde por reflexdo e
transmisséo. A absor¢do pela Agua contida na folha é alta em A
de 1300 a 2500nm, resultando no decréscimo da reflecténcia e
transmitancia. Entre 700 e 1300nm a absorcldo pela agua & pouca

e as folhas geralmente ndo contém outras substancias que
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absorvem fortemente nessa faixa. Portanto, a reflectldncia e a

rransmitincia em A de 700 a 1300nm sdo relativamente altas. Na
faixa visivel do espectro da luz (A=400 a 700nm), a absorbincia

da agua ¢ muito mais fraca do gue na regido do infravermelho, ©
que pode ser caracterizada por sua alta transmiténcia.
Entretanto, clorofilas e pilgmentos acessdrios, como 08
carotendides, absorvem fortemente entre 400 e 700nm, © que faz
com que a reflecténcia e transmiténcia nessa faixa seja
tipicamente baixa. Portanto, a absorgdc de irradidncia pela
dgua e ©pigmentos determina o espectro de absorbancia,
reflectancia e transmitlncia de uma folha {CARTER, 1991).

O conteudo de &dgua em uma folha influencia direta e
indiretamente a sua absorblncia. 0 efeito direto refere-se
unicamente as propriedades radiativas da agua, enguanto os
efeitos indiretos referem-se & influéncia desse conteudo de
dgua na absorbdncia de outras substancias nas folhas, como o©s
pigmentes, assim como nas miltiplas reflexdes no interior da
folha. Esses processos dependem, ainda, da estrutura interna da
folha, incluindo tamanho, forma, ntimero, distribuicdo e

ultraestruturas das c¢é€lulas (GAUSMAN & ALLEN, 1973; CARTER,

1991).

Embora nesse trabalho tenha se verificado que a absorgido
total de irradil@ncia tenha sido semelhante pelas folhas das
duas espécies de eucalipte, E. grandis refletiu mais e
transmitiu menos energila radiante a A=680nm. Para A=700nm, E.
grandis refletiu e transmitiu menos que E. urophylilla,
resultando em maior absor¢do de irradidncia nesse comprimento

de onda por E. grandis, o que se deve, provavelmente, aoc seu
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maior contetdo de clorofilas, uma vez que O estado hidrico das
plantas das duas espécies era semelhante {(resultados nao
apresentados) .

Nas avaliacdes realizadas com O eletrodo de Clark foil

verificado que a fotossintese maxima (Fpax) de E. urophylla fol
48% menor que a de E. grandis nas duas temperaturas de
aclimatacdo, com eficiéncia guéntica (D) 46% menor e,
consequentemente, maior exigéncia quéntica (1/®), néaoc
apresentando diferencas no ponto de compensagaoc luminosc {PCL)
e na densidade de fluxo de fétons (DFF) necessaria para atingir
metade da fotossintese maxima {DFF1/2) e a saturacaoc da
fotossintese (DFFgae) . E. grandis aclimatado a 25°C apresentou
maior resplragdc no escuro (RE) que E. urophylla aclimatado nas
duas temperaturas.

A maior capacidade e/ou taxa fotossintética de E. grandis,
comparando—a com a de ocutras espécies, tem sido relatada em
varios trabalhos. BLAKE & BEVILACQUA (1988) wverificaram que &

fotrossintese liquida de &, grandis aos 15 meses de idade foi

superior a de E. urophylla e F. cloeziana. Quando as mudas de
E. grandis foram obtidas por estaguia (clones 79, 33 e 93),
essa diferenca tornou-se mais acentuada. INCUE & ODA (1988) e
INOUE & RIBEIRO (1988) constataram que a fotossintese liguida
de clones de E. grandis foi superior a de clones de E. saligna
e a do hibrido E. urograndis. SANDS et al.(1992) verificaram
que a ® de K. grandis (®=0,044+0,001) foi independente do

suprimento de nitrogénio (N}, mas Faax diminuiun com a redugdo na

dose de N (de 18umocl mist para 10umol m2sly, A taxa de
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fotossintese saturou em 900umol m?s™, com a maior dose de N, e

em 500pmcl m“s™*, com a menor dose de N.

Segundo SANDS et al. (1992), EVANS et al. (1993) e OGREN &
EVANS ({1993) a curva de resposta da fotossintese de Eucalyptus
{incluindc E. grandis) a irradiincia pode ser modelada como uma

funcédo hiperbdlica ndo retangular, cuja convexidade (8) depende

da pressdo parcial de CO: {p} e da inter relacdo entre o0s
gradientes de absorcdo de luz e a capacidade fotossintética
através da folha. Scob baixas irradiéncias, a fotossintese &
limitada pela taxa de transpcrte de elétrons, enqguanto sob
altas irradi&ncias a fotossintese & freglientemente limitada
pela atividade da ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase-oxigenase
(Rubisco), de acorde com o suprimento de ribulose-1l,5-
bisfosfato (RuBP) {FERRAR ef al., 1989; OGREN & EVANS, 1993).
Existira, portanto, uma transicdo na curva, da fase onde ha

limitacdo no transporte de elétrons, para uma fase de limitacgao

da atividade de Rubisco. A mencr p e a menor Iirradiancia na

transicdo fazem com que O tenda ao wvalor um. Se a taxa
limitante da atividade da Rubisco nunca é atingida, a curva de
resposta a luz reflete a resposta da taxa de transporte de
elétrons & irradiéncia e O tende a zero (OGREN & EVANS, 1983).
Fnquanto a ® e a Fpax podem ser relacicnadas basicamente
com as propriedades bioguimicas das folhas, o significado de 6

&, provavelmente, devido a varios fatores. O primeiro é gue a
ativacdo da Rubisco muda com & irradidncia e a transigdo pode
ser abrupta apenas se a ativagdo total da enzima for alcangada

por aquela irradiéncia (OGREN & EVANS, 1993). O segundo fator



129
gque afeta 0 é gue a curva de resposta da fotossintese depende,

come fcl mencicnado anteriormente, da absor¢do de luz através

da folha, com consequente gradiente de potencial fotossintetico

(EVANS et al., 1993}).

A curva de resposta da fotossintese de uma folha a luz
representa a soma de curvas de tocdos os cloroplastos (TERASHIMA
& SAEKI, 1985). Esses autores verificaram aque 60% da luz
incidente em folhas de Camellia fol absorvida pelas primeiras
20% das clorofilas. Obviamente, é esgperado que © gradiente de
absorcdo de luz seija dependente da concentracido de clcrofilas,
posicdo e movimento dos cloroplastos e anatomia foliar e,
portanto, variando entre espécles. No caso de Eucalyptus, EVANS
et al. {1993) citam gue a luz pode ser preferencilalmente
transmitida através das paredes celulares e vacuclos, evitando
as linhas de cloroplasteos adjacentes as paredes celulares. Por
outro lado, a expansdo dos feixes vasculares e a presenga de
numerosas glandulas de &leo podem atuar como guias para 0S8

feixes de 1luz, facilitando sua penetragdo mais profunda nas

folhas.

0 gradiente na capacidade fotossintética é determinado
pela taxa de absorcdo de luz através da folha e pode ser
alterado em folhas em desenvolvimento ou totalmente expandidas
por mudang¢as na condi¢do de iluminacgdo da folha como, por
exemplo, éangulo de insercdo da folha ou inversdc da superficie
adaxial/abaxial exposta a luz (WONG et al., 1985). OGREN &
EVANS (1993) verificaram que a iluminacdc da superficlie adaxial
de folhas de E. pauciflora e E. maculata proporcionou maior

evolucdo de ©p gquando comparado & iluminagdo da superficie
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abaxial, revelando a existéncia de gradiente de abscorgac de luz
através das folhas. Sete dias apés a inversdo da superficile
iluminada, fol observada a reversdo na taxa de evolugdo de Op,

o que implicou na reaclimatagdce macig¢a dos cloroplastos no
interior das folhas, resultando no aumento da 0.

EVANS (1987) e EVANS & TERASHIMA (1987) verificaram gque em
folhas de Pisum sativum e Spinacea oleracea a 6 {de
aproximadamente 0,7) mostrou-se independente do conteudo de
clorofilas e da irradiacido de crescimento gquando as medig¢des

foram realizadas sob p saturante. Para E. pauciflora e E.
maculata, OGREN & EVANS (1993) wverificaram gue o valor de o

diminuiu com o aumento de p, atingindo o valor minimo de 0,6 a
100Pa de CO,; pressdes superiores a essa resultaram na inibigdo
da evolugdo de 0O,. Em outro trabalho com essas duas espéciles,
EVANS et al. (1993) constataram gque os valores de 0 foram

maiores em folhas horizontais, sendo que as folhas verticails

ndo apresentaram diferengas no potencial fotossintéticoe com

relacdo & superficie iluminada.

Quantc ao efeito isolado das temperaturas de aclimatacgao,
foi observado, nesse trabalho, que plantas aclimatadas a 10°C
exigiram maior DFFy,, (24% para E. urophylla e 44% para &E.
grandis) e DFFs. (10% para E. urophylla e 14% para E. grandis),
e apresentaram menor Fpx (21% para E. urophylla e 32% para E.
grandis), ®(48% para E. urophylla e 37% para E. grandis) e RE
(36% para £E. urophylla e €9% para E. grandis), mas nao

mostraram diferencas no PCL das plantas aclimatadas a 25°C. A

reducdo na Fpax @ 10°C ocorreu em DFF superiores a l84umol m g™t
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1

para E. urcphylla e a 102umol m’s™ para E. grandis. A DFFy.

para E. urophylla e E. grandis, independentemente da

temperatura de aclimatacdo, fol de 278 e Ze7umol m2?s™, a DFFgat

foi de 1290 e 1237umol m?s™ e o PCL foi 21 e léumol m™s™,

respectivamente.

£ pouco provavel que a fotossintese, com sua complexidade,
se processe otimamente sob ampla variagdo de temperatura sem
que ocorra gqualguer forma de aclimatagao (LABATE & LEEGOOD,
1988 .

A aclimatacdc da resposta fotossintética a mudangas na
temperatura de crescimento ftem sido relatada para varias
espécies, sob varias condigdes ambientais (FERRAR et al.,
1989). O termo aclimatacdo é usado para descrever uma mudanga
observada na temperatura Otima para fotossintese liquida e no
sey valor maximo, resultantes da alteragdo na temperatura de
crescimento (BERRY & BJORKMAN, 1980). £ postulado gue esse
fenbmeno & mais evidente em plantas lenhosas com folhas sempre

verdes, as quais sdo encontradas sob uma ampla faixa de

condicdes de crescimento e as quais, em um lugar em particular,
estic sujeitas a uma grande variacgdo sazonal na temperatura. E
esperado gque essas espéclies modifiquem suas respostas a
temperatura para manter a fotossintese a uma dada temperatura
de crescimento. Plantas oriundas de regides onde o crescimento
& restrito a uma Unica estacdo do ano ou de regides com uma
variacdc moderada na temperatura durante todo ¢ ano possuem uma
capacidade limitada mna aclimatacgédo fotossintética {(BERRY &

BJORKMAN, 1980).



132

No caso de Eucalyptus, a aclimatagdc da fotossintese varia
de acordo com a espécle, aparentemente correlacionada ags Seus

agrupamentos em subgéneros (STAYLER & FERRAR, 1978; FERRAR et

al., 1989). Esses autores observaram Jque para as egspécies
pertencentes ao subgénero Symphyomyrtus, o mesmc do E.
urophylla e FE. grandis, as temperaturas Otimas para a

fotossintese foram: proxima a 20°C (12, 3umol m“s™'y para as

plantas de altas altitudes (15°C) e prodzima a 30°C (14, 2umol m

™'y para as plantas de balxas altitudes (35°CY). Temperaturas
supericres ou inferiores a essas resultaram em decréscimo na
fotossintese, principalmente guando plantas de balxas altitudes
foram colocadas a 10°C e as de altas altitudes foram colocadas
a 40°C. FERRAR et al. (1989) relatam gue 0o mecanismo de
aclimatacac de Eucalyptus a balxa temperatura implica na
manutencao de alta atividade da Rubisco e em uma alta
capacidade para o transporte de elétrons ou fosforilacgdo.

Esse comportamentc observado nas espécies de HRucalyptus

demonstra que a temperatura antecedente a gual a planta foi

exposta (histdrico térmico) afetara a sua sensibilidade ao
tratamento térmico subsequente. 0 crescimento e O
desenvolvimento da planta sob baixa temperatura confere maior
+olerancia a fotoinibigao sob baixa temperatura (BOESE & HUNER,
1992). As duas especles de eucalipto estudadas neste trabalho
se desenvolveram por 60 dias sob uma temperatursa média de 26°C
e foram expostas Ppor 15 horas, em média, @ temperatura de
resfriamento de 10°C. Esse pericdo de exposicédo 2 baixa
temperatura & considerado insuficiente para due acorra &

sclimatacac das plantas (BERRY & BJORKMAN, 1980;, rornando-as
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suscetivels aos efeitos da temperatura de resfriamento. 0 grau
de suscetibilidade wval depender Dbasicamente de  fatores
metabdlicos, come a atividade da Rubisco (FERRAR et al., 1989),

e estruturais, como modificacdes nos tilacdides {HUNER ef al.,

1987, 1988y KRUPA, 1987), uma vez gue a p e a conduténcia
foliar tendem a aumentar ou permanecer constantes guando
plantas de eucalipto sdc expostas a baixas temperaturas {FERRAR
et al., 1989)

Sob condigdes normais, a taxa de fotossintese é um

equilibrio entre a atividade da RuBP carboxilase (malor quando

sob baixa p) e a limitagdo na taxa de regeneracdo da RuBP (a

gual predomina sob alta p) (FARQUAR et al., 1980). A taxa de
regeneracdo da RuBP & determinada pela taxa de transporte de
elétrons, pela taxa com gue © carbono & consumido pelo ciclo de
Calvin e pela reciclagem do ortofosfate, pela sintese do
produto ou pela fotorespiracdo {LABATE & LEEGOCD, 1988).

Folhas de plantas que se desenvolveram sob alta

temperatura e iluminadas sob baixa temperatura tendem a exibir

uma inibicdo da fotossintese, o gue ¢é atribuidoe a baixa
regeneracdo da RuBP. SCHNYDER et al. (1986) demonstraram gue a
exposicido de plantas ou folhas a baixas temperaturas resulta em
mudangas no estado de ativagidc da RuBP carboxilase e em um
acumulo de RuBP.

YAKIR et al. {(1985) e LABATE & LEEGOOD (1988) verificaram

que a exposicidc de plantas a baixa temperatura fez com que a

fotossintese saturasse em menor irradiincia e menor p,

resultando no aumento de 8.
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Quando uma folha é irradiada com luz modulada, ela produz
uma vibracdo, a gual pode ser detectada por um microfone
sensivel. A fotoactstica € uma técnica relativamente nova que

pode ser aplicada para a medicgdo da fotossintese bruta (HAVAUX

et al., 1887). O usoc e as caracteristicas do método
fotoacustico no estudo da fotossintese foram recentemente
revistos por MALKIN & CANAANI (1894;. Essa técnica é baseada na
emissdc de pulscos periddicos de calor e oxigénio seguindo a
absorcdo de luz pericdicamente modulada. O calor e ¢ oxigénio
se difundem dos c¢loroplastos para a superficie da celuls,
causando contracdes e expansdes periddicas na camada de ar
limitrofe & c¢élula. As ondas acusticas, assim criadas, se
propagam através dos espacgos intercelulares e sdo transmitidas
para fora da folha atraves da epiderme, a aqual,
presumivelmente, atua como uma membrana flexivel. As duas
componentes do sinal fotoactstice - liberagdc de 0Op; (sinal
fotobarico) e liberacdco de calor (sinal fototérmico) mcdulados
~ podem ser estimados separadamente (POULET et al., 1983).
Devido 3&s suas caracteristicas Unicas, incluindo o fato de ser
rapida, ndo destrutiva, pouco sensivel ao fechamente dos
estdédmatos e a fotorespiracdo, a técnica fotoacltstica parece ser
uma ferramenta valiosa no estudo da fotossintese e dos fatores
que a afetam (HAVAUX et al., 1987; MALKIN & CANAANI, 19%4)

Nas determinacdes feitas com & espactroscopia

fotoacustica, gquando se utilizou luz monocromédtica (A=680nm)
para avaliar a atividade do fotossistema II, foi verificado gue

a liberacdo de 0, de E. urophylla foi 16% menor gue ¢ de E.

1

grandis a partir da DFFge de 99umol m“#s™t, O sinal fototérmico
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de E. urcphylla fol 27% malor que © de E. grandis a partir da
DFFeso de 112pumol m™@s™, fato esse que pode ser devido a uma
maior dissipagdo térmica ou a diferencas morfoldgicas/
anatémicas das folhas (p.e. espessura; de forma gue a
capacidade térmica de E. urophylla seja menor. Fol constatado
efeito da temperatura apenas em E. grandis que, a 10°C,

apresentou menor sinal fotobdrico para DFFgo Superiores a

158umol m™*s™'. Ambos o0s sinais aumentaram com a DEFgq até

1

180umel m™?s™, mas n&c atingiram a saturacdo.

Com o tratamento fotoinibitdério fol observado, na fase de

inducdo da fotossintese utilizandc DEFee constante de 4o6umol mﬁs“ﬂ

gque o sinal fotoactstico apresentou inicialmente um transiente
rapido, seguido de um lento, até atingir o estado estacionéario.
Durante o© primeiro transiente ocorreu um rapido aumento no
sinal(Smaﬁmﬂ, seguido por um rapido decréscimo até o wvalor
inicial(Spin), enquanto o© segundo transiente apresentou um

aumento continuo do sinal até atingir o estado estacionéario
(Smax) »

PRINSLEY & LEEGOOD {1980}, estudando a inducgdo
fotossintética em folhas de espinafre com © uso do eletrodo de
Clark, também constataram esse transiente inicial, ao qual
dencminaram de "estouro na taxa de evolucdo de 0:". 0O pico
desse estource se manifestou ao redor de 30 segundos do inicic
da inducdc fotossintética e sua intensidade fol diretamente
proporcional ao perilcdo de aclimatacdo das plantas aoc escuro e
a4 intensidade da pré iluminacdo. Esse fendmeno também tem sido

constatado por outros autores utilizande a técnica da



136
espectroscopia fotoacustica (CANAANI & MALKIN, 1984; MALKIN,

1987; MALKIN & CANAANI, 1994; BUCKHOV et al., 1997).

A origem dessa explcsdo na curva de inducgdo fotossintética

em cloroplastos intactos ou em folhas é, ainda, passivel de

discussde. Em sistema de cloroplastos reconstituidos ela
reflete a rapida taxa de transporte de elétrons para NADP'
(STOKES & WALKER, 1971). Por outro lado, CLAYTON {1980} sugere
gque esse fendmeno ¢ resultado de um estogque limitado de
carregadores de elétrons reduzidos entre ¢s dols fotcssistemas,
principalmente plastoguinona. Entretanto, BUCKHOV et al. (1997)
correlacionam esse primeirc transiente aco alto grau de reducao
de Qa, o que fol caracterizado pela redugdc no sinal
fotoacustico e aumento na dissipacic térmica e na emissdo de
fluorescéncia.

Contudo, existem evidéncias de que os componentes do
transporte de elétrons isoladamente ndo sdo ©s responsavels
pelo transiente inicial. Uma dessas evidéncias & a existéncia

de um consumo repentino de CO; gue estd claramente relacionado

a explosdo do 0, e que indica que essa explosdo estd assoclada
a atividade do ciclo de Calvin (STVAK & WALKER, 1985). PRINSLEY
& LEEGCCD (1986} citam a hipobétese de Frank (1953}, que
considera © transiente inicial uma manifestacdce da redugao
fotoguimica de intermedidriocos acumulados durante o periocdo de
esScuro € gue gse tornam disponivels para a redugdo nos primeiros
instantes da iluminacdo. A explosidc de 0; pode ser reflexo da
imediata reducdo do glicerato~3-P presente no estroma sob
iluminacdo, com RuBP formada da carboxilagdo de triocse P,

resultando no consumo de CO;.
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Durante a adaptacdoe ao escuro, as folhas perdem
progressivamente a sua capacidade fotossintética, efeito esse
atribuido tanto a inativacdo de enzimas chaves no ciclo da RuBP

guanto ao esgotamento de metabdlitos intermediidrios (VU et al.,

1984). Segundo BUSCHMANN & KOCSANYI (1989}, nesse periodo de
adaptagdo ocorrem lentas mudangas: o8  componentes redox
intermediarios entre o Sy e FS5; {incluinde Qa) tornam-se
oxidados e o complexo da antena, que estava no estado 2 guando
exposta a luz, é lentamente revertido ao estado 1, fato esse
atribuido a desfosforilacdo do complexo {(RUBAN & HORTON, 1995).
CANNANI & MALKIN (1984) relataram que no periodo de adaptacac
a0 @3CUro parece que as antenas dos S separam-se
funcionalmente de seus centros de reagdo, causando inibig¢do no
transporte de elétrons.

A readaptacdo a luz envolve um transiente complexo nos
paradmetros fotossintétices mensuravels, seguido subseguente-
mente pela ativacido de enzimas do ciclo da RuBP pela luz e pelo

aumento da concentracio de substratos intermedidrios a niveis

apropriados (LEEGOOD & WALKER, 1981). Esses autores observaram
em cloroplasto de trigo que sdc necessarios cerca de 30
segundos para o término do transiente inicial e inicio da
inducgdo fotossintética, a qual atinge o estado estacionario
apés dois minutos de iluminacgdc. Esses resultados se assemelham
aos obtidos com as duas espécies de eucalipto neste trabalho.
CANNANI & MALKIN (1984} relataram gue & recuperac¢dc do FS:
dependente da luz ocorre em um periocdo de 0,5 a 2 minutos.

Em seu estudo sobre répidos transientes fotoacusticos,

MALKIN {1987} idinfere «cincc hipdteses, que correspondem a
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eventos consecutivos, para explicéd-los: a) com a exposicido a
luz apds um periodo de adaptacdo ao escurce, apenas o FS;p é
ativado. Isso resulta em um pulso de réapida liberacdoc de O,

causade pelo reservatdrio de aceitadores de elétrons entre os

dois fotossistemas; b) o FS:; torna-se ativo no transporte de
elétrons para o O; e nic para o NADP, resultandc na primeira
onda de absorgdo de 0. Alternativamente, a absorcido de 0, pode
ocorrer também pelos carregadores do FSy; isoladamente: c¢) os
reservatdrios de aceitadores endégenos (NADP, acido 3
fosfoegliceério, etc.) tornam-se disponiveis para o© FSy,
competindo com a absorgdo de Oz, resultando em um segundo pulso
lento na liberagdoc de 0;; d) o© reservatdrico instantineo de
aceltadores do FS; & exaurido e a absorgdo de 0, recomeca e é
maxima; e) h& uma lenta recomposicdo catalitica do reservatério
de aceitador (RuBP), que se reflete pelo aumento gradual na
evolugdc de 0; até atinglr a fase estacionaria.

Analisando ¢ transiente inicial obtido neste trabalho, fol

verificado gue ¢ fempo necessario para atingir o sinal minimo

(TSmna) nas plantas aclimatadas a 10°C foi 28% menor que o©
requerido nas plantas aclimatadas a 25°C (TSpin = 34 segundos),
nao se constatando diferenca entre as espécies. Nido foram
verificadas diferencas quanto ao Spax™™, © tempo necessario para
atingir esse valor (TSp'™ = 11 segundos) e Suin entre espécies
e entre temperaturas de aclimatagdo. 0 wvalor do sinal
fotoaclstico n¢ estado estaciondrio (Spax) foi igual para as
duas espécies de eucalipto, mas o tempo para atingir esse sinal

(TSmax) em E. grandis fol 28% menor que o de E. urophylla, nas

duas temperaturas de aclimatacioc.
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Para FE. urophylla a temperatura de aclimatacido nio
influenciou no TSnpax, mas para E. grandis aclimatada a 10°C o
TSmax Lol 32% menor gue o das plantas aclimatadas a 25°C. O
tempoe necessario para atinglr a metade do valor do sinal maximo
(Ti/2) foi 24% menor nas duas espécies aclimatadas a 10°C guando
comparado ao das plantas aclimatadas a 25°C, ndo se constatando
diferenga entre espécies em cada temperatura de aclimatacdo.
Também ndo foi constatada diferenca na amplitude do sinal
fotoactstico~AS  (Spsx~Smin) entre as espécies de eucalipto e
entre as temperaturas de aclimatacdo. Entretanto, o intervalo
de tempo entre o sinal minimo e méximo~AT (TSpax—TSminl Ffol
menor para E. grandis guande comparado ao de E. urophylla, nas

duas temperaturas de aclimatagdo. Para FE. urophylila, a

temperatura de aclimataclo ndo influenciou no AT, mas para E.

grandigs aclimatada a 10°C o AT foi 33% menor que o das plantas
aclimatadas a 25°C. Como conseqiiéncia, a taxa de variacldo do
sinal fotoacustico (AS/AT) de E. grandis foil maior que a de E.

urophyllia, principalmente para as plantas aclimatadas a 10°C,

cujo AS/AT foli maior qgue o das plantas aclimatadas a 25°C.
Quando o sinal foteoactstice atingiu o estado estacionario, e
fol isolado dele as componentes térmica {Stem) © barica {(Spar),
foi observado gue Spsr €  Stsre ndo diferenciaram entre as
espécies e nac foram afetades pela temperatura de aclimatacio,
sendo que O Swen de E. urophylla tendeu a ser maior gue o de E.
grandis nas duas temperaturas.

Ao términc do tratamentc fotoinibitdrio fol observado gue

O Spsr de E. urophylla exposta as DFF de 500 a 1000pmol m™?s™?
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demostrou 110% de recuperacdo do Spsr inicial, enguanto nas DFF

de 2000 a 3500umol m°s™ essa recuperacdc foi 75%, ndo se
constatando efeito diferenciado da temperatura. Para E. grandis

a recuperacdo apds a exposi¢do as DFF de 500 a 1000pmol m°s™

foi de 145% e para as DFF de 2000 a 3500umcl m™?s™t foi de 84%,

também sem se constatar efeito das temperaturas. Fol observado,

L

também, que para as DFF de 500 a 1000umol m™®s™ a recuperacio

no Spar em E. grandis fol superior a de E. urophylla, enquanto

1

nas DFF mais elevadas gque 1000pmol m™s™' ndo foi constatada

diferenga na recuperacgdo entre as espécies. A incapacidade de

recuperacdo no Spiy das duas espécies apds a exposicido a DFF

supericr a 2000umol m st

sugere a ocorréncia do fendmenco da
fotolnibicdo, que se mostrou irreversivel até duas horas apds o©
tratamentsc com alta irradidncia, fendmeno gue s2 mostrou mals

acentuado em K. urophylla. Contudo, se considerarmes ©

potencial fotossintético das duas espécies {(ganhc no Spar apds a

exposicao as DFF de 500 a 1000umcl m™@s™), a fotoinibicdo foi

mais severa em FE. grandis, reduzindo em 42% seu potencial
fotossintético, enquanto para E. urophylla essa reducio fol de
32%,

A fotoinibicloc pode ocorrer quandeo a irradildncia abscrvida
pelas folhas excede sua utilizagdo fotossintética {(LONG et al.,
1994). Essa fotoinibigdo pode se manifestar come uma redugdc na
eficiéncia quéntica na liberagdo de 0, na sua taxa maxima e
por transformacdes nas caracteristicas da fluorescéncia da

clorofila a & na dissipacgdo térmica, dentre outros parametros
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fotossintéticos mensuraveis (POWLES, 1984; SOMERSALO & KRAUSE,

1989, BUSCHMANN, 1987).
No caso de Eucalyptus, OGREN & EVANS (1992) verificaram,

por meio da liberacdo de 0 e pela relagidc Fv/Fm, gue a

fotoinibicdo é um fendmeno de ocorréncia natural nas seis
espécies avaliadas., Essa fotoinibicdo se mostrou dependente da
hora do dia, com uma correlacdo nao linear com a intensidade da
irradiancia, e ocorreu tanto nas folhas de disposicédo
horizontal guanto vertical, embora essas Ultimas interceptassem
apenas um tergo da irradiagdo incidente. As folhas se
recuperaram dos efeitos da fotcinibigdo em um intervalo de doze
horas apds a exposicdo a irradifncia maxima, resultado esse que
se assemelha ao obtido neste trabalho.

Nem todos o0s processos relacionados a foteilnibicao podem
ser considerados come efeitos adversos da alta irradidncia.
Condicdes de excesso de energia de excitagdoc supostamente induz
o funcionamento de mecanismos para a protegdo dos cloroplastos

contra a destruicdo do sistema fotossintético (BUSCHMANN &

KOCSANYI, 1989; SOMERSALO & KRAUSE, 1989). Um desses mecanismos
é o aparente ajustamento, de forma reversivel, da dissipagdo
térmica dos plgmentos fotossintéticos da antena &s condigbes de
alta irradidncia (BUSCHMANN, 1987; KRAUSE et al., 1988;
BUSCHMANN & KOCSANYI, 1989; SOMERSALO & KRAUSE, 1989). Esse
ajustamento, que corresponde ao aumento da dissipac¢do térmica,
ocorre em intervalo de segundos a minutos apds a exposicdao ac
excesso de luz {SOMERSALO & KRAUSE, 19889).

Com o© aumento na dissipacdo térmica ocorre a redugdc na

liberacdo de 0,, uma vez dque esses processos de desexcitagac
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energética . juntamente com & emissdo de fluorescéncia, sao
competitivos (BUSCHMANN, 19877 BUSCHMANN & KOCSANYI, 1989;
KRAUSE et al., 1989).

Nesse trabalho foi possivel verificar gue guandoc as

plantas de eucalipto foram expostas a irradiancia de ateé 1000

A ~ - . ' [
umol mTs T, nao ccorreu a saturagdo e nem & fotoinibicao da

fotossintese. Mas, & partir de 2000umol m?s™t, intensidade a

partir da gqual houve saturacado da fotossintese, ocorreu 4
fotoinibicdo, com reducdo na liberacac de 0,. Essa fotoinibigao
£f0i mais acentuada em £, urophylla.

Os sintomas da fotoinibigdo s&o pronunciados guando, em
adicado a alta irradiéncia, as plantas 84ao0 expostas &
temperatura de resfriamento (YAKIR et al.., 1085, SOMERSALO &
KRAUSE, 1989; LONG et al., 1994), que reduz © consumo de
energia pelo metabolismo do carpono (YAKIR et al., 1985) e,
provavelmente, OS Processoes de recuperagac nos cloroplastos
(SOMERSALC & KRAUSE, 1989, principalmente agueles envolvendo a

proteina Dl (GIARDI et al., 1934; LETTSCH et al., 1994). A

fotoinibicdo nas duas espécies de eucalipto avaliadas neste
trabalno nao fol afetada pela remperatura de resfriamento,
resultado ésse gue pode ser atribuidc ao aumento da temperatura
da folha durante O rratamento fotoinibitdrio. Fmbora as plantas
tenham sido previamente adaptadas as temperaturas em estudo, as
medigdes fotoacusticas foram realizadas a 25°C, em média, O gque
pode ter acarretado no equilibrio térmico do material durante
os guinze minutos de exposicac. Além disso, © rratamento
fotoinibitoério pode ter proporcionado aumento na temperatura

das folhas avalliadas.
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A curva da cinética da indugao da fluorescéncia é também
denominada de curva de Kautsky (KRAUSE & WEIS, 1991; BOLHAR-
NORDENKAMPE & OQUIST, 1993, GOVINDJEE, 1995}, Essa curva ¢
composta por varios transientes ou fases, Qque para alguns
autores sao denominades de O I D P 5 M T (STVAK et al., 1985,
KRAUSE & WEIS, 1991) e por outros de O I J P S MT (GOVINDJEE,
1995, SRIVASTAVA et al., 1995). tsses  Gltimos autores
justificaram plenamente a adocido da terminologia O I J P para ©
trransiente rapido da fiuorescéncia, motivo pelo qual essa foil
adotada no presente trabalho.

0s transientes da curva de indugao da fluorescéncia medem
a cinética do preenchimento do reservatérioc de platoguincna
(PG) e a neterogeneidade associada a ele (SRIVASTAVA et al.,
1995} . Durante o aumento da fluorescéncia da clorofila a, ©
reservatério de aceiltadores de elétrons (Qa, Qb e PQ) <o FSm é
preenchido com elétrons originarios da agua, noO lado doador do
FSr (GOVINDJRE, 1995). Portanto, & cinética da fluorescéncia

representa rodos os passos do transporte de alétrons no FSip,

se constituindo, devido a 1sso € a0 fato de ser um método
rapido e nao invasivo, em uma importante ferramenta no estudo
da fotossintese, COI aplicagbes nas mais diversas areas (KRAUSE
& WETS, 1991; GOVINDJEE, 19953, inclusive na ecologia florestal

(BALL et al., 1994).

cerca de 90% da fluorescéncia da clorecfila &, Tna

remperatura ampiente, se origina do FSiy enquanto © FS; emite

pouca fluorescéncia (KRAUSE & WEIS, 19¢91: BOLHAR—NORDENKAMPF &

BQUIST, 1993) . Segundo GOVINDJEE (1995), essa peguena

participagao do FS; na emissao de fluorescéncia pode ser devida
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a trés fatores: a) o© centro de reacdio do FB8; captura mails
intensamente a energia do gue o 4o Foii, farendo com gue a sua
fotoquimica ndo seja limitada pelo capturador e & transferéncia
da energia seja irreversivel; b) o doador/aceitador de elétrons
imediato ao FSy nac é um sequestrador quimico da clorofila a e,
portanto, ndo ocorrem variacdes na fluorescéncia da clorofila a
e d) a natureza fisico-guimica da antena de clorofila a do FSi,
gue absorve preferencialmente luz com maiores comprimentos de
onda, faz com due predomine a dissipagao térmica da energia
absorvida.

Durante o primeirc segundo da iluminacéo, a flucorescéncia
aumenta do nivel O para o P e esse aumento é denominado de fase
ou transiente rapido da cinética da inducao da fluorescéncia. A
fase lenta & aguela gue O©COrre apbés o nivel P e pode durar
varios minutos até gue a fluorescéncia terminal (T) seja
atinglda (KRAUSE & WEIS, 1991; SCHEIBER et al., 1993;
GOVINDJEE, 1995). A fase rapida €& relacionada &a0S PIrocessoOs

primarios do FSiz, enguanto a fase lenta ¢ principalmente

relacionada as interacBes entre 08 processos que OcCorren nas
membranas dos tilacdéldes e 05 processos metabdlicos gque ocorrem
no estroma, primariamente © metabolismo do carbono {BOLHAR=
NORDENKAMPF & OQUIST, 1993). Neste trabalho, & considerada
apenas a fase rapida da cinética da indugdoc da fluorescéncia.
Quando folhas pré adaptadas ao escuro sido iluminadas, ha
am rapidce aumento na fluyorescéncia para um nivel denominado de
0 ou Fo. Esse nivel & atingido gquando a luz é absorvida pelas
clorofilas a da antena, sem dJue a4 energia de excltacao

resultante tenha sido capturada pelo centro de reacdo do Foir.
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Este estado dura apenas pico a nanosegundos, sendo O valor de
ro obtido por extrapelagad matematica ou por luz de excitagao
de baixa intensidade (BOLHAR-NORDENKAMPE & HoUIST, 1993). Em
ambhos os casos, FO & medido quando todes 08 centros de reagao
estdo abertos e eguivale a Qa totalmente oxidada (BALL et al.,
1964), com O potencial maximo para © Uuso fotoquimico da energla
de excitagdo. O sinal Fo proporciona uma referéncia valiosa
para todos 08 outros parametros da curva de inducgdc da
fluorescéncia (KRAUSE & WeIls, 1991; BOLHAR-NORDENKAMPE &
douIsT, 19933 . pelo menos trés fatores (dissipacgdo de energia
ndo radiativa, inativacdo e dano do centro de reagaoc do FSzr)
podem ser responsavels pelas alteracdes de O durante a
fotoinibigdo € subgseguente recuperagdo das funcdes do FSiz
(BUSCHMANN & KOCSANYI, 1989).

Sobh  irradiancia de alta intensidade, a fluorecéncia
sumenta, partindo de Fo, passando pelos niveis intermediarias J
e I, e atingindo © valor maximo P ou Fm. Esse aumento reflete

um  incremento gradual na producdo de fluorescéncia pela

clorofila, com concomitante recugdo nd taxa fotoguimica
(BOLHAR-NORDENKAMPE & 8OUIST, 1993). A razdo Dpars essa
diminuicdo €& dque O aceitador Qa torna-se cada vez mails
reduzido, com CS capturadores fechados (GOVINDJEE, 1995} .

0Os niveis intermediarias J e 1, também denominados de FJ e

Fi, sao inflexdes na curva de indugao, representando um estado

quase estacionarioc da emissdo de fluorescéncia, € estio
relacionados nao apenas & reducdo de Qa Mmas, tampén, a
neterogeneidade do reservatéric de plastoguinona (PQ)

(GOVINDJIEE, 199%; SRIVASTAVA et al., 1995%). A presenca destes
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niveis intermedidrios estabelece trés fases na curva de indugdo
(STRASSER et al., 1995y, A fase Fo-Fj, & qual reflete
principalmente a reducdo de Qa para Qa~ {(fase fotoquimical,

+ambém inclui o estado de oxidacédo de Qa. As fases Fi-Fi e Fil-

Fm sdo devidas ao preenchimento do reservatério de PQ e reflete
a heterogeneidade desse {pQ de rapida reducdc versus PQ de
lenta reducdo). Segundo GOVINDJEE (1990}, a heterogeneidade do
reservat6rio de PQ se deve a presenca de Qa COm dois potenciais
de reducdo - Q1 e Qh e de Qb com trés tipos, sendo um desses
nao funcionali para © transporte de elétrons. A fase Fi-Fi
demonstra que 0S elétrons comegam a Ser transferidos, via Qb,
para © reservat6rio de PO, ocorrendo um transiente de
reoxidacido de Qa. Em Fm, se a intensidade de luz for
suficientemente alta, todos ©s centros de reacao se fecham € a
fluorescéncia atinge seu nivel  maximo, sem que haja
participacao fotoquimica (BOLHAR-NORDENKAMPE & HOUIST, 1993
GOVINDJEE, 1995}).

Os capturadores de fluorescéncia, particularmente Fm,

refletem um aumento na dissipacéo de energia nao radiativa €
podem ser utilizados para proteger parcialmente ©S3 centros de
reacidc do FSir durante periodos de superexcitagao (DEMMING et
2l., 1987; GREER, 1988).

Um parametro muito util derivado da cinética rapilda da
inducdoc da fluorescéncia € a fluorescéncia variavel - Ev, a
qual equivale ao aumento de Fo para rm e € fungdo da
concentragdc de Qa~ (OTTANDER et al., 1993). A razio Fv/Fm

possul uma variacao tipica de 0,75 & 0,85 e & uma medida do
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potencial maximo da eficiéncia gquantica fotoguimica do FSix
{BOLHAR-NORDENKAMPF & OQUIST, 1993).

A area sobre a curva, entre Fo e Fm, €& proporcional ao
tamanho do reservatorio dos aceitadores de elétrons no lado
redutor do FSp; (BOLHAR-NORDENKAMPF & OQUIST, 1993). Esse
parametro é fornecido diretamente pelo PEA, mas também pode ser
estimado pela metade do tempo necessario para atingir Fm (T2},
sendo gue quanto menor for Tisz, menor serd o reservatdrio de PO
{BOLHAR~NORDENKAMPF & OQUIST, 1993; GOVINDJEE, 1995).

Apds atingir o maximo, a fluorescéncia decresce conforme
0a vai sendo oxidada pelos elétrons transferidos para o FS; via
complexo citrocrome f/bs e plastocianina (BOLHAR-NORDENKAMPE &
OQUIST, 1993).

Ouando ¢ efeito das temperaturas de aclimatacdo, de 15 e
30°C, foi analisado durante a cinética de indugdo da
filuorescéncia, foi verificado que, quando as plantas
permaneceram no escuro, ndc ocorreram diferengas entre espécies

e entre temperaturas quantc a fluorescéncia inicial (Fo),

maxima (Fm), variavel [Fv) e na relacdo Fv/Fm. Contude, ¢ tempo
necessario para a fluorescéncia da clorofila a atingir seu
valor maximo (TFm) fol maior nas plantas aclimatadas a 30°C,
principalmente nas de E. urophylla, cujo valor de TFm foil maior
que o de E. grandis, revelando gque o aceitador Qa demandou mais

tempo para ser reduzido. Apds 36 horas de aclimatacdo, nas
quais foram intercaladas 12 horas de exposigdo a c00umol més™,
foi verificado gque os valores de Fo das plantas aclimatadas a

15°C aumentaram, enguanto o©3 valcres de Fm, FIFv e £v/Fm

diminuiram. Nesse periodo, os valores desses parametros nas
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plantas aclimatadas a 30°C permanecerai constantes, & excecac
do TFfm gue diminuiu. NZo foram constatadas diferencas entre as
espécies guanto a @s85€S pardmetros. NO pericdo de 36 a 60 horas

de aclimatagao, nO qual foi intercaliado novo periodo de 12

woras de exposigdo a DFE de 600pumol mw?s™t, os valores dos
parametros permaneceram constantes e iguals aos observados as
36 horas de aclimatacao, a excegao de E. grandis aclimatada a
15°¢C, que demonstrou rendéncia de recuperagac nos valores
desses parametros aos obtidos nas plantas ap6s 60 horas de
aclimatagdo a 30°C. Foi somente nesse pericdo de aclimatacgdao
que 3e constatou diferenga entre as espécles para 03 parametros
Fo, Fm e Fv/Fm.

Fol observado gue apbs 12 horas de aclimatacdo a 10, 15,
25 e 30°C, no escuro, ©5 valores de Fv/Fm das duas espécies nao

foram afetados pelas remperaturas € ndo diferenciaram entre

espécies. Apbés 2 horas de exposigaoc a NFE de 600umol m?s™,

contudo, apenas © valor de Fv/Fm das plantas aclimatadas a 10°C

diminuiu, principalmente nas plantas de E. grandis, cujo valor

de Fv/Fm foi, inclusive, menor que © de E. urophylla e queé 0
obtido nas demais temperaturas de aclimatacgao.

pelos resultados ohtidos nesses experimentos, ficou
cvidente gque & remperatura de resfriamento no escuro nao causou
nenhum efeito sobre © FSix das plantas de eucallpto. rase
resultado esta de acordo com os obtidos por TONG et al. (1983},

BOUIST (1983) e YAKIR et al. (1985) -

0s efeitos da temperatura de resfriamento 50 se
manifestaram,apés a exposigdo a luz, COm O aumentc no valor de

ro e diminuigac noOS valores de Fmy rv e Fv/Fm. resultados
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semelhantes a esses foram obtides por GEORGIEVA et al. (1993)

fases efeitos ocorreral 14 a partir de duas horas de exposigaol
2 luz de intensidade média. Normalmente, quando as plantas

ainda ndc se aclimataram & temperatura de resfriamento € Sao

expostas a luz, a fotoinibicdo se caracteriza por decréscimo em
Fv e aumento em Fo, resultando na diminuicao de Fv/Fm {(OGREN &
GOUIST, 1984; GREER et al., 1986; SOMERSALO & KRAUSE, 1989) e
aumento na dissipacao rérmica {SOMERSALO & KRAUSE, 1989). Esse
comportamento demonstra baixa eficiéncia quantica fotoguimica,
devido a baixa concentracido de Qa no estado oxidado. Além
disso, GEORGIEVA et al. (1994) relatam que © aumento de Fo e a
reducdo de Fm podem ser resultado da desconexao entre as
moléculas de clorofilas da antena e/ou entre a antena € 08
centros de reacdo. Com a aclimatacao das plantas, esses
parametros tendem a normalizar, COMO £01 observado em E.
grandis apds 60 horas de adaptacado a 15°C.

L variacgé&o na dissipacgao térmica pode se tornar importante

para a interpretacdo da curva de cinética da indugao da

Fluorescéncia. Essa cinetica tem sido intimamente relaciconada a
eficiéncia fotoguimica do FSi;r (KRAUSE & WEIS, 1991) e nem
sempre conslidera & competi¢do existente entre todos 0S
pProcessos de desexcitagao, 0 dJue& acarreta em uma relacdoc quase
1inear entre as duas caracteristicas (GIERSCH & KRAUSE, 1991;
FRACKOWIACK & PTAK, 1904} .

No estude do efeito da DFF na cinética de inducgdo da
filuorescéncia fol opservado Jduée © valor de Fo aumentou com &
exposicao por gquinze minutos & intensidade crescente de

irradiancia, principalmente nas plantas aclimatadas & 10°C e a
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partir da DFF de 2000umol mZs!, gquando se constatou efeito
diferenciado da temperatura de aclimatacdo. O valor de Fo de L.
urophylla fol menor que o de E. grandis nas duas temperaturas e
em todas DFF. Os valores de Fm, Fv, vv/Fm, TFm e area
decresceram com © aumentoc da DFF (mails acentuadamente a partir
de 500umol mPs™ para E. urophylla e a partir de 1000 pmol mos™
para E. grandisj, sendo que o©s valores desses parametros
tenderam, de modo geral, a serem menores nas plantas de &.
urophyllia, principalmente gquando aclimatadas a 10°C. Para OS
parémetros de fluorescéncia obtidos na escala logaritmica de
tempo foi observado O mesmoe comportamento. para a fluorescéncia
intermediaria J (FJ]) 08 menores valores foram obtidos ém E.
grandis aclimatado nas duas remperaturas, segquida de E.
urophylla aclimatado a 25°C, Para a fluorescéncia intermediaria
I (Fi) n&o fol constatada diferenga entre egpécies e efeito das
remperaturas. A velocidade com gque 4a fiuorescéncia passou do
nivel intermediario J para o T (Fj>Fi) fol menor nas plantas de

F. urophylla, principalmente nas aclimatadas & 10°C, enquanto

para E. grandis nao £0i constatado efeito da temperatura. A
velocidade de transicdo de Fi para fp (Fi>Fp) também fol menor
nas plantas de E. urophylla, mas essa se igualou 2 de E.
grandis aclimatado a 10°C quando E. urophylla foi aclimatado a
10°C. Para esses parametros obtidos na escala logaritmica de

tempo foil observadc dgue as reducdes ocorreram a partir de
500umol m ‘st para E. urophylla e a partir de 1000pmol m 7 s™

para k. grandis, sendo as redugdes mais acentuacas Ccom DEE

superiores a 2000 umol m st
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SOMERSALC & KRAUSE (1989) relatam gque O tratamento Ccom

alta irradidncia transforma parte dos centros de reagdo do FSq11
em seqiestradores de filuorescéncia. Esses centros deverdo estar

habilitados em capturar a energia de exclitagao, mas

convertendo-a em calor. Entretanto, © aumento pronunciado de FO
¢ ambém indica decréscimo na eficiéneia de captura de energla
pelos centros de reacdo do FSir.

A resposta de Fo a fotoinibic&o parece ser complicada e
difere dependendo do material e das condigdes experimentals
(SOMERSALO & KRAUSE, 1989). DEMMING & BJORKMAN (1987) relatam
que a fotoinibigac relacionada ao decréscimo de Fo se recupera
plenamente, enguanto a fotoinibicdo que leva ao aumento de Fo &
irreversivel por longo tempo. Contudce, SOMERSALC & KRAUSE
(1989) verificaram que a foroinibigdo com O aumento de Fo fol
reversivel, principalmente guandc a recuperacdo fol realizada
sob baixa irradidncia e enm temperatura superior a de
resfriamentc. 0s autores inferem a existéncia de dois

mecanismos envolvidos na fotoinibigdo: um caracterizado pelo

aumento na fluorescéncia inicial do FSyy e gue se recupera sob
paixas temperaturas, € O outro & caracterizado por um
decréscimo na flucrescéncia variavel e necessita de =altas
temperaturas e, presumivelmente, de certas atividades
metabdlicas para se recuperal.

0 dano foroinibitério aos  centros de reacdo do S
acarretam no aumento de Fo, enguanto um aumento na dissipacao
de energia nao radiativa leva a um decréscimo de Fo (DEMMING et
al., 1987). Eptretanto, um aumento de Fo pode ser devido a uma

inativacdc do centro de reacdo (KRAUSE & WEIS, 1991).
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0 fato de Fo de E. urophylla ter sido mencr gue a de k.

grandis demonstra menor potencial de captura fotogquimica dessa
egpécie. Fsge resultado pede  ser devido a uma malor

concentracdo de Qa  e/ou menor reservatorio de PQ (OTTADER et

al., 1993), conforme pode ser verificado pelos valores de Fm,
Fv, area e FJ. Os menores valores obtidos para FIi>Fi e FirFp em
E. urophylla revelam que es53a espécie demandou mais tempo parad
a reducdo de Qa e para 4 rransferéncia do elétron para PQ,
tralvezr como resultado de uma maior heterogeneidade de seu
reservatério de PQ. A somatoria desses efeitos levaram a ula
menor eficiéncia guantica fotoguimica dessa espécie de
gucalipto.

Nesse ensaic, os efeitos da temperatura de resfriamento se

1

manifestaram a partir da DFF de 500umol m?s™t em E. urophylla e

a partir de 1000 pmol m?s' em E. grandis, sendo esses mais

acentuados a partir de 2000umol m%s! para as duas espécies,

principalmente sobre Fo. Essa transicido a DFF de 2000pmol mZs™

coincidiu com a obtida com a récnica fotoactustica, demonstrando

ser essa uma irradiancia critica para 4 fotoinibic&o das duas
espécies, sendo E. urophylla mais sensivel.

roi verificado, apbs 12 horas de reaclimatagdo no escuro
nas temperaturas de 10 e 25°C, que os valores da relacdo Fv/Fm

anteriormente obtldos apds a exposigédo a DFF de 500 a 3500umol

. “2 -1
nis™t se igualaram a0S3 obtidos a Oumol m7™sS 7 demonstrando

recuperacao das duas espécles de eucalipto ao tratamente

fotoinibitoério. Essa recuperagao poderia ter sido mais rapida



153

caso ocorresse  em irradiancia de baixa intensidade (KRAUSE,
19885 .
A maior parte da inativacdo do FS;; observada em alguns

rrabhalhos ndo esté relacionada a nenhum dano irreversivel ou a

degradagdo do centro de reacdo do Fbix (KIRILOVSKY et al.,
1688). Com isso, a inativagao reversivel pode ser vista coOmo um
mecanismo eficiente de protegdo das proteinas do FSyy contra o8
danos decorrentes da exposigac ac excesso de luz (BUSCHMANN &

KOCSANYI, 1989).



6. CONSIDERACOES FINAIS

Embora FE. grandis possulsse folhas mals espessas e com

maior contetdo de clorofilas, inclusive maior relacdo

clora/clorb, gque E. urophylla =zos 60 dias apls a semeadura, a
absortividade das duas espécies de eucalliptco sob irradié&ncia de
A=680nm foi igual. Contudo, E. urophylla apresentou mencr
eficiéncia fotossintética, demconstrada por sua menor liberagdo
de 0,, e menor eficiéncia quéantica fotoquimica, revelada pelos
menores valores de Fo, Fv, Fm, Fv/Fm, F] e &rea. Esses
resultados podem estar relacionados a sua maior liberagdo de
calor quando exposta a irradidncia crescente nesse comprimento
de onda, o que representa perda de energia para a fotossintese
{BUSCHMANN, 1987; KRAUSE et al., 1988) e/ou ao estado e &
composicido de seus aceitadores de elétrons (GENTY et al., 1989;
BUKHOV & CARPENTIER, 1996) ou, ainda, menor capacidade térmica
inerente & sua anatomia. Por outro lado, a liberagdo de calor

pelos pigmentos fotossintéticos de E. urophylla pode ter lhe

conferido maior termoestabilidade (HAVAUX & TARDY, 1997), uma
vez que sua liberacdo de 0, nac foi influenciada pela

temperatura de resfriamento de 10°C, enguanto a de FE. grandis

foi reduzida a partir da DFFese de 158umol m™@s™, com redugdo na

eficiénecia quantica fotoguimica. Esse resultado pode estar
relaciconado a confermacado da antena do FSyp de E. urophylla
(HAVAUX & TARDY, 1997), bem como a uma maicr interacgdo entre os
carotendides e as clorofilas nessa espécie (FRACKOWIACK & PTAK,

1994).
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Quando se considerou a fotossintese liquida, medida com ©
eletrocdo de Clark, a superioridade da atividade fotossintética
de E. grandis scbre E. urophylla ficou mais evidente. Esta

superioridade pode  ser devida & maior concentracac de

clorofilas em E. grandis, a sua maior relacdo clora/clob e,
talvez, a uma atividade diferenciada de seu FS:; induzida pela
presenga de O (POWLES, 1984; TAKAHASHI & ASADA, 1988).

A fotoinibicdc da fotossintese & comum em espécies de
Eucalyptus {OGREN & EVANS, 1992) e em outras espécies arbodreas
tropicais (KRAUSE et al., 1995). Neste trabalho ela ccorreu nas
duas espécies aqe eucalipto, mas em E. urophylla ela se
manifestou a partir de menor intensidade de irradidncia e fol
mais severa na reducgdo da eficiéncia quantica fotogquimica e,
conseguentemente, na liberacdo de 0z. A fotoinibicdc fol mais
acentuada nas duas especies a partir da DFF de 2000umol m?s™,
provavelmente em consegiiéncia da presencd de maior concentragao
de Qa reduzida {SOMERSALO & KRAUSE, 1989).

N3o foi constatada a recuperagdo na fotoinibicdo guando as

plantas foram expostas a DFF de 3500pmol ns™ e, en sequida,
reaclimatadas por até duas horas no escuro. Contudo, apds 12
nhoras de reaclimatagdc, a recuperacgdo da atividade fotoguimica

das plantas foil rotal. Pela recuperagao da liberacdo de Oz apds

o tratamento fotoinibitério de ateé 1000umol m?s™, bem como dos

parametros da fluorescéncia apds a exposigdo a DFF superiores a
essa, pode-se inferir que as alteragbes obtidas durante O
rratamento podem ser consideradas como mecanlsmos regulatdrios
de protegdc ao eXCesSSs0 de luz, ao invés de danos no aparato

fotossintético (SOMERSALO & KRAUSE, 1989;).



7. CONCLUSOES

Com base nos resultados obtidos neste trabalhc, pode-se

concluir gue a atividade fotossintética de E. grandis fol maior

que a de E. urcophylla, mas ele fol mais sensivel & temperatura

de resfriamento de 10°C. A fotoinibicac da fotossintese, gque

foli reversivel, ocorreu acentuadamente a partir de 2000umol m™@s™t

para as duas espécies, mas E. grandis se mostrou mais tolerante
aos seus efeitos do que E. urophylla, provavelmente por
apresentar maior dissipacdo de energia radiante pela emissdo de

fluorescéncia.
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