Universidade de Sao Paulo
Escola Superior de Agricultura “Luiz de Queiroz”

Variagao sazonal da fotossintese e relagées hidricas de
laranjeira ‘Valéncia’

Rafael Vasconcelos Ribeiro

Tese apresentada para obtengao do titulo de Doutor
em Agronomia. Area de concentragdo: Fisica do

Ambiente Agricola

Piracicaba
2006



Livros Gratis

http://www.livrosgratis.com.br

Milhares de livros gratis para download.



Rafael Vasconcelos Ribeiro
Engenheiro Agrénomo

Variagao sazonal da fotossintese e relagdes hidricas de laranjeira ‘Valéncia’

Orientador:
Dr. Eduardo Caruso Machado

Tese apresentada para obtengao do titulo de Doutor
em Agronomia. Area de concentragdo: Fisica do

Ambiente Agricola

Piracicaba
2006



Dados Internacionais de Catalogagao na Publicagéo (CIP)
DIVISAO DE BIBLIOTECA E DOCUMENTACAO - ESALQ/USP

Ribeiro, Rafael Vasconcelos

Variacéo sazonal da fotossintese e relagdes hidricas de laranjeira ‘Valéncia'. Rafael
Vasconcelos Ribeiro - - Piracicaba, 2006.

157 p.il.

Tese (Doutorado) - - Escola Superior de Agricultura Luiz de Queiroz, 2006.
1. Carboidratos 2. Fluorescéncia 3. Fruta citrica 4. Relacédo solo-planta-atmosfera |I.

Titulo

CDD 634.3

“Permitida a copia total ou parcial deste documento, desde que citada a fonte — O autor”



Agradecimentos

A Deus, aos meus antepassados e aos meus pais Claudio e Marilena pela vida.

Aos meus familiares, minhas irmas Monica, Simone, Renata, tia Claudia e avds Darci e Dinarcy

por estarem sempre presentes em minhas conquistas, mesmo que distantes fisicamente.

A minha amada esposa Ilana por compartilhar a sua vida comigo e me proporcionar toda a

tranqiiilidade necesséria para o desenvolvimento desse estudo.

Ao amigo Eduardo C. Machado (IAC) pelo constante incentivo e orientagdo durante minha

formagdo académica, exemplo de profissionalismo e carater.

Ao professor Ricardo F. Oliveira (Esalq, USP) pela amizade, ensinamentos, criticismo e toda

infra-estrutura disponibilizada durante minha breve passagem por Piracicaba.

Ao professor Luiz R. Angelocci (Esalg, USP) pelas sugestdes, ensinamentos e apoio durante o

doutorado.

A todos os mestres, que ao longo desses anos me proporcionaram bons exemplos e ensinamentos
preciosos para a vida profissional e pessoal, em especial aqueles que ajudaram na formacao do
meu carater e senso critico (Jardim de Infancia Los Tres Pastorcitos, Assun¢do; Escolas Classe
302 e 314 Sul, Grupo de Escoteiros do Mar Almirante Adalberto Nunes; Colégio Militar de
Brasilia, Brasilia; Universidade Federal de Lavras, Lavras; e Escola Superior de Agricultura

“Luiz de Queiroz”, Universidade de Sao Paulo, Piracicaba).
Aos amigos do plano espiritual por sempre me guiarem pelo caminho do bem.
Aos amigos Mauro G. Santos (UFPE), Lucio Flavo L. Vasconcelos (Embrapa) e José Zanetti

Junior, cuja valiosa ajuda durante o periodo experimental foi essencial para a qualidade desse

estudo.



A todos os colegas e amigos que compartilharam essa etapa da minha vida e que contribuiram

com suas idéias e atos para o meu desenvolvimento pessoal. Sucesso para todos voces.

Ao Programa de Pés-graduacdo em Fisica do Ambiente Agricola da Universidade de Sao Paulo
pela oportunidade de realizar meus estudos de pds-graduacdo, em especial aos mestres dos
Departamentos de Ciéncias Biologicas e Ciéncias Exatas da Escola Superior de Agricultura “Luiz

de Queiroz”.

Ao Centro Avancgado de Pesquisa Tecnologica do Agronegocio de Citros “Sylvio Moreira” e ao
Centro de Pesquisa e Desenvolvimento de Ecofisiologia e Biofisica do Instituto Agrondmico

(IAC), pela infra-estrutura disponibilizada e facilidades de pesquisa.

A Fundagio de Amparo a Pesquisa do Estado de Sdo Paulo (Fapesp) pelo apoio financeiro e pela

bolsa de estudos.



SUMARIO
RESUMO ...ttt et et ettt ettt et et e et e et e bt e enb e e sateebeeenbeennteeaeas 7
ABSTRACT ..ottt ettt ettt et e et e et e et eeab e e et e et e enbeenabeeteeenbeeenee 8
LISTA DE FIGURAS ...ttt ettt ettt ettt et e et ennaeeaeas 9
LISTA DE TABELAS ...ttt ettt ettt et et et eesnteeaee e 14
LISTA DE ABREVIATURAS E SIMBOLOS ......coovutiiiiiiiiiinnieieeese e 15
LT INTRODUGAO ...ttt et ae 18
2 DESENVOLVIMENTO ..ottt ettt et ettt st eaee e 21
2.1 CONSIACTAGOES ZETATS ..uvvvvieeeiriiieeeaiiieeeeeiireeeesiteeeeeatteeeeeattreessassreeesasraeeseanssseessannsseessansees 21
2.1.1 Habitat de origem, caracteristicas e fenologia dos CItr0S ..........ccovcueeeriiieniieeniieeniiee e 21
2.1.2 Clima e cultivo dos citros no Estado de SA0 Paulo.............ccocveeiiiiiiiiiiniiiiiiceee 28
2.1.3 Influéncia do ambiente na fotossintese e relagdes hidricas de Citros..........cccceeeeeeeeeeennnnnen. 30
2.1.4 Alguns aspectos fisiologicos relacionados a fotossintese e ao crescimento de citros........... 41
2.1.5 As variedades cultivadas de laranjeira: importancia da “Valéncia’ ...........cccccveeeviiieeennnnee. 44
2.1.6 Panorama atual da citricultura no Estado de SA0 Paulo ............ccoceeeviiiiniiiniiiniiiiiece 47
2.2 Material € MEOAOS ...c...ueiiiiiiiiiie ettt ettt ettt ettt eeeaaae e 50
2.2.1 Area XPEITMENtAL ..........c.voveveveeeeeeeeeeeeeeeeeeee ettt enes s 50
2.2.2 Medidas de trOCAS ZASOSAS .....eeeerurrreeeririreeerirteeeesireeeeastreeeeasasseeesannsseeesasssseeesannsseeesannssens 52
2.2.3 Medidas de potencial de 4ZUa N0 TAMO ........ccvvieiiiiiiiiiieeiiiiee e ettt e ereee e e eaeee e e 53
2.2.4 Medidas de fluorescéncia da clorofila @..........ccoocueeeviiiiiiiiiiiiiiii e 53
2.2.5 Quantificagao de carboidratos..........ccccuuviiiiiiiiiiiciiieee e 55
2.2.6 Avaliag¢ao da produgdo de frutos e biometria das plantas .............ccceeeevvieeeeiiiieeenniieeeeenee, 59

2.2.77 ANALISE dOS QA0S cenneeeeieeee e e et e e e e e e e e e e e e eas 59



2.3 Resultados € dISCUSSAO ..ce.uvveeiuiiiiiiiieeitie ettt ettt e ettt e et e et e sabe e e sabaeesaaneeeas 60
2.3.1 Avaliagdo das condigdes ambientais durante o periodo experimental..............ccceevveeeennee. 60
2.3.2 Variacao sazonal do potencial de 4gua N0 ramO ............ccocuiieeeiiiiiieeeiiiiiee e 65
2.3.3 Variacao diurna das troCaS ZASOSAS ....cccuuvrreerrurrreeeririreeeeiitreeearirteeesansereesenssseeessnsseeessnsnees 70
2.3.4 Variacao diurna da atividade fotoquimica............ccccuuieieiiiiiiieeiiiiiiee e 93
2.3.5 Variacao sazonal da fotossintese € tranSpiraGao ..........eeeeeeuvereeeriirieeeniiiieeeeiiieeeeenneeeeennes 113
2.3.6 Variacao sazonal do contetido foliar de carboidratos............ccvvvveeeieeiiiiciiiiiieeeeeeeeiie, 123
2.3.7 Producao de frutos € DIOMELIIA .........uvvvviieiiiieieciiiieeee e e e e 128
3 CONCLUSOES ..ottt 137

REFERENCTAS ..o eee e e e et e e e e e e e e e e e s e s e e e e et e s e e e e e e s e s e e e s es e s 138



RESUMO

Variacio sazonal da fotossintese e relacdes hidricas de laranjeira ‘Valéncia’

Esse estudo tem como hipdtese que a variagdo sazonal da fotossintese de laranjeira
‘Valéncia’ esté relacionada a fatores ambientais e endogenos. A menor atividade fotossintética
durante os meses frios e secos esta possivelmente associada a baixa temperatura e ao acimulo de
reservas, podendo ocorrer mesmo em condi¢cdes de boa disponibilidade hidrica. A alta atividade
fotossintética durante os meses quentes e chuvosos ¢ possivelmente induzida pela maior
disponibilidade de recursos naturais (dgua, energia solar e temperatura) e maior demanda por
carboidratos, haja vista que nessa ocasido ocorre fluxo vegetativo intenso. O objetivo foi testar a
hipdtese acima, avaliando a variagdo anual de algumas caracteristicas fisiologicas relacionadas a
fotossintese (trocas gasosas, fluorescéncia da clorofila, potencial de 4gua no ramo e contetido
foliar de carboidratos) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢des de campo, em Cordeiropolis (SP).
A influéncia da baixa disponibilidade hidrica sazonal foi verificada comparando-se plantas em
condigdes naturais com plantas sob irrigagdo. A produgdo e algumas caracteristicas biométricas
foram avaliadas. A maior atividade fotossintética de laranjeiras ‘Valéncia’ ocorre durante a
primavera, sendo induzida pelo aumento da temperatura e disponibilidade hidrica, enquanto que a
menor fotossintese ocorre durante o inverno, quando ha baixa temperatura e deficiéncia hidrica.
Durante o inverno, a menor fotossintese nao ¢ associada ao conteudo total de reservas foliares. Os
valores maximos de assimilagdo de CO;, sdo observados na primavera, quando as condic¢des
ambientais sdo intermedidrias entre o verdo e o inverno e ha fluxos vegetativo e reprodutivo nas
laranjeiras. A alta demanda de carboidratos por esses drenos causa decréscimos no conteudo de
reservas foliares entre outubro e novembro, possivelmente estimulando a fotossintese na
primavera. Embora a fotossintese das plantas no verdo seja maior que no inverno, a atividade
fotossintética ndo alcanca valores proximos aos da primavera por limitacdes de origem
bioquimica e estomatica. A menor atividade bioquimica ¢ induzida pela maior temperatura do ar
em relacdo a primavera, em especial durante o periodo vespertino, enquanto que a limitagdo de
origem estomdtica ¢ causada pela alta demanda evaporativa do ar no verdo. Durante o periodo
quente e chuvoso, a atividade fotoquimica se ajusta as condigdes ambientais ¢ ndo limita a
fixacdo de carbono. A menor atividade fotossintética durante o inverno ¢ ocasionada pela menor
condutancia estomatica, devida a baixa temperatura do ar e solo. A ocorréncia de deficiéncia
hidrica no inverno causa redu¢do do potencial de dgua nos ramos, diminuindo ainda mais a
condutancia estomatica. No inverno, ha limitacdo bioquimica da fotossintese devida a baixa
temperatura do ar, indicada pela redugdo da eficiéncia instantanea de carboxilagdo. Em relagdo ao
metabolismo fotoquimico, ndo ha indicios de limitagao da fotossintese.

Palavras chave: citros, fluorescéncia, sazonalidade, trocas gasosas.



ABSTRACT

Seasonal variation of photosynthesis and water relations of ‘Valencia’ sweet orange plant

This study has as hypothesis that the seasonal variation of photosynthesis in ‘Valencia’
sweet orange plant is related to environmental and endogenous factors. The lower photosynthetic
activity during cold and dry months is possibly associated to low temperature and accumulation
of leaf reserves, occurring even in well-watered plants.The higher photosynthetic activity during
warm and rainy months is probably induced by higher availability of natural resources (water,
sunlight and temperature) and by carbohydrate demand, since there is intense vegetative flush
during this period. The objective was to test the above hyphotesis, evaluating the annual variation
of some physiological characteristics related to photosynthesis (gas exchange, chlorophyll
fluorescence, stem water potential and leaf carbohydrate content) of ‘Valencia’ sweet orange
plants under field conditions, in Cordeiropolis (SP). The influence of low seasonal water
availability was verified by comparing plants under natural with irrigated plants. Fruit production
and some biometric characteristics were evaluated. The highest photosynthetic activity in
‘Valencia’ sweet orange plants occurred in spring, being induced by increase of temperature and
water availability, while the lowest photosynthesis occurred in winter, when there is low
temperature and water deficiency. During the winter, the lowest photosynthesis is not associated
to the total reserve content in leaves. The maximum CO, assimilation values are observed in
spring, when environmental conditions are intermediate between summer and winter and there
are vegetative and reproductive flushes in sweet orange plants. The high demand for
carbohydrates in those sinks causes reduction in leaf reserve contents between october and
november, probably estimulating the photosynthesis in spring. Although the photosynthesis in
summer is higher than in winter, the photosynthetic activity does not reach values close to ones
observed in spring due to biochemical and stomatal limitations. The low biochemical activity is
induced by higher air temperature when compared to spring, mainly during afternoon, while the
stomatal limitation is caused by the high air evaporative demand in summer. During the warm
and wet period, the photochemical activity adjusts itself to environmental conditions and does not
limit the carbon fixation. The low photosynthetic activity during winter is caused by low stomatal
conductance as a consequence of low air and soil temperature. The occurrence of water
deficiency in winter causes reduction of stem water potential, which is an additional factor
leading to reduced stomatal conductance. In winter, there is biochemical limitation of
photosynthesis due to low air temperature, as indicated by reduced instantaneous carboxylation
efficiency. Regarding the photochemical metabolism, there are not signs of limitation to
photosynthesis.

Keywords: citrus, fluorescence, gas exchange, seasonality.
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em D-F) diarias de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢des de campo,
conduzidas sem (controle) ou com irrigacdo (irrigado). Em A e D sao
apresentados os valores totais de 4; e E; somando as duas faces da copa. Em
B-C e E-F sdo comparados os valores de 4; e E; em cada face da copa (leste e
oeste) de plantas em condigdes naturais (B,E) e irrigadas (C,F). As medidas
foram realizadas em 16/09, 22/10, 19/11 e 14/12 de 2004 ¢ 17/02, 29/03,
29/04, 02/06, 21/07 e 19/08 de 2005, sendo os meses das avaliagdes
apresentados no eixo-X. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro

Assimilacao diaria de CO, (4,) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢des de
campo, conduzidas sem (controle) ou com irriga¢do (irrigado) em funcdo da
radiagdo solar global diaria (Qg, em A) e temperatura do ar (74z) média (B),
maxima (C) e minima (D) didria. Os dados se referem aos valores totais de A4;
somando as duas faces da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro

Variacdo sazonal da eficiéncia diaria do uso da agua (4/E;) de laranjeiras
‘Valéncia’ em condi¢cdes de campo, conduzidas sem (controle) ou com
irrigacdo (irrigado). Os dados se referem aos valores totais de 4; e E;somando
as duas faces da copa (Figura 19). Simbolos indicam o valor médio (n=5) +
EITO PAATAD. ... veetieeeie ettt ettt et te st ette et et e esbeesbe e seeeseeesbeenseenseeenseessseenne

Variagao sazonal do conteudo foliar de carboidratos [agucares totais (47, em
A e B), acucares soluveis (45, em A ¢ B), amido (4M, em A e B), agucares
redutores (AR, em C e D) e nao redutores (ANR, em C e D)] na face leste (A e
C) e oeste (B e D) da copa de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢gdes de campo,
conduzidas sem (controle, simbolos vazios) ou com irrigagdo (irrigado,
simbolos cheios). Amostras coletadas as 15 h em 16/09, 22/10, 19/11 e 14/12
de 2004 e 17/02, 29/03, 29/04, 02/06, 21/07 € 19/08 de 2005, sendo os meses
das avaliagdes apresentados no eixo-X. Simbolos indicam o valor médio
(174) % €110 PAATAO.....eevieeiiieiiiete et ettt st ettt sabeeebe s

Variacao sazonal do crescimento (A) e do nimero de brotacdes (B) de ramos
de laranjeiras ‘Valéncia’. As plantas foram conduzidas sem (controle) ou com
irrigacdo (irrigado). Simbolos e barras indicam o valor médio de 20 ramos =+
EITO PAATAO. ... tietieeeie ettt eteeetie ettt ee st eeette et et e esbeesbe et eenseeesbeenseenseeenseeesseenne
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Figura 24 -

Aspecto visual da regido exposta da copa de laranjeiras ‘Valéncia’
conduzidas sem (A) ou com irrigacdo (B). Observar o maior fluxo vegetativo
das plantas irrigadas. Data: 08/09/2005.........c.ccovueeviimniienieeireeeeeesee e
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1 INTRODUCAO

Com o aumento da competitividade na citricultura, tem-se buscado alternativas para
incremento de produtividade através de melhorias no manejo dos pomares e utilizagdo de
tecnologia, por exemplo, combinando técnicas de irrigagdo e adensamento de plantio. A alta
eficiéncia produtiva € essencial para a manutencao da posi¢ao de destaque que o Brasil ocupa no
mercado mundial de laranjas. Embora exista tecnologia disponivel capaz de reduzir a
susceptibilidade dos pomares aos fatores que limitam a produtividade, tanto os de origem abidtica
(ex. disponibilidade de agua) como bidtica (ex. pragas e doengas), pouco se sabe sobre a
interacdo existente entre os citros e o ambiente. Essa por sua vez, ¢ determinante no crescimento
e desenvolvimento dos citros, podendo representar sério entrave ao sucesso da atividade citricola
mesmo que os demais fatores relativos ao solo e planta sejam satisfatorios.

Além de existir pouco estudo sobre a influéncia do clima na fisiologia dos citros, a maior
parte dos relatos diz respeito a regides citricolas localizadas no hemisfério norte e/ou outros
continentes. Esse aspecto faz com que a extrapolagio e mesmo a interpretacdo dos
conhecimentos gerados deva ser realizada com cautela quando consideradas as condi¢des
brasileiras. Mesmo no proprio Estado de Sao Paulo, existem varios tipos climaticos que
certamente afetam o metabolismo das plantas de forma diferenciada. Existem &reas com
distribuicdo anual irregular de chuvas, determinando épocas com alta e baixa disponibilidade
hidrica, e dreas em que o fator sazonal determinante ¢ a temperatura. Apesar da citricultura ser
um dos pilares da agricultura paulista, a maioria dos estudos de campo disponiveis apresenta
resultados de cunho pratico (produ¢do, plantio, adubacdo e crescimento) que nem sempre
relacionam os aspectos fisioldgicos subjacentes essenciais para a constru¢do do conhecimento.
Nesse contexto, o Brasil, como principal produtor mundial de laranjas, tem o dever e a
necessidade de expandir o conhecimento em relacdo a citricultura subtropical e mesmo tropical.
Nessa linha, o Centro Apta Citros ‘Sylvio Moreira’ do Instituto Agrondomico e a Estacdo
Experimental de Citricultura de Bebedouro tém desempenhado papel fundamental no
desenvolvimento da citricultura paulista e brasileira.

Embora o ambiente influencie a fisiologia dos citros, esses como plantas perenes sempre-
verdes apresentam fases fenologicas com susceptibilidade diferencial as limitagdes ambientais.
Nas fases iniciais do florescimento, a produgdo ¢ drasticamente reduzida pela ocorréncia de

estresse térmico e/ou hidrico (DAVIES, 1986 apud DAVIES; ALBRIGO, 1994; MONSELISE,
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1986). Entretanto, pode ocorrer queda acentuada de flores e frutinhos devido ao suprimento
inadequado de nutrientes, mesmo em condigdes ambientais 6timas ou ndo limitantes (DAVIES;
ALBRIGO, 1994; GARCIA-LUIS et al., 1988; RUIZ et al., 2001). Dessa forma, a alternancia de
safras pode ocorrer mesmo em pomares bem manejados e em anos com condigdes ambientais
razoaveis para a producdo. Esses fatos tornam evidente a necessidade de estudos que contemplem
a interacdo planta-ambiente com enfoque sistémico, considerando desde aspectos macro como a
producdo de pomares e o clima até aspectos de microescala como a resposta dos estdmatos e
reacdes fotoquimicas as mudangas dos elementos ambientais e a disponibilidade de reservas
(carboidratos) para o crescimento das plantas.

Quando considerado o metabolismo das plantas ao longo do ano no planalto paulista,
podem-se definir pelo menos duas épocas bem distintas. A primeira ocorre durante os meses
quentes e chuvosos de primavera e verdo, quando ha atividade fotossintética intensa e fluxos
reprodutivo e vegetativo. A segunda época contempla os meses de baixa temperatura e
disponibilidade hidrica (inverno), havendo reducdo da fotossintese e paralisacdo aparente do
crescimento (MACHADO et al., 2002). Alguns estudos comentam que nessa fase sdo acumuladas
reservas para posterior utilizagdo no florescimento (GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT;
KOCH, 1996; SYVERTSEN; LLOYD, 1994), que ocorrera em virtude das primeiras chuvas
primaveris. Em relacdo ao acimulo de reservas, tem-se demonstrado efeito inibitério das mesmas
no metabolismo fotossintético (IGLESIAS et al., 2002; RIBEIRO et al., 2004b), sendo esse mais
um aspecto a ser considerado em estudos de variacdo sazonal. Os citros, por serem plantas
perenes, apresentam atividade fotossintética durante todo o ano, assim como uma interagcdo
continua entre fonte e dreno induzido pela presenga de frutos em variedades de maturacao tardia,
como a laranjeira ‘Valéncia’.

A hipotese desse estudo ¢ que a variagdo sazonal da fotossintese em laranjeira ‘Valéncia’
estd relacionada a fatores do ambiente e enddgenos de tal forma que a menor atividade
fotossintética durante os meses frios e secos esteja associada a baixa temperatura e ao acimulo de
reservas, podendo ocorrer mesmo em condi¢cdes de boa disponibilidade hidrica, enquanto que a
alta atividade fotossintética durante os meses quentes e chuvosos ¢ induzida pela maior
disponibilidade de recursos naturais (dgua, energia solar e temperatura) e maior demanda por
carboidratos, haja vista que nessa ocasido ocorrem os fluxos reprodutivo e vegetativo. Para

verificar essa hipodtese, esse estudo objetivou avaliar a variagdo anual de algumas caracteristicas
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fisiologicas relacionadas a fotossintese (trocas gasosas, fluorescéncia da clorofila, potencial de
agua no ramo e conteudo foliar de carboidratos) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condigdes de
campo. A influéncia da menor disponibilidade hidrica sazonal foi avaliada mantendo-se a metade
das plantas sob irrigagdo (solo proximo a capacidade de campo). A produgdo e algumas
caracteristicas biométricas foram avaliadas para posterior inferéncia sobre o wuso de

fotoassimilados no crescimento vegetativo e reprodutivo.
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2 DESENVOLVIMENTO
2.1 Consideragdes gerais

O entendimento dos fatores fisiologicos (enddgenos) e ambientais (exdgenos) que
regulam a variacdo sazonal da fotossintese em laranjeiras ¢ apenas possivel quando se conhece a
fenologia dos citros, as caracteristicas fisiologicas de laranjeiras e a influéncia do ambiente sobre
o metabolismo dessa espécie. O crescimento e desenvolvimento vegetal sdo determinados pela
acdo conjunta de fatores endogenos, exdgenos e da interacdo entre eles, sendo possivel observar
tal interferéncia por meio da fenologia, definida como o estudo dos fendmenos periddicos da vida
em relacdo as condi¢des ambientais (LUCCHESI, 1987). Uma visdo sistémica das intera¢des que
existem entre os citros e o ambiente ¢ fundamental para que ocorram avangos tedricos e praticos
nos diversos campos do conhecimento que permeiam a atividade citricola, onde o principal foco

pratico ¢ o aumento de produtividade.

2.1.1 Habitat de origem, caracteristicas e fenologia dos citros

As laranjeiras cultivadas pertencem ao género Citrus, originario do sudeste asidtico, que
compreende areas localizadas ao sul da China e nordeste da India (SPIEGEL-ROY;
GOLDSCHMIDT, 1996). Em relacdo ao tipo climatico do habitat de origem dos Citrus, a
literatura ¢ unanime em considerar as areas tropicais e subtropicais asiaticas, o que ndo ocorre
quando a questdo envolve a adaptag@o climatica desse género. As discussdes tém se baseado em
caracteristicas morfologicas e/ou fisioldgicas que as plantas apresentam. A grande area foliar e o
sistema radicular superficial indicam habito mesoéfito, ou seja, plantas cujo habitat apresenta
como caracteristica a disponibilidade hidrica, levando Kriedemann e Barrs (1981) a sugerirem
que as plantas fossem provenientes do sub-bosque de florestas tropicais. A baixa transpiracdo, o
aumento significativo da temperatura foliar em condig¢des de alta irradidncia e temperatura, e o
alto conteudo de clorofila (MACHADO et al., 2002; RIBEIRO; MACHADO; SANTOS, 2005;
SYVERTSEN; LLOYD, 1994) também corroboram a hipotese de origem mesoéfita. Entretanto, a
espessa camada cuticular e as ceras epicuticulares das folhas indicam adaptacdo xeromorfica
(KRIEDEMANN; BARRS, 1981). Tal controvérsia poderia ser explicada pelo fato de regides

tropicais e subtropicais apresentarem periodos com baixa disponibilidade de dgua, quando tais
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adaptagdes morfo-fisiologicas permitiriam o desenvolvimento dos citros nessas condi¢des
(GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996).

Os citros sdo considerados plantas sempre-verdes, o que indica maior reposi¢ao foliar em
relacdo a abscisdo. A queda de folhas ocorre durante todo o ano, com exceg¢do da época de
florescimento na primavera (RODRIGUEZ, 1991) e durante o verao, quando a abscisdo foliar ¢
reduzida (ERICKSON; BRANNAMAN, 1960). Dentre os fatores que regulam a abscisdo foliar,
podem-se citar os de carater abidtico (temperatura, umidade do ar e do solo, luminosidade e
vento), os de origem bidtica (pragas e doengas), os causados por injurias no sistema radicular e os
ocasionados por desbalangos nutricionais. A agdo conjunta desses fatores condiciona a
manutengdo das folhas nos ramos por um periodo que varia de 1 a 3 anos (RODRIGUEZ, 1991).
Davies e Albrigo (1994) relatam a existéncia de plantas citricas com indice de area foliar (I4F)
igual a 12, sendo verificados valores entre 2,5 e 15 em laranjeiras ‘Valéncia’ (RIBEIRO et al.,
2006'; TURRELL, 1961). Esse fato sugere alta densidade foliar, o que ocasiona auto-
sombreamento das partes internas da copa. O auto-sombreamento ¢ encontrado em pomares
adensados, onde a baixa disponibilidade de energia radiante afeta a producdo de frutos, fazendo
com que 0s mesmos ocorram apenas nas camadas externas (mais expostas) da copa. Em relacdo a
esse assunto, Medina e Ribeiro (2006) discutem sobre a fisiologia de plantas adensadas,
considerando aspectos praticos e econdmicos envolvidos no adensamento de plantas citricas. E
importante considerar que a presenca constante de folhas permite atividade fotossintética durante
praticamente todos os dias do ano, sendo possivel a manutencdo do suprimento de substrato
(agucares) para o crescimento das plantas (SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996).

O crescimento e desenvolvimento da parte aérea (copa), € como conseqiiéncia a reposicao
foliar, ¢ mais acentuado em condi¢do de fotoperiodo superior a 12 h e quando a temperatura e
adgua ndo sao limitantes (DAVIES; ALBRIGO, 1994). Essas condi¢cdes ocorrem durante a
primavera e verdo no hemisfério sul, quando sdo verificados os fluxos vegetativos. Em condi¢des
subtropicais podem existir de dois a cinco fluxos vegetativos, dependendo da temperatura e
disponibilidade hidrica (DAVIES; ALBRIGO, 1994; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996).
De forma geral, existem dois principais fluxos vegetativos no Estado de Sao Paulo, denominados

de fluxo de primavera (entre setembro e outubro) e de verdo (entre dezembro e fevereiro). Davies

' RIBEIRO, R.V.; ROLIM, G.S.; AZEVEDO, F.A.; MACHADO, E.C. Methodologia para avaliagdo do
florescimento de laranjeira ‘Valéncia’. 2006 (em fase de elaboracdo).
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e Albrigo (1994) citam que o fluxo de primavera ocorre em varias posi¢des da copa, produzindo
ramos com internodios curtos. Em termos de florescimento e produgdo de frutos, Spiegel-Roy e
Goldschmidt (1996) afirmam que o fluxo de primavera ¢ o mais importante por apresentar
brotagdes reprodutivas (com flores) e vegetativas (apenas folhas). Ja o fluxo de verdo produz
predominantemente ramos vegetativos (SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996) com
internddios mais longos e distribuidos de forma mais heterogénea na copa (DAVIES; ALBRIGO,
1994), sendo responsavel pelo crescimento vegetativo da planta.

Durante o inverno, o crescimento das plantas citricas ndo ¢ aparente, sendo comumente
chamado de “descanso” ou “repouso” de inverno. Nessa época, a baixa temperatura do ar
(<13°C) causa redugdo do metabolismo da parte aérea, ocasionando paralisagdo do crescimento
(KHAIRI; HALL, 1976a; REUTHER, 1973). O crescimento radicular ¢ paralisado apenas em
temperaturas no solo inferiores a 7°C, ocorrendo freqiientemente de forma alternada com o
crescimento da parte aérea (BEVINGTON; CASTLE, 1985; CASTRO et al., 2001). Entretanto,
Spiegel-Roy e Goldschmidt (1996) relatam que o crescimento radicular ocorre de forma
ininterrupta, variando apenas a velocidade de crescimento em fun¢do da disponibilidade de agua,
aeragdo e temperatura, que deve ser superior a 13°C e inferior a 36°C (CASTLE, 1980 apud
SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). De qualquer forma, a utilizagdo do termo
“crescimento ndo aparente” ¢ mais apropriado, uma vez que pode estar ocorrendo crescimento do
sistema radicular em situagdes em que a parte aérea estd com o crescimento paralisado. Ainda, o
termo “repouso” ou “dorméncia” se torna inapropriado pelo fato das plantas citricas serem
sempre-verdes, apresentando area foliar ativa e, portanto atividade fotossintética durante todo o
ano (MACHADO et al., 2001; 2002).

Além da temperatura, o crescimento das raizes ¢ afetado pela disponibilidade de 4gua no
solo e pela hidratacdo das plantas (DAVIES; ALBRIGO, 1994) sendo essa ultima responsavel
pela turgescéncia celular necessaria para expansao da parede celular. Considerando a estrutura do
sistema radicular, pode-se separar a parte superior (proxima a superficie) com raizes laterais
fortes responsaveis pela sustentacdo de uma densa rede de raizes fibrosas, € uma por¢do mais
profunda com raizes laterais pequenas e fibrosas dispostas verticalmente em relacdo ao solo. Essa
distribuicdo do sistema radicular no solo seria uma estratégia adaptativa, onde a por¢do superior

seria responsavel pela absor¢do de dgua e nutrientes presentes na camada superficial do solo,
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enquanto que a por¢do mais profunda seria mais importante em periodos de estiagem prolongada
(SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996).

Com o fluxo de primavera, surgem estruturas vegetativas e reprodutivas responsaveis pelo
inicio do florescimento dos citros. Entretanto, o surgimento dos botdes florais ¢ conseqiiéncia da
inducdo do florescimento ocorrida durante o inverno (KRAJEWSKI; RABE, 1995;
MONSELISE, 1985), quando a baixa temperatura e/ou a falta de 4gua sdo os principais estimulos
ambientais para que as gemas vegetativas desenvolvam a capacidade de florescer
(DAVENPORT, 1990; RIBEIRO; MACHADO; BRUNINI, 2006; SOUTHWICK;
DAVENPORT, 1986; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). A indu¢do de um numero
significativo de flores se di quando a temperatura é inferior a 13°C e/ou quando o periodo de
deficiéncia hidrica ¢ superior a 30 dias (SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). J4 o inicio do
florescimento, i.e. surgimento de botdes florais, ocorrera de 3 a 4 semanas apds uma irrigacao ou
ocorréncia de chuvas (SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996), que segundo Tubélis (1995)
devem ser superiores a 20 mm. Alguns relatos tém apresentado evidéncias de que a temperatura e
disponibilidade de agua parecem agir de forma independente na indug¢do do florescimento
(HALL; KHAIRI; ASBELL, 1977; MOSS, 1976; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996).

Entretanto, ¢ importante considerar que os efeitos da temperatura e disponibilidade de
agua possam ser aditivos, ou seja, a ocorréncia de baixas temperaturas e seca induzira a formagao
de mais estruturas reprodutivas se comparado a ocorréncia de apenas um dos fatores. Prado
(2006) verificou decréscimo de aproximadamente 39% no nimero de flores durante o pico de
florescimento quando laranjeiras ‘Valéncia’ foram irrigadas, ou seja, submetidas apenas aos
efeitos da baixa temperatura.

A temperatura ainda exerce influéncia no florescimento quando considerado o tipo e
duracdo do periodo de brotacio (LOMAS; BURD, 1983; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT,
1996). Baixas temperaturas durante um longo periodo no inverno tendem a formar mais
inflorescéncias sem presenga de folhas, ao passo que altas temperaturas (25-30°C) tendem a
diminuir o periodo de brotacdo. Altas temperaturas durante o periodo de inducdo do
florescimento no inverno (fraca indugdo) tendem a atrasar ¢ estender o florescimento (SPIEGEL-
ROY; GOLDSCHMIDT, 1996), entretanto, Lomas e Burd (1983) relatam que invernos rigorosos

também tendem a atrasar o inicio do florescimento dos citros em Israel. Logo, a regulagdo e
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indugdo do florescimento ¢ um assunto complexo e que provavelmente deve apresentar diversas
peculiaridades relacionadas as regides produtoras e também as variedades consideradas.

Além dos efeitos ambientais, o florescimento ¢ regulado pela disponibilidade de
carboidratos, balango hormonal ¢ nutricional (BUSTAN; GOLDSCHMIDT, 1998; GARCIA-
LUIS et al, 1988; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996; GOLDSCHMIDT et al, 1985;
KRAJEWSKI; RABE, 1995; RUIZ et al., 2001; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). Em
relagdo ao contetido de carboidratos das plantas, tanto a parte aérea (folhas e ramos) como as
raizes parecem ter importancia no suprimento de reservas para o florescimento. A forte relagdo
fonte-dreno durante o florescimento pode levar, em situagdes de alta produgdo, ao esgotamento
de reservas e colapso da planta (SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996; SYVERTSEN;
LLOYD, 1994), o que poderia afetar o florescimento da safra seguinte (GOLDSCHMIDT;
GOLOMB, 1982) e ser um dos elementos envolvidos na alternancia de produgdo. Tal utilizacao
de reservas durante o florescimento dos citros varia de menos de 0,5 até 7 kg de massa seca por
arvore, dependendo da variedade (BUSTAN; GOLDSCHMIDT, 1998; GUARDIOLA et al.,
1984).

Quando se considera o balanco hormonal das plantas, existem evidéncias de que a
principal classe de fito-hdrmonios envolvida seja a das giberelinas (DAVENPORT, 1990;
MONSELISE; GOREN, 1978), papel esse que parece ser ocupado pelo nitrogénio e seu
metabolismo quando a atengdo ¢ voltada para o aspecto nutricional (SPIEGEL-ROY;
GOLDSCHMIDT, 1996). O florescimento parece se dar quando a concentragdo da giberelina As
(GA4;) no tecido decresce, sugerindo efeito inibitério dessas moléculas (MONSELISE, GOREN,
1978). Durante a inducao do florescimento também ocorre aumento na concentragao de amonia
nas folhas, sugerindo o envolvido do nitrogénio nesse processo (LOVATT et al, 1988).
Adicionalmente, elevada quantidade de nitrogénio nos tecidos pode induzir maior propor¢do de
gemas vegetativas em detrimento das reprodutivas (DAVIES; ALBRIGO, 1994).

Embora o florescimento e seu controle venham sendo estudados ha décadas, esse tema ¢
objeto de bastante debate no meio cientifico, haja vista que existem trabalhos em que ndo sdo
observadas correlagdes entre os teores de carboidratos, hormonios ¢ nutrientes ¢ o florescimento
em citros, o que vem a confirmar que as bases fisiolégicas do florescimento ndo estdo

completamente elucidadas (GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996;
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GOLDSCHMIDT et al., 1985; HALL; KHAIRI; ASBELL, 1977; KRAJEWSKI; RABE, 1995;
MONSELISE; GOREN, 1978; MOSS, 1976).

Do total de estruturas reprodutivas, que pode chegar a 200 mil em plantas adultas, apenas
uma pequena proporcao (entre 0,1 e 10%, dependendo da espécie considerada) chegard a ser
colhida como fruto (AGUSTL 2000; GARCIA-LUIS et al., 1988; RODRIGUEZ, 1991;
SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). Isso se deve em parte a abscisdo de estruturas
(botdes, flores e frutinhos) que ocorre desde o surgimento dos botdes florais até cerca de 3 a 4
semanas apos o inicio do florescimento. Essa abscisdo ocorre pela formagdo de flores e frutinhos
defeituosos (ERICKSON; BRANNAMAN, 1960), ou mesmo pela ocorréncia de condigdes
ambientais adversas. Uma segunda queda de estruturas reprodutivas, no caso frutinhos com
diametro entre 0,5 ¢ 2 cm, ocorre entre os meses de novembro e dezembro no hemisfério sul,
chamada de “queda fisiologica” (DAVIES; ALBRIGO, 1994). Entretanto, esse segundo periodo
de abscisdo de estruturas ocorre provavelmente pela competicdo entre os frutinhos por
carboidratos, 4gua e hormdnios dentre outros (GARCIA-LUIS et al., 1988; PRADO, 2006; RUIZ
et al., 2001). O ambiente também afetara a propor¢ao de flores que se transformam em frutos e
chegam a colheita, pois temperaturas entre 35 ¢ 40°C e deficiéncia hidrica durante o periodo
reprodutivo inicial (frutos com didmetro inferior a 3 cm) causam queda excessiva de frutinhos em
virtude de um balango de carbono negativo (DAVIES, 1986 apud DAVIES; ALBRIGO, 1994;
MONSELISE, 1986; TUBELIS, 1995). Logo, é facilmente compreendido que a quantidade de
flores formadas ndo necessariamente implica em alta producdo, e que a mesma pode ser
comprometida pela ocorréncia de condi¢des ambientais adversas durante o florescimento, mesmo
que no restante do ano agricola as condi¢des climdticas sejam apropriadas. Em estudo de
modelagem, Camargo et al. (1999) concluem que a ocorréncia de deficiéncia hidrica no periodo
de florescimento e pegamento dos frutos de laranjeira ‘Valéncia’ ¢ um fator chave na reducgdo da
produtividade.

Apos o florescimento e polinizagdo, os frutinhos entram em fase de crescimento que se
estende até o momento da colheita, cuja dura¢do varia com o tipo de maturacdo da variedade
(precoce, intermedidria ou tardia). Esse periodo compreende os meses de setembro a maio (8
meses) no caso das variedades precoces, podendo se prolongar até meados de fevereiro (17
meses) quando a variedade apresenta maturagdo tardia (TUBELIS, 1995). Existem variedades

que apresentam em uma mesma época flores e frutos (tardia), enquanto em outras, o surgimento
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das flores se da apds a colheita (precoces). Além do fator genético, o desenvolvimento e
maturagdo dos frutos sdo influenciados pela disponibilidade de agua e potassio, fito-hormonios e
suprimento de  carboidratos (GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996; SPIEGEL-ROY;
GOLDSCHMIDT, 1996). Nessa fase de crescimento dos frutos existe grande demanda por
fotoassimilados, sugerindo a forte relagdo fonte-dreno em citros (GOLDSCHMIDT; KOCH,
1996; GOLDSCHMIDT et al, 1985). O ambiente também ird afetar a maturacdo e
desenvolvimento dos frutos, sendo os principais fatores a disponibilidade de 4gua e temperatura
(ALBRIGO, 1992; SYVERTSEN; ALBRIGO, 1980a,b). Volpe; Schoffel e Barbosa (2000)
relataram que a temperatura do ar foi o fator ambiental que mais exerceu influéncia sobre a
qualidade das laranjas.

Os aspectos tratados até o momento dizem respeito as caracteristicas e fendmenos que
ocorrem na parte aérea, no sistema radicular, e/ou na planta como um todo quando se considera a
interagdo em as porgdes expostas a atmosfera e ao solo. Entretanto, uma questao importante ¢ a
utilizagdo dos porta-enxertos, que sdo plantas de espécies diferentes da utilizada como copa.
Assim sendo, ocorre a modificacdo da fenologia e de algumas caracteristicas da planta em fungado
do porta-enxerto empregado (conhecido popularmente como ‘“cavalo”), podendo-se destacar:
época de florescimento; porte da planta; tolerancia a estresses abidticos (falta de agua e
temperaturas extremas); resisténcia a doengas e pragas e qualidade dos frutos (ALBRIGO, 1992;
POMPEU JUNIOR, 1991; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). De uma forma geral, a
enxertia tem sido usada para diminuicdo do periodo juvenil, determinando producdo precoce,
cultivo de plantas mais uniformes e aumento da produgcdo (DAVIES; ALBRIGO, 1994;
POMPEU JUNIOR, 1991). Esses aspectos irdo afetar a fisiologia da planta e assim influenciar as
respostas a variagdo sazonal do clima e os padrdes de produgdo ano-a-ano.

Finalmente, os aspectos abordados em relacdo as caracteristicas e fenologia dos citros
sugerem que ocorre grande variacdo anual da estrutura e metabolismo da planta, considerando
tanto a parte aérea (fluxos vegetativos, flores e frutos) como o sistema radicular e podendo ser
mais ou menos acentuada dependendo da combinacdo copa/porta-enxerto utilizada. Assim, ao
longo de um ano agricola as plantas estdo submetidas a influéncia de fatores endogenos e
exogenos (ambiente), assim como a interagdo de ambos. De fato, as variagdes de intensidade de
luz e fotoperiodo afetam o desenvolvimento das plantas através de alteragdes na atividade

fotossintética didria, que aliadas as diferencas de temperatura e disponibilidade de 4gua entre



28

regides produtoras podera causar alteragdes na fenologia dos citros e qualidade dos frutos
(MACHADO et al., 2001; VOLPE, 1992). Como exemplo, podem-se citar as regides subtropicais
umidas, onde ocorre geralmente apenas uma época de florescimento ao longo do ano, com frutos
de menor qualidade externa (visual), porém com maior contetido de solidos soliiveis e suco,

sendo mais apreciados pela industria (DAVIES, 1997).

2.1.2 Clima e cultivo dos citros no Estado de Sao Paulo

As primeiras plantas citricas foram introduzidas pelos colonizadores por volta de 1540, se
disseminando com o passar dos anos por todo territorio nacional (ANDRADE, 1930 apud
MOREIRA; MOREIRA, 1991). A répida dissemina¢do do cultivo de plantas citricas pelo Brasil
se deu gracas as condigdes climaticas que permitiam que as plantas vegetassem e produzissem de
forma exuberante (MOREIRA; MOREIRA, 1991). Devido ao povoamento e concentraciao
populacional, a regido centro-sul do pais (sudeste) passou a ser uma area potencial para a
citricultura, haja vista que existia grande mercado consumidor para as frutas produzidas
(MOREIRA; MOREIRA, 1991). Antes de 1920 comegava a ser formado em Sao Paulo o
principal parque citricola do mundo (ANDRADE, 1930 apud MOREIRA; MOREIRA, 1991),
que hoje ¢ responsavel por cerca de 80% da producdo brasileira de laranjas frescas (FNP
CONSULTORIA & COMERCIO, 2005). Devido em grande parte a producdo paulista, o pais
ocupa posicdo de destaque internacional no mercado de citros, sendo responsavel por
aproximadamente 37% da producdo de laranjas frescas (1° colocado) e por 51% da producdo e
83% da exportacdio de suco concentrado de laranja (1° colocado) no mundo (FNP
CONSULTORIA & COMERCIO, 2005).

Uma vez que o cultivo e produ¢do de plantas citricas ocorrem em grande extensdo do
territorio brasileiro, pode-se facilmente inferir que as plantas estdo sujeitas a variados tipos
climaticos. Essa variagdo climatica ird afetar o desenvolvimento dos citros, quando se espera que
a principal conseqiiéncia seja alteragdo na produtividade dos pomares (DAVIES; ALBRIGO,
1994; REUTHER, 1973), uma vez que existem regides que apresentam deficiéncia hidrica
acentuada ou incipiente, assim como diferencas em relagdo a temperatura do ar. Segundo
Ortolani e Camargo (1987), o clima interfere de forma marcante na agricultura, sendo

responsavel por 60-70% da variabilidade encontrada na producdo agricola.
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Quando se considera o Estado de Sdo Paulo, o tipo climatico predominante ¢ o tropical de
altitude ou mesotérmico umido (CAMARGO et al., 1974; ORTOLANI; PEDRO JUNIOR;
ALFONSI, 1991). Logo, existe uma estagao ou periodo imido e quente que corresponde ao verao
(novembro a marg¢o) e outra estagao ou periodo seco e frio (inverno) que normalmente abrange os
meses de junho a agosto. Segundo Rolim et al. (2005), os climas de maior ocorréncia no Estado
sd0 o Aw (norte e noroeste do Estado) e Cfa (centro do Estado), que na classificagdo climatica de
Koppen sdo definidos como: Aw — clima megatérmico (temperatura média do més mais frio
acima de 18°C) com inverno seco e chuvas méximas no verdo; Cfa — clima mesotérmico
(temperatura do més mais frio entre -3 e 18°) sem estag@o seca e temperatura do més mais quente
superior a 22°C (PEREIRA; ANGELOCCI; SENTELHAS, 2002; SETZER, 1966). Entretanto, o
Estado de Sao Paulo apresenta variados tipos climaticos (CAMARGO et al., 1974; ROLIM et al.,
2005), onde existem regides com chuvas bem distribuidas ao longo do ano e auséncia de estagao
seca (tipo Af na classificagdo de Kdppen) e outras areas em que ndo hd estagdo seca e a
temperatura do més mais quente ¢ inferior a 22°C (tipo Ctb na classificacdo de Koppen). Assim,
pode-se sugerir que o desenvolvimento e crescimento dos citros podem ser afetados
diferencialmente pelo clima mesmo quando considerado apenas o Estado de Sdo Paulo.

As principais areas produtoras de citros se encontram em regides onde a temperatura do ar
atinge valores inferiores a 15°C no inverno e o total anual de precipitacdo varia entre 1200 e 1500
mm (DAVIES, 1997; REUTHER, 1977). Evidentemente, o regime anual de chuvas e temperatura
regula a disponibilidade energética e hidrica para o desenvolvimento das plantas. De acordo com
valores limites de temperatura do ar e deficiéncia hidrica, Camargo et al. (1974) elaboraram o
zoneamento agroclimatico para os citros no Estado de Sdo Paulo. Foi estabelecida a temperatura
média anual de 17°C como limite, abaixo da qual seria inapropriado o cultivo dos citros. Em
relagdo a disponibilidade hidrica, as regides aptas para a citricultura apresentam deficiéncia
hidrica anual entre 0 e 60 mm, sendo consideradas areas com restricdo hidrica aquelas com
valores superiores a 60 mm. Portanto, o zoneamento agricola determina areas (zonas) com
diferentes aptiddoes para o cultivo dos citros, sendo: Z1 — apta para o cultivo sem restrigdes
térmicas e hidricas, representada pelas regides proximas a Araraquara, Limeira, Campinas, S@o
Jodo da Boa Vista, Sorocaba, Botucatu, Avaré, Bauru, Marilia, Assis, vale do Rio Paraiba, Sao
José dos Campos e Taubaté; Z2 — apta para cultivo com restrigdo hidrica sazonal, onde a

deficiéncia hidrica anual é superior a 60 mm podendo acarretar decréscimo da produgdo. Essa
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zona abrange as localidades proximas a Bebedouro, Barretos, Ribeirdo Preto, Jaboticabal,
Piracicaba, Jaa, Lins, Catanduva, Sdo José do Rio Preto, Fernanddpolis e Aragatuba; Z3 —
marginal e inapta por ndo apresentar estagdo seca, sendo localizada ao sul do Estado em areas
proximas a Itapeva, Capao Bonito e Sdo Paulo. As zonas Z4 e Z5 sdo inaptas para o cultivo de
laranjeiras por apresentarem insuficiéncia térmica (Z4, areas mais elevadas do Estado) ou
temperaturas elevadas e deficiéncia hidrica nula (Z5, litoral do Estado). E pertinente considerar
que a maioria dos mapas de zoneamento considera médias climatologicas de poucos elementos
(ex. temperatura e chuva), eventualmente com periodos de avaliagdo variaveis (ORTOLANI;
PEDRO JUNIOR; ALFONSI, 1991). Espera-se que esse aspecto possa ser melhorado com o
monitoramento de mais elementos ambientais por meio de uma rede moderna de estagdes

meteoroldgicas que atenda as principais regides agricolas do pais.

2.1.3 Influéncia do ambiente na fotossintese e relagdes hidricas de citros

A fotossintese ¢ a fonte primdria de energia e reservas para o crescimento das plantas,
sendo o principal limitador da produtividade agricola (BERNARDES, 1987). Partindo do
principio que a concentracdo de nutrientes na planta e a estrutura do solo sdo adequados, a
disponibilidade hidrica e radiacdo solar sdo os principais fatores ambientais que afetam a
fotossintese dos citros. E interessante ressaltar que esses fatores apresentam sazonalidade, sendo
as variacdes de temperatura e umidade do ar conseqiiéncias diretas de mudangas nos regimes de
radiacdo e hidrico (ORTOLANI; CAMARGO, 1987). Nesse contexto, ha de se considerar
também o efeito da temperatura do solo no desenvolvimento do sistema radicular e possiveis
interferéncias no metabolismo da parte aérea (ELFVING; KAUFMANN, 1972). Obviamente, as
variagdes desses fatores ambientais dependem do tipo climatico do local, podendo variar de
regides onde existe apenas a variagdo estacional de temperatura (ar e solo) ou disponibilidade de
agua, a areas em que ocorrem grandes variagdes desses dois elementos (dgua e temperatura).

Os citros, como a maioria das espécies arboreas, possuem o metabolismo fotossintético do
tipo Cs, onde a primeira molécula estavel resultante da fixacdo do carbono atmosférico apresenta
trés atomos de carbono (triose). Basicamente, os processos que fazem parte da atividade
fotossintética podem ser classificados como difusivos, fotoquimicos e bioquimicos (SHARKEY,
1985). O primeiro diz respeito ao fluxo de CO, entre a atmosfera e o mesofilo foliar, sendo

regulado pela abertura estomatica. Ja as reagdes fotoquimicas envolvem a absor¢do de energia
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radiante, hidrolise da agua e liberagdo de O,, com posterior produgdo de moléculas ricas em
energia (adenosina trifosfato, ATP) e com poder redutor (nicotinamida adenina dinucleotideo de
piridina fosfato reduzida, NADPH). As moléculas de ATP e NADPH serao utilizadas nas reagdes
bioquimicas que fixam o CO,, onde a enzima ribulose-1,5-bifosfato carboxilase/oxigenase
(Rubisco) tem papel fundamental (FARQUHAR; SHARKEY, 1982; WALKER, 1992). Portanto,
a influéncia do ambiente no metabolismo fotossintético ocorrera por alteracdes em pelo menos
um desses processos, podendo afetar a fotossintese como um todo, i.e. producdo de agucares a
serem utilizados no crescimento e produgao de frutas.

Em relacdo ao aspecto difusivo, os estdmatos atuam na regulagdo da entrada de CO,
(substrato essencial para a fotossintese) na folha e na perda de vapor d’agua para a atmosfera pela
transpiracdo. O controle dessas trocas gasosas entre folha e ar pelos estomatos € essencial para a
manutencdo da atividade fotossintética ¢ hidratacao dos tecidos (SYVERTSEN; LLOYD, 1994),
devendo haver uma certa condutancia estomatica (g;) que permita o fornecimento de substrato
para as reagdes bioquimicas da fotossintese e impega a perda excessiva de dgua e conseqiiente
desidratacdo (FARQUHAR; SHARKEY, 1982). Logo, os estdmatos respondem a demanda
atmosférica do ar e a disponibilidade de 4gua no solo, tendendo ao fechamento quando a perda de
agua para a atmosfera for superior a absor¢ao de agua pelas raizes (HABERMANN et al., 2003a;
HALL; CAMACHO-B; KAUFMANN, 1975; LEVY, 1980; MACHADO; MEDINA; GOMES,
1999; MEDINA; MACHADO; PINTO, 1998). A desidratagdao excessiva ¢ assim evitada, porém
em detrimento da fotossintese, reduzida pela menor disponibilidade de CO, (HABERMANN et
al.,, 2003a; MACHADO; MEDINA; GOMES, 1999; SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Esse ponto
¢ especialmente importante quando se considera a variagdo estacional da disponibilidade de 4gua
no solo e umidade do ar. Em condigdes de alta demanda atmosférica, alguns estudos tém relatado
queda significativa da condutancia estomatica ao meio dia, causando limitacdo da fotossintese
pela menor disponibilidade de CO, (SINCLAIR; ALLEN JUNIOR, 1982; VESTE; BEN-GAL;
SHANI, 2000).

A redugdo no suprimento de substrato para a fotossintese também pode ocorrer devido a
temperaturas inadequadas. Sabe-se que os estdomatos respondem a temperatura foliar, sendo
obtidos valores maximos de condutincia estomatica entre 25 ¢ 30°C (KHAIRI; HALL, 1976b;
MACHADO et al., 2005; RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004). Cabe ressaltar que a

transpiracao ¢ o principal mecanismo envolvido na regulagdo da temperatura foliar € que menores
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aberturas estomaticas levam a redugdo da transpiragdo e aumento da temperatura dos tecidos
(NOBEL, 1999), afetando diretamente o mecanismo estomatico e as reagdes fotoquimicas e
bioquimicas da fotossintese (GEORGIEVA, 1999; JIFON; SYVERTSEN, 2003; RIBEIRO;
MACHADO; OLIVEIRA, 2004; VESTE; BEN-GAL; SHANI, 2000). Alguns estudos também
tém demonstrado a influéncia da baixa temperatura nos estdmatos, afetando a fisiologia e
sensibilidade dos mesmos aos elementos ambientais (ALLEN; ORT, 2001; SYVERTSEN;
ZABLOTOWICZ; SMITH JUNIOR, 1983; VESELOVA et al., 2005). Os estdmatos também
podem ser afetados pela baixa temperatura do solo, sendo observado fechamento estomatico
devido a reducdo do potencial de 4gua na parte aérea ocasionado pela diminuicdo da
condutividade hidraulica das raizes (HALLGREN; STRAND; LUNDMARK, 1991). Esse por
sua vez ¢ resultante do aumento da viscosidade da dgua e diminui¢do da permeabilidade das
raizes a 4gua em baixas temperaturas (KRAMER, 1983).

Além da temperatura e umidade do ar e solo, os estdmatos sao influenciados pela radiagado
solar e pela concentragdo de CO, do ar e da camara sub-estomatica (MACHADO et al., 2005;
RASCHKE, 1979). Devido a variagdo ndo significante (em termos fotossintéticos) da
concentragdo de CO;, do ar durante o periodo diurno, os estdmatos podem ser influenciados
apenas pela concentracdo intercelular de CO, (C;) em condigdes naturais, ou seja, altos valores de
C; tendem a induzir o fechamento estomatico (ex.: situacdo em que héa baixa atividade
fotossintética) ao passo que baixos valores de C; tende a promover abertura estomatica
(MACHADO et al., 2005; SYVERTSEN; LLOYD, 1994). A energia radiante ndo parece limitar
a abertura estomatica nas folhas expostas da copa das plantas sob condi¢cdes naturais, haja vista
que a saturacdo da condutancia estomatica em laranjeira ‘Valéncia’ ocorre em valores de
densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF) proximos a 800 pmol m™ s (MACHADO
et al., 2005), sendo o DFFF freqlientemente superior a esse limite na regido citricola paulista,
atingindo valores maximos ao redor de 1200 e 2200 pumol m? s’ no inverno e verdo,
respectivamente (RIBEIRO; MACHADO; SANTOS, 2005).

A saturacdo luminosa da fotossintese em citros ocorre em valores de DFFF entre 800 e
1000 pmol m™ s sob condi¢des 6timas de temperatura ¢ umidade do ar (HABERMANN et al.,
2003b; MACHADO et al, 2005; RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2006; VU;
YELENOSKY; BAUSHER, 1986), podendo ser alterada conforme o estado fisiologico da planta,

i.e. comprometimento da atividade fotossintética devido a ocorréncia de estresses bidticos ou



33

abioticos (HABERMANN et al., 2003b; RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2003). Logo, a
atividade fotossintética ¢ saturada em niveis de radiacdo que chegam a aproximadamente 1/3 da
disponibilidade maxima de energia solar em condi¢des naturais (ie. ~2200 pmol m?® s™),
indicando que ndo ha limitagdo para a fotossintese devido a disponibilidade de energia em folhas
na camada externa da copa dos citros.

A energia solar que atinge a superficie foliar dos citros pode ser refletida, transmitida ou
absorvida, sendo essa ultima utilizada nos processos fotoquimicos. Essa energia pode ser (a)
transportada pelos carreadores de elétrons nas membranas dos tilacdides, sendo posteriormente
sintetizadas moléculas de ATP e NADPH; (b) reemitida para o ambiente (fluorescéncia da
clorofila); ou ainda (c) dissipada como calor (WALKER, 1992), de tal forma que essas rotas sdo
competitivas entre si. Assim, uma maior atividade fotoquimica implicard em menor emissao de
fluorescéncia e geracio de calor, e vice-e-versa. E possivel avaliar o aparato fotoquimico a partir
de algumas variaveis derivadas dos sinais de fluorescéncia monitorados em tecidos foliares, tais
como: eficiéncia quantica potencial (F\/F,) e efetiva (AF/F, ) do fotossistema II; transporte
aparente de elétrons (ETR); e coeficientes de extingdo fotoquimica (gp) € ndo fotoquimica (NPQ)
da fluorescéncia (KRAUSE; WEIS, 1991; SCHREIBER et al., 1998; VAN KOOTEN; SNEL,
1990). A relacao F,/F, reflete a maxima eficiéncia com que a luz absorvida pelo complexo-
antena do fotossistema II € convertida em energia quimica (apresentada valores ao redor de 0,8
em condigdes Otimas), ao passo que AF/F,," estima a eficiéncia com que a energia absorvida pelo
fotossistema II ¢ usada na fotoquimica em determinada intensidade luminosa (BAKER;
ROSENQVIST, 2004; BIORKMAN; DEMMIG, 1987). As medidas de F,/F,, sdo efetuadas em
tecidos adaptados ao escuro, quando os carreadores de elétrons estdo oxidados, estando o pool de
quinona A (Q4, primeiro aceptor de elétrons) apto a receber grande parte dos elétrons
provenientes do fotossistema II (WALKER, 1992). O produto de AF/F,’ e DFFF resulta em
ETR, ou seja, o transporte aparente de elétrons a uma dada intensidade luminosa, que ¢
considerada como uma medida global da capacidade do aparato fotoquimico (GENTY;
BRIANTAIS; BAKER, 1989). Ja os coeficientes gp ¢ NPQ indicam quanto da fluorescéncia
emitida pela clorofila ¢ extinta por processos fotoquimicos (gp) € nido fotoquimicos (NPQ),
respectivamente. Dessa forma, gp ¢ um indicativo da propor¢do de energia de excitacao capturada
e convertida em energia quimica no fotossistema II, representando a propor¢do dos centros de

reagdo no fotossistema II que estdo abertos, ou seja, aptos a receber energia (BAKER;
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ROSENQVIST, 2004; KRAUSE; WEIS, 1991; MAXWELL; JOHNSON, 2000). Ja o NPQ esta
envolvido na dissipacdo ndo radiativa de energia pela formagdo de calor no fotossistema II e
antena, sendo induzido por alteragdes que vao desde a energizagdo das membranas dos tilacoides
até processos fotoinibitorios, tais como formacdo de zeaxantina e inativagdo dos centros de
reacdo do fotossistema II (BAKER; ROSENQVIST, 2004; DEMMIG-ADAMS; ADAMS 111,
1992; HAVAUX; NIYOGI, 1999; HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996; KRAUSE; WEIS,
1991; SCHREIBER; BILGER, 1987).

Dentre as varidveis ambientais, a intensidade luminosa ¢ possivelmente o principal
determinante da atividade fotoquimica em condi¢des naturais. Quando a disponibilidade de
energia de excitacdo ¢ superior a capacidade de utilizagdo na fotossintese (reagdes bioquimicas),
ha fotoinibi¢do, indicada por valores de F,/F,, menores que 0,725 (CRITCHLEY, 1998; LONG;
HUMPHRIES; FALKOWSKI, 1994). Segundo Osmond (1994), a fotoinibicdo pode ser
dindmica, representando um mecanismo para evitar o excesso de energia no fotossistema Il sem
que ocorra decréscimo da fotossintese, ou cronica, quando ocorrem danos no fotossistema I que
determinam a substituicdo de componentes e reducdo da capacidade fotossintética. Em tecidos
sadios, o aumento de DFFF determina reducdes em F\/F,, AF/F,,’ e gp, e incrementos em NPQ
de tal forma que o transporte de elétrons (E7R) ¢ mantido ou mesmo aumentado, dependendo da
situagdo (BILGER; SCHREIBER; BOCK, 1995; KRAUSE; WEIS, 1991; MEDINA et al., 2002;
OQUIST; CHOW; ANDERSON, 1992; RIBEIRO et al., 2003; SCHREIBER; BILGER, 1987).

Essa dinamica sugere regulacdo do aparato fotoquimico frente a alta disponibilidade de
energia (BILGER; SCHREIBER; BOCK, 1995; CRITCHLEY, 1998; OQUIST; CHOW;
ANDERSON, 1992), evitando redu¢do excessiva dos componentes da cadeia de transporte de
elétrons, o que poderia levar a fotoinibicdo cronica e fotooxidacdo (BARBER; ANDERSSON,
1992; OSMOND; GRACE, 1995; OSMOND et al., 1997; ORT, 2001). Dentre as estratégias
utilizadas pelas plantas para proteger o aparato fotossintético em condi¢des de alta irradiancia,
pode-se considerar: (a) decréscimo da absorcdo de luz; (b) redug¢do da distribuicdo de energia
para o fotossistema II; (c) aumento na utilizagdo da energia na fotossintese; (d) aumento do
consumo de energia em processos metabdlicos (drenos alternativos); (e) aumento da capacidade
de metabolizar (neutralizar) as espécies reativas de oxigénio geradas pelo excesso de energia; e
(f) aumento da capacidade de reparo dos danos ocorridos nos componentes dos fotossistemas

(BLANKE, 2000; CRITCHLEY, 1998; XU; CHEN, 1999).
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Qualquer tipo de estresse ambiental que afete a fotossintese via processos difusivos e/ou
bioquimicos, podera influenciar a atividade fotoquimica (BAKER; ROSENQVIST, 2004;
SCHREIBER; BILGER, 1987). Assim, mesmo baixos valores de DFFF podem representar
excesso de energia, uma vez que a relacdo entre DFFF e assimilagdo de CO; ird aumentar devido
a inibi¢do da fotossintese em condi¢cdes de estresse (DEMMIG-ADAMS; ADAMS 111, 1992).

Devido a baixa satura¢do luminosa da fotossintese, possivelmente relacionada ao habitat
de origem, os citros apresentam melhor atividade fotossintética e desempenho fotoquimico em
baixo DFFF (JIFON; SYVERTSEN, 2003; MEDINA et al, 2002; SYVERTSEN; GONI;
OTERO, 2003), podendo ser acompanhado pelo maior crescimento das plantas (RAVEH et al.,
2003). Além da energia solar, a disponibilidade de 4gua e a temperatura do ar sdo elementos que
apresentam variagdo sazonal (PEREIRA; ANGELOCCI, SENTELHAS, 2002; RIBEIRO;
MACHADO; SANTOS, 2005), podendo influenciar a atividade fotoquimica.

A menor disponibilidade de dgua pode determinar reducdo no transporte aparente de
elétrons, detectada por alteracdes em AF/F,’ (BAKER; ROSENQVIST, 2004). Entretanto,
Chaves (1995) e Schreiber e Bilger (1987) citam que o aparato fotoquimico ¢ relativamente
tolerante a deficiéncia hidrica, sendo afetado indiretamente devido a limitagcdes na fixacdo de
CO,. Em algumas espécies, a deficiéncia hidrica ativa o ciclo das xantofilas e aumenta a
dissipagdo de energia como calor (NPQ) (DEMMIG-ADAMS; ADAMS III, 1992),
representando mecanismos de prote¢do do aparato fotoquimico (HAVAUX; NIYOGI, 1999;
ORT, 2001). Lloyd; Kriedemann e Syvertsen (1987 apud SYVERTSEN; LLOYD, 1994)
reportam que a deficiéncia hidrica ndo afetou a cinética de emissdo de fluorescéncia em
laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢do de campo.

Altas temperaturas também podem afetar a atividade fotoquimica diretamente pela
inativacdo do fotossistema II e desorganizacdo estrutural dos tilacdides ou indiretamente por
redugdo da atividade do ciclo de Calvin (BAKER; ROSENQVIST, 2004; GEORGIEVA, 1999;
SCHREIBER; BILGER, 1987). A temperatura critica em que ocorrem danos significativos as
reagdes fotoquimicas é de 46,0+0,6°C em espécies tropicais e de 44,1+0,6°C em espécies
temperadas (SMILLIE; NOTT, 1979), sugerindo que em climas subtropicais ¢ rara a ocorréncia
de danos irreversiveis causados pela alta temperatura. Esses resultados indicam que existe um
efeito do habitat de crescimento na resposta a alta temperatura (SMILLIE; NOTT, 1979), o que
foi verificado em citros por Ribeiro; Machado e Oliveira (2004; 2006). De fato, os citros
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apresentam grande capacidade de aclimatacdo da fotossintese quando transferidos para condi¢des
em que a temperatura de crescimento ¢ maior (RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004) ou
para ambiente com maior luminosidade (SYVERTSEN, 1984). Como alteragdes promovidas pela
alta temperatura no aparato fotoquimico dos citros, pode-se citar: reducdo de F./F,,, AF/F, e
ETR, sendo a intensidade de decréscimo regulada pela temperatura de crescimento das plantas
(RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004; RIBEIRO et al., 2003).

Desde que existe dependéncia da fixacdo de CO, em relagdo a eficiéncia fotoquimica
(geracdo de ATP e NADPH) e vice-e-versa (KRAUSE; WEIS, 1984; SCHREIBER; BILGER,
1987), qualquer tipo de estresse ou situacdo que reduza o consumo dos produtos fotoquimicos
pela diminui¢do da eficiéncia de carboxilagdo podera gerar excesso de energia de excitagdo
(BAKER; ROSENQVIST, 2004). Quando a de-excitagdo ndo radiativa de energia (NPQ) ¢
insuficiente para lidar com esse excesso de energia, os drenos alternativos de elétrons, reagcdo de
Mehler ou ciclo agua-dgua e fotorrespiracdo, sdo determinantes na manutengdo da atividade
fotossintética (ASADA, 2000; BAKER; ROSENQVIST, 2004; OSMOND; GRACE, 1995;
RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2003; 2004).

Além da regulagdo fotoquimica, a fotossintese ¢ limitada bioquimicamente pela atividade
da Rubisco (LAWLOR, 2002), enzima que representa cerca de 19-25% da proteina soltivel total
em citros (VU; YELENOSKY, 1988a,b). A incorporagdo do CO, atmosférico mediado pela
atividade carboxilase da Rubisco ¢ uma das principais reacdes bioquimicas responsaveis pela
fotossintese, sendo dependente, dentre outros fatores, da temperatura (BERRY; BJORKMAN,
1980; HALLGREN; STRAND; LUNDMARK, 1991). Sob condi¢des naturais, a temperatura é
possivelmente o fator ambiental que mais freqiientemente impde limitacdo a incorporagdo do
CO,, haja vista que a atividade da Rubisco ¢ saturada e apresenta ativacdo de 90% em DFFF ao
redor de 1000 pmol m™ s (VU, 1999; VU; YELENOSKY, 1988Db).

A fixagdo de CO, ¢ mediada pela atividade carboxilase da Rubisco, que com o aumento
da temperatura tende a ser desfavorecida (BERRY; BJORKMAN, 1980; BJORKMAN;
BADGER; ARMOND, 1980; HALLGREN; STRAND; LUNDMARK, 1991). Em altas
temperaturas, a relacdo entre as solubilidades do diéxido de carbono e oxigénio (CO,/O,)
aumenta devido ao maior decréscimo na solubilidade do CO, (BERRY; BJORKMAN, 1980;
JORDAN; OGREN, 1984). Logo, a alta temperatura afeta a fotossintese pelo aumento na
resisténcia do mesofilo foliar a passagem do CO, (KHAIRI; HALL, 1976b; VU, 1999),
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favorecendo a fotorrespiragdo. Como em toda planta de metabolismo Cs, a fotorrespiracao
(liberacao de CO; na presenca de luz) ocorre em fun¢do da atividade oxigenase da Rubisco, que
com o aumento da temperatura tende a ser favorecida em detrimento da atividade carboxilase
(BERRY; BIORKMAN, 1980).

A primeira vista, a fotorrespiragdo pode parecer um processo indesejavel por reduzir a
eficiéncia fotossintética, porém tem papel fundamental na protecdo do aparato fotoquimico
devido ao consumo de A7P e conseqiiente dissipacdo do excesso de energia, que pode ser gerado
pela alta disponibilidade energética no ambiente (altos valores de DFFF) ou por redugdo da
capacidade fotossintética em fungdo de estresses bioticos (RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA,
2004; RIBEIRO et al., 2003) ou abidticos (KOZAKI; TAKEBA, 1996; WINGLER et al., 2000).
Ha limitacdo da fotossintese de citros induzida por fatores ndo estomaticos quando a temperatura
foliar ¢ maior que 40°C, sendo esse tipo de limitacdo (bioquimica e fotoquimica) mais importante
quando comparada a limita¢do estomatica (JIFON; SYVERTSEN, 2003; SYVERTSEN; GONI;
OTERO, 2003).

Baixas temperaturas durante o periodo noturno também afetam a atividade fotossintética
(BUNCE, 1985). Em videiras, baixas temperaturas durante o periodo noturno (8-11°C) levam ao
fechamento estomatico e aumento do fluxo de elétrons para vias alternativas que ndo a
fotossintese, tais como reacdo de Mehler e fotorrespiragdo (FLEXAS et al., 1999). Allen e Ort
(2001) e Allen et al. (2000) relatam que a fotossintese ¢ inibida em baixas temperaturas devido a
alteracdes no transporte de elétrons nos tilacdides (aumento da dissipacdo de energia pela
formagdo de calor), problemas na carboxilagdo do CO, (inibicdo da atividade da Rubisco),
alteragdes no controle da condutancia estomatica (fechamento estomatico) ¢ redugdo no
metabolismo de carboidratos. E interessante notar que a baixa temperatura noturna afeta a
atividade fotossintética no dia seguinte (ALLEN; ORT, 2001), como verificado por Allen et al.
(2000) em mangueiras. Em citros, ha registro de que as baixas temperaturas afetam as reagdes
bioquimicas, seja por diminuicdo da atividade carboxilase da Rubisco, ou por interferir na
expressdo de genes ligados ao metabolismo de carbono (VU, 1999).

Ainda em relacdo a temperatura, pode-se fazer distingdo entre temperatura instantanea e
temperatura de crescimento. Em espécies perenes, ha relatos de aclimatagdo do metabolismo
fotossintético as diferentes condi¢des climaticas tipicas de cada estacao do ano, sendo observados

alteragdes na temperatura 6tima para a fotossintese (BERRY; BIORKMAN, 1980). Sabe-se que a
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exposicdo a diferentes regimes de temperatura de crescimento promove alteragdes no
metabolismo das plantas (RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004; 2006; SYVERTSEN;
LLOYD, 1994). A adaptacdo do aparato fotoquimico dos citros a condigdes de alta temperatura
foi documentada por Veste; Ben-Gal e Shani (2000). As respostas adaptativas do aparato
fotossintético a temperaturas elevadas incluem alteracdes nas propriedades das membranas dos
cloroplastos, que levam ao aumento da estabilidade térmica, e aumento na estabilidade de
enzimas fotossintéticas (BERRY; BJORKMAN, 1980; BIORKMAN; BADGER; ARMOND,
1980).

A temperatura letal para as folhas de citros se encontra entre 54 e 56°C, indicando que as
folhas sob condigdes naturais ndo estdo susceptiveis a injiria severa causada pela temperatura
(AHRENS; INGRAM, 1988). Ha registros de valores maximos de temperatura foliar ao redor de
36,6°C na Florida, EUA (AHRENS; INGRAM, 1988) e 39°C em Cordeiropolis (SP), Brasil
(RIBEIRO; MACHADO; SANTOS, 2005). Entretanto, deve-se manter em mente que a atividade
fotossintética dos citros ¢ sensivelmente reduzida em temperaturas superiores a 25-30°C
(KHAIRI; HALL, 1976b; MACHADO et al., 2005; RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004).
Durante o verdo em Israel, Veste; Ben-Gal e Shani (2000) verificaram que o decréscimo
reversivel da atividade fotossintética foi ocasionado por fatores estomdticos € ndo estomaticos,
dentre esses, a severa fotoinibicdo em temperaturas superiores a 45°C.

A baixa disponibilidade de agua pode afetar a fotossintese de laranjeiras devido a
limitagdo estomdtica e/ou pela reducdo na ativagdo e concentracdo da Rubisco (VU;
YELENOSKY, 1988a,b). A limitacdo bioquimica da atividade fotossintética em condi¢des de
baixa disponibilidade de 4gua pode levar a decréscimos na concentracdo de carboidratos (amido e
sacarose) nas folhas (VU; YELENOSKY, 1989), afetando em ultima instancia o crescimento e
producao das plantas (CHAVES, 1995).

As laranjeiras de uma forma geral apresentam baixos valores de fotossintese quando
comparadas a outras espécies de metabolismo C;. Dentre as possiveis causas, a baixa condutancia
estomatica poderia ser citada, entretanto, os valores de abertura estomatica encontrados sdo
suficientes para manter adequada a concentragdo intercelular de CO,. A atividade da Rubisco e o
transporte de elétrons também poderiam ser a causa de baixa fotossintese em condi¢des
ambientais favordveis, no entanto, essas variaveis apresentam valores bem superiores aos

necessarios para a atividade fotossintética dos citros, quando se consideram os valores de



39

assimilacdo de CO, normalmente encontrados (LLOYD et al., 1992; VU, 1999). Alguns estudos
sugerem que os baixos valores de assimilagdo de CO, mesmo em plantas bem nutridas sdo
ocasionadas pela baixa concentragdo de CO, no cloroplasto e pela baixa proporc¢ao de nitrogénio
(apenas 10%) investido no processo fotossintético (LLOYD et al., 1992).

O estudo das relagdes hidricas ¢ realizado a partir do monitoramento de variagdes na
transpiracdo, potencial de agua na folha ou ramo, condutancia estomatica e umidade do solo e ar
(COHEN et al, 1997; ELFVING; KAUFMANN; HALL, 1972; HALL; CAMACHO-B;
KAUFMANN, 1975; LEVY, 1980; MACHADO et al., 2002, 2006; MEDINA; MACHADO;
GOMES, 1999; SYVERTSEN, 1982; SYVERTSEN; ALBRIGO, 1980a; SYVERTSEN; SMITH
JUNIOR; ALLEN, 1981). Considerando um continuum de 4gua no sistema solo-planta-atmosfera
(ANGELOCCI, 2002; NOBEL, 1999), as inter-relacdes entre as variaveis fisiologicas e
ambientais podem ser sumarizadas da seguinte forma: (a) a baixa disponibilidade de agua no solo
reduz a absor¢do de agua pelas raizes, ocasionando menor hidratacdo da parte aérea (verificado
pelos baixos valores de potencial de agua na folha ou ramo). Como forma de prevenir a
desidratacdo excessiva da planta, hd reducdo da abertura estomatica e em casos extremos ocotre o
fechamento total dos estomatos e redugdo acentuada da transpiracdo; (b) altos valores de
transpiracdo induzem redugdo no potencial de dgua na planta e conseqiiente decréscimo da
abertura estomatica (controle do tipo feedback); (c) alta demanda atmosférica (valores elevados
de déficit pressdo de vapor do ar) reduz a condutancia estomatica (controle do tipo feedforward),
ocasionando uma resposta da planta antes que seu stafus hidrico seja alterado (ANGELOCCI et
al., 2004; KHAIRI; HALL, 1976b; MACHADO et al., 2005; MEDINA; MACHADO; GOMES,
1999; NOBEL, 1999; RIBEIRO et al., 2004a; SAVE et al., 1995; SYVERTSEN; LLOYD, 1994).

Nesse ponto, cabe considerar que a abertura e o fechamento estomatico sdo governados
pelo movimento de agua entre as células epidérmicas causado pela variacdo da concentracdo de
fons no citoplasma celular (RASCHKE, 1979). Embora alguns estudos facam relagdo entre a
reducdo do potencial de 4dgua na planta e decréscimo da condutancia estomatica, existem
evidéncias de que o fechamento estomatico sob estresse hidrico é causado pela producdo de
reguladores de crescimento sintetizados ou localizados no sistema radicular e transportados para
a parte aérea (CHAVES, 1995; DAVIES; ZANG, 1991). Acredita-se que a regulacdo estomatica
da transpiracdo represente um mecanismo adaptativo para preservacdo de dgua em situacdes de

baixa disponibilidade hidrica (MEDINA; MACHADO; GOMES, 1999; SAVE et al, 1995;
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SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Em algumas situa¢des ndo ocorre reducdo na transpiragdo com o
decréscimo da abertura estomatica, na quais a manuten¢do ou mesmo aumento da perda de agua
para a atmosfera ¢ resultado do aumento da demanda evaporativa do ar (SOUZA; RIBEIRO;
PINCUS, 2004; SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Ainda, existem indicios de que o potencial de
agua na planta ndo regula o mecanismo estomatico em condi¢des de boa disponibilidade hidrica
(SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Dessa forma, o conhecimento das interagdes entre as variaveis
fisiologicas e ambientais ¢ primordial para o estudo das relacdes hidricas, considerando a
adaptagdo e resposta das plantas aos mais variados tipos de estresse. Nessas situagdes, a
eficiéncia do uso da 4gua tem sido avaliada para identificar respostas adaptativas em citros
(BRAKKE; ALLEN JUNIOR, 1995; KHAIRI; HALL, 1976b; MACHADO et al., 2002; 2005
MEDINA; MACHADO; GOMES, 1999), sendo obtida pela relagdo entre fotossintese e
transpiracdo ou fotossintese e condutincia estomatica.

Embora a citricultura no Estado de Sdo Paulo tenha se instalado ha décadas, pouco se sabe
sobre a fisiologia de plantas em condi¢des de campo. A maior parte dos trabalhos que estudam a
resposta dos citros aos fatores ambientais ¢ conduzida com plantas envasadas, o que pode nao
refletir as condi¢des reais impostas as plantas em um pomar (VU; YELENOSKY; BAUSHER,
1986), tais como competicdo por recursos, sombreamento, crescimento do sistema radicular e
producdo dentre outros. Entretanto, estudos em condig¢des controladas sdo importantes uma vez
que acrescentam o conhecimento de como ocorre a resposta fisiologica a determinado estimulo
(radiacdo, temperatura, umidade do ar e solo), o que seria impossivel de se verificar em
condigdes naturais (SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Nessas condi¢des, hd variagdo concomitante
dos elementos ambientais ao longo do dia, sendo a resposta fisiologica das plantas um resultado
das interacdes entre planta e ambiente, considerando mecanismos de regulagdo enddgenos,
independentes do ambiente (ritmo biologico) e caracteristicos de cada espécie, e aqueles ativados
ou estimulados pelo ambiente (MCCLUNG, 2001; SOUZA; RIBEIRO; PINCUS, 2004).

A variagdo sazonal da fotossintese e relagdes hidricas se torna evidente ao se considerar a
dindmica anual dos elementos ambientais e suas influéncias nos aspectos fisiologicos dos citros.
A partir de informagdes basicas de como as plantas citricas respondem ao ambiente torna-se
possivel a modelagem da variacdo didria das trocas gasosas e anual da fotossintese, cujo os
resultados sugerem grande variac¢do entre regides produtoras no hemisfério norte (SYVERTSEN;

LLOYD, 1994). Entretanto, estudos de campo em que sdo verificados tais aspectos no hemisfério
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sul sdo escassos (MACHADO et al., 2001), limitando a compreensdo dos mecanismos
fisiologicos desencadeados pelos citros frente as condigdes adversas sazonais, temperaturas
indesejaveis e disponibilidade inadequada de dgua, e atrasando ou mesmo impedindo o avango de

modelos e técnicas que visem o aumento de produtividade dos pomares.

2.1.4 Alguns aspectos fisioldgicos relacionados a fotossintese e ao crescimento de citros

A variacdo sazonal de crescimento (fluxos vegetativos) e a presenga constante de drenos
(frutos), no caso de variedades de maturagao tardia, causam o consumo de reservas (carboidratos)
durante praticamente todo o ano. Essas reservas assumem papel fundamental na produtividade
dos pomares uma vez que a atividade fotossintética ¢ incapaz de suprir a demanda energética em
momentos fenoldgicos chaves, tais como florescimento e pegamento dos frutos (BUSTAN;
GOLDSCHMIDT, 1998; GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996;
SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Em relacdo aos frutos dos citros, 0 momento de maior dreno de
reservas se da no fim do estaddio de maturagdo (HUANG; DARNELL; KOCH, 1992;
KRIEDEMANN, 1969), indicando mais um aspecto da variagdo sazonal da demanda por
carboidratos. Em espécies perenes como o caso dos citros, uma quantidade significativa de
reservas ¢ direcionada para a manutencdo e crescimento das plantas, devendo também haver
reservas suficientes para reduzir os efeitos da variagdo sazonal do suprimento de carbono no
metabolismo da planta (SYVERTSEN; LLOYD, 1994).

A menor atividade fotossintética e, por conseguinte o menor suprimento de reservas,
ocorre durante o periodo mais frio ¢ menos imido do ano - inverno no Estado de Sao Paulo
(MACHADO et al., 2002), quando as plantas diminuem o metabolismo e assim consomem
menos reservas (DAVENPORT, 1990; SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Nessa ocasido, se espera
que a concentracdo de agucares seja elevada, sendo uma conseqiiéncia mais da diminui¢do do
dreno do que aumento na oferta. Entretanto, o conteido de reservas em mudas de laranjeira
‘Valéncia’ no inverno permaneceu inferior ao verdo (RIBEIRO et al., 2005), sugerindo que a
presenca de drenos como os frutos impdem outra dinamica didria de consumo de reservas quando
comparadas plantas adultas em produg¢do comercial com mudas ou plantas jovens. Um outro
aspecto relevante se refere a alternancia de crescimento vegetativo que ocorre entre a parte aérea

e o sistema radicular (BEVINGTON; CASTLE, 1985; CASTRO et al., 2001; SYVERTSEN;
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LLOYD, 1994), sendo razoavel considerar que a menor demanda aparente (crescimento reduzido
da copa) ndo necessariamente implica em aciimulo de reservas.

O carbono fixado pela fotossintese ¢ direcionado para a sintese de amido no cloroplasto
ou sacarose no citoplasma (DICKSON, 1991), sendo a primeira via preferencialmente acionada
quando as plantas apresentam crescimento reduzido ou ndo estdo em produgdo, ao passo que a
segunda alternativa ¢ mais ativa quando ha drenos (GIFFORD et al., 1984). Dessa forma, ha
acimulo de reservas (amido) quando a forca de dreno ¢ baixa (crescimento reduzido) e
translocacdo de carboidratos (sacarose) quando a atividade metabolica ¢ intensa. O amido
armazenado pode ser posteriormente metabolizado (hidrolizado a glicose) quando a fotossintese
for incapaz de suprir a demanda por energia durante o crescimento vegetativo ou reprodutivo das
plantas. Essa particdo de reservas e a regulacdo da atividade fotossintética sdo essenciais para o
crescimento e desenvolvimento vegetal tanto em espécies perenes como em anuais (DICKSON,
1991; GIFFORD et al., 1984; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996; KALT-TORRES et al., 1987). Os
ciclos alternados de crescimento entre parte aérea e sistema radicular em plantas perenes podem
ser induzidos pela parti¢do diferencial de assimilados entre estruturas novas (ramos e folhas do
fluxo vegetativo recente) e maduras (ramos, folhas e raizes) (DICKSON, 1991).

Embora o acumulo de reservas seja desejavel para manter a producdo de frutos e
crescimento das plantas, o aumento da concentrag¢do de reservas foliares inibe a fotossintese em
algumas espécies cultivadas (AZCON—BIETO, 1983; BAGNALL; KING; FARQUHAR, 1988;
GOLDSCHMIDT; HUBER, 1992; NAFZIGER; KOLLER, 1976; NAKANO et al., 2000; PAUL;
PELLNY, 2003). Dentre as evidéncias que sugerem tal mecanismo, pode-se considerar o efeito
estimulante da fotossintese quando h4 presenca de frutos (SYVERTSEN; GONI; OTERO, 2003),
o aumento da evolu¢do de O, fotossintético quando discos foliares sdo submetidos a periodos de
escuro para consumo de reservas foliares (DAMATTA et al., 1997; RIBEIRO et al., 2004b), o
decréscimo da fotossintese quando discos foliares sdo supridos com agucares (FOYER, 1988). A
inibicdo da fotossintese em trigo foi relacionada ao aumento da concentracdo de aglcares
soluveis, embora o amido também tenha acumulado (AZCON-BIETO, 1983). Quilot; Génard e
Kervella (2004) sugerem que a inibicdo da fotossintese pode ser causada por processos ou
compostos intermedidrios envolvidos nesse tipo de regulacdo. H4 ainda a possibilidade de
inibicdo ou estimulo da fotossintese pela ciclagem de agucares (PAUL; PELLNY, 2003). Esses

resultados sugerem que a inibi¢do da fotossintese pelo acimulo de reservas ndo ¢ estritamente
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relacionada a concentragdo ou ciclagem de um determinado tipo de carboidrato ou molécula
envolvida no metabolismo de agucares, sendo varidvel entre espécies (GOLDSCHMIDT;
HUBER, 1992).

Em relagcdo aos citros, Iglesias et al. (2002) sugerem que a elevada concentracdo de
acucares, per se, induz a inibicao da fotossintese. Entretanto, Ribeiro et al. (2005) demonstraram
que a dindmica diaria de carboidratos em citros estd mais relacionada a inibi¢do ou estimulo da
fotossintese do que os valores absolutos, i.e. concentracao de agucares nas folhas. A relagdo entre
concentragdo de reservas e fotossintese tem sido verificada indiretamente através de relagdes
entre crescimento e producdo de frutos e atividade fotossintética em plantas citricas. Dessa forma
tem-se encontrado maior atividade fotossintética quando ha aumento na for¢a de dreno das
plantas, sendo essa conclusdo proveniente de estudos em que o crescimento da parte aérea foi
manipulado pela remog¢do de ramos (SYVERTSEN, 1994) ou de estudos em que as plantas foram
desbastadas (SYVERTSEN; GONI; OTERO, 2003). Em plantas que apresentam alternincia de
safra, o aumento da concentragdo de reservas nas raizes, devido a tratamentos que diminuem o
consumo das mesmas, inibiu a expressdo de genes relacionados ao metabolismo de carboidratos.
A inibicdo da expressdo génica estd aparentemente relacionada a variagdo da concentra¢do e ndo
aos valores absolutos (LI; WEISS; GOLDSCHMIDT, 2003). Logo, fica evidenciado o papel do
sistema radicular no suprimento de agucares (energia) em momentos fenologicos criticos, assim
como a sua relagdo com a alternancia de safras, quando uma baixa carga de frutos levara ao
acumulo de reservas que serdo posteriormente utilizadas em anos de alta produgdo (BUSTAN;
GOLDSCHMIDT, 1998; GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982; LI;
WEISS; GOLDSCHMIDT, 2003).

A inibicdo da fotossintese pelo acumulo de carboidratos pode ocorrer pelo decréscimo da
reciclagem de fosforo entre citoplasma e estroma (FOYER, 1988), decréscimo no consumo ou
producdo de ATP e NADPH, menor regeneracdo de ribulose-1,5-bifosfato, substrato da
fotossintese (AZCON-BIETO, 1983), decréscimo na expressio de genes relacionados a
fotossintese (PAUL; PELLNY, 2003), fechamento estomatico (GOLDSCHMIDT; HUBER,
1992; NAKANO et al., 2000), ¢ aumento da resisténcia a difusdo de CO; nas células do mesofilo
foliar (NAFZIGER; KOLLER, 1976; NAKANO et al., 2000).

Embora a fotossintese, a primeira vista, seja responsavel pelo crescimento das plantas, o

mesmo ¢ governado pela atividade respiratoria, que por meio de uma série de reagcdes quimicas
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promove a degradacdo de agucares e conseqiiente producdo de energia e disponibilizacdo de
carbono para constituicdo de outras moléculas (GIFFORD et al., 1984). Portanto, torna-se
necessario considerar a variagdo sazonal que a temperatura foliar pode impor a respiracdo,

estando essa intimamente ligada ao crescimento das plantas.

2.1.5 As variedades cultivadas de laranjeira: importancia da ‘Valéncia’

Dentre as variedades de laranjeira (Citrus sinensis) mais cultivadas no Brasil, a ‘Péra’ se
destaca tanto em area plantada (DAVIES; ALBRIGO, 1994; FIGUEIREDO, 1991) como em
producdo, sendo responsdvel por aproximadamente 38% da produgdo paulista (POMPEU
JUNIOR, 2001). As variedades comerciais apresentam periodos de maturag¢do (periodo entre o
florescimento e a colheita) distintos, sendo classificadas como precoces (6 a 9 meses),
intermedidrias (9 a 12 meses) ou tardias (>12 meses) (DAVIES; ALBRIGO, 1994;
FIGUEIREDO, 1991; TUBELIS, 1995). Logo, a oferta de frutas para o mercado por um periodo
mais longo (maio a fevereiro) ¢ dependente do cultivo de espécies com diferentes datas de
colheita. A maior producdo se da entre julho e setembro e ¢ referente a variedade ‘Péra’, sendo a
oferta de laranjas nos meses de maio a julho e setembro a fevereiro proporcionada pelo cultivo de
outras variedades, tais como ‘Natal’ e ‘Valéncia’ (tardias), ‘Baia’ (precoce a intermedidria) e
‘Hamlin’ (precoce) (FIGUEIREDO, 1991; TUBELIS, 1995). Em relagio & importancia dessas
variedades, as laranjeiras ‘Natal’ e ‘Valéncia’ representam juntas cerca de 48% da produgdo
paulista (POMPEU JUNIOR, 2001).

Segundo Davies e Albrigo (1994), a laranjeira ‘Valéncia’ ¢ originaria da China e foi pela
primeira vez descrita em Portugal. O nome ‘Valéncia’ foi dado pelo fato das plantas serem
semelhantes a uma variedade de laranjeira cultivada em Valéncia, Espanha. Dentre as variedades
tardias, ‘Valéncia’ ¢ a de maior importancia no cendrio internacional, apresentando produtividade
entre 40 e 60 ton ha™ e representando cerca de 21% do total de laranjeiras no Estado de Sio
Paulo. (DAVIES; ALBRIGO, 1994; FIGUEIREDO, 1991; POMPEU JUNIOR, 2001). As
arvores possuem porte médio a grande, com area foliar abundante, e produzem frutos que sao
destinados para consumo in natura no mercado interno e externo e para a industria. A maturagao
dos frutos se completa entre agosto e dezembro dependendo da regido, podendo os frutos
permanecer aderidos a planta mesmo apds maduros sem perda significativa de qualidade

(DAVIES; ALBRIGO, 1994; FIGUEIREDO, 1991; PIO et al., 2005). Os frutos de ‘Valéncia’
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apresentam excelente coloracdo de suco e elevada concentragdo de solidos soliveis, o que faz
aumentar sua demanda pela induastria de processamento de suco (DAVIES; ALBRIGO, 1994;
SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996).

Um aspecto importante das variedades tardias como a ‘Valéncia’ ¢ que durante
determinada época do ano, normalmente durante os meses de setembro a novembro no
hemisfério sul, as plantas apresentam flores e frutos, ou seja, as plantas possuem estruturas
reprodutivas referentes a duas safras agricolas: os frutos em fase de maturagdo que serdo colhidos
no mesmo ano; e as flores e posteriormente os frutinhos que serdo responsaveis pela safra do ano
seguinte. Essa situa¢do promove elevado dreno de reservas (BUSTAN; GOLDSCHMIDT, 1998;
GOLDSCHMIDT et al., 1985; KRAJEWSKI; RABE, 1995), e dependendo do esgotamento e do
estado fisiologico da planta pode levar a alternincia de safra ou mesmo ao colapso e morte.
Ainda, hd de se considerar o papel inibitério que os frutos apresentam em relacdo ao
florescimento (KRAJEWSKI; RABE, 1995; MOSS, 1972; PRADO, 2006), sendo, portanto
produzidas menos flores em variedades tardias. Acredita-se que esse papel regulatério seja
exercido por giberelinas ou auxinas produzidas pelas sementes ou fruto, ou pela reducdo de
reservas (carboidratos) induzida em anos em que as plantas apresentam alta producdo
(MONSELISE; GOLDSCHMIDT, 1982; MOSS, 1972).

Em relagdo a alternancia de safras, os citros apresentam maior ou menor variagdo na
producdo de frutos dependendo da variedade (GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982; LI; WEISS;
GOLDSCHMIDT, 2003). Dentre as laranjeiras doces, a ‘Valéncia’ ¢ uma variedade em que a
alternancia de safras ocorre, porém em menor escala se comparada a outras espécies (CASTRO et
al., 2001). A oscilagdo de producdo pode ocorrer de diversas maneiras, em anos seguidos ou em
intervalos maiores de 2 a 3 anos, sugerindo que o termo ‘bienalidade’ deve ser utilizado com
cautela. Desde que haja um bom manejo do pomar (poda, adubagdo e controle de pragas e
doencas), os principais fatores que levam a alternancia de safras parecem ser regulados pelas
condigdes climaticas e pela propria planta (DAVIES; ALBRIGO, 1994; SPIEGEL-ROY;
GOLDSCHMIDT, 1996). Dentre esses fatores, alguns autores (AGUSTL 2000; GARCIA-LUIS
et al., 1988; MONSELISE; GOLDSCHMIDT, 1982; REUTHER, 1973; SYVERSTEN; LLOYD,
1994) tém sugerido: temperaturas inapropriadas durante a brotagdo de primavera (florescimento);

queda ou producdo de menos estruturas reprodutivas devido a fatores enddgenos (balanco
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hormonal, estado nutricional e contetido de reservas) e exdgenos (temperaturas extremas e vento
dentre outros).

A alternancia de produgdo pode ainda estar relacionada ao balango de carboidratos
quando a alta carga de frutos leva ao esgotamento das reservas (amido) nas raizes, limitando o
florescimento (AGUSTI, 2000). Considerando a produgio de sélidos solaveis em laranjeira
‘Valéncia’, Albrigo (1997) sugere que a variagdo ano-a-ano tem relacdo com a temperatura de
inverno, ou seja, quanto menos frio for o inverno, maior a atividade fotossintética durante essa
época, o que leva ao maior fornecimento de fotossintetizados para a produgdo das plantas. A falta
de sincronia entre oferta e demanda por carboidratos devido a estresse ambiental severo (ex.:
apos um longo periodo de estiagem) também pode estar relacionada a alternancia de safras
(SYVERTSEN; LLOYD, 1994).

Desde que as laranjeiras cultivadas sdo enxertadas e que os porta-enxertos induzem
diferentes caracteristicas morfologicas e fisiolégicas na copa (AGUSTL 2000; BARRY;
CASTLE; DAVIES, 2004; CERQUEIRA et al., 2004; SINCLAIR; ALLEN JUNIOR, 1982;
SYVERTSEN; LLOYD, 1994), torna-se importante o conhecimento das variedades de porta-
enxerto mais amplamente empregadas na citricultura.

O principal porta-enxerto ¢ o limoeiro ‘Cravo’ (hidrido de Citrus limon x Citrus
reticulata), que desde a década de 60 estd presente na maioria das plantas citricas cultivadas no
Estado de Sao Paulo, devido a suas caracteristicas de tolerancia a seca e a tristeza dos citros e
precocidade de producgdo dentre outros (POMPEU JUNIOR, 1991; 2005). Entretanto, o plantio de
laranjeiras tendo como porta-enxerto o ‘Cravo’ tem decrescido devido a sua susceptibilidade a
doenca conhecida como Morte Subita dos Citros (MULLER et al., 2005). Nesse contexto, a
importancia da tangerineira ‘Cledpatra’ (Citrus reticulata Blanco) tem aumentado devido as
plantas ndo apresentarem sintomas da doenca, representando cerca de 33% do total de mudas
produzidas até maio de 2003 (POMPEU JUNIOR, 2005). Além de ndo ser afetada por uma
grande gama de doencas economicamente importantes para os citros, a tangerineira ‘Cledpatra’
promove copa com grande vigor vegetativo, apresenta tolerancia a solos salinos e a baixa
temperatura, induz a producao de frutos com alta qualidade e possui sistema radicular profundo e
densamente ramificado tornando as plantas moderadamente tolerantes a falta de agua (AGUSTI,
2000; DAVIES; ALBRIGO, 1994; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). Entretanto, ha

relato de que a tangerineira ‘Cledpatra’ tem menor condutividade hidraulica e induz menor
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transpiracdo da copa se comparada aos outros porta-enxertos (SYVERTSEN; GRAHAM, 1985;
SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Esse porta-enxerto apresenta como principal desvantagem o
atraso do inicio da producao (AGUSTL 2000; DAVIES; ALBRIGO, 1994; POMPEU JUNIOR,
2005), sendo esse um aspecto que aliado a maior tolerdncia do ‘Cravo’ a deficiéncia hidrica

impede maior disseminagdo da ‘Cledpatra’ nos pomares comerciais.

2.1.6 Panorama atual da citricultura no Estado de Sdo Paulo

O Estado de Sao Paulo produziu em 2004 mais de 360 milhdes de caixas de laranja (40,8
kg por caixa), provenientes de mais de 272 milhdes de plantas espalhadas por todo parque
citricola (INSTITUTO DE ECONOMIA AGRICOLA, 2006). As principais areas produtoras se
encontram na regido central do Estado, sendo as maiores produgdes registradas em Itapolis,
Mogi-guacu, Casa Branca, Matdo, Brotas e Aguai. No norte do Estado, os municipios de
Barretos, Olimpia e Bebedouro se destacaram com mais de 7 milhdes de caixas de laranja em
2004. O mesmo ocorrendo em Itapetininga, localizada mais ao sul do Estado (INSTITUTO DE
ECONOMIA AGRICOLA, 2006).

Evidentemente, as maiores produgdes sdo obtidas em municipios com extensos plantios
de laranjeiras, destacando-se Itdpolis com mais de 9 milhdes de plantas. Em relacdo a
produtividade por planta, os pomares de Aguai apresentaram em média cerca 2,5 caixas/planta
em 2004, produtividade bem superior se comparada a média em Limeira, que atingiu a marca de
1,2 caixa/planta (INSTITUTO DE ECONOMIA AGRICOLA, 2006). Curiosamente, os valores
de deficiéncia hidrica anual e temperatura do ar em Limeira sdo bem inferiores aos encontrados
em municipios mais ao norte do Estado, como Barretos e Bebedouro (RIBEIRO; MACHADO;
BRUNINI, 2006), o que ndo justificaria as menores produtividades obtidas, i.e. 1,2 caixa/planta
em Limeira e 1,5-1,7 caixa/planta em Barretos e Bebedouro (INSTITUTO DE ECONOMIA
AGRICOLA, 2006).

Nesse ponto, estudos que envolvam as interagdes entre planta e ambiente sdo escassos, o
que dificulta o entendimento de como as plantas reagem ao estimulo ambiental em determinada
area ou regido brasileira. Em termos gerais, a produtividade média dos pomares brasileiros esteve
ao redor de 1,9 caixa/planta em 2004. Obviamente pomares mais tecnificados que utilizam

irrigacdo e realizam praticas agricolas adequadas obtém maiores produtividades.
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Desde que as localidades citadas pertencem a diferentes zonas climaticas (CAMARGO et
al., 1974), pode-se esperar que os principais fatores que regulam o desenvolvimento, crescimento
e produgdo das plantas sejam distintos. Ou seja, baixa temperatura ¢ o principal fator no sul do
Estado, ao passo que altas temperaturas e baixa disponibilidade de 4gua sdo fatores determinantes
no norte do Estado (RIBEIRO; MACHADO; BRUNINI, 2006). Em relagdo aos elementos
ambientais considerados, sabe-se que além da disponibilidade hidrica e amplitude diaria e sazonal
da temperatura do ar, a temperatura do solo, a umidade atmosférica e a velocidade e direcao dos
ventos influenciam o desenvolvimento dos citros, considerando tanto o sistema radicular como a
parte aérea (ramos, folhas, flores e frutos) das plantas (ELFVING; KAUFMANN, 1972;
ORTOLANI; PEDRO JUNIOR; ALFONSI, 1991; RODRIGUEZ, 1987).

Embora o conhecimento da influéncia do clima no desenvolvimento das plantas seja
imprescindivel, pouco se sabe sobre as relacdes solo-citros-atmosfera em condi¢des climaticas
brasileiras, especialmente se consideramos a importancia econdomica da citricultura para o pais.
Spiegel-Roy e Goldschmidt (1996) comentam que a produtividade dos citros varia
consideravelmente entre espécies e variedades por razdes que ainda ndo sdo bem entendidas,
apontando como causas provaveis das baixas producdes as condi¢cdes desfavoraveis de clima,
baixa disponibilidade de luz, solos inadequados, suprimentos reduzidos de 4gua e nutrientes,
utilizacdo incorreta de porta-enxertos, e ocorréncia de pragas e doengas.

Nos ultimos anos os prejuizos causados por doengas, em especial a Clorose Variegada dos
Citros, Pinta Preta e Morte Subita dos Citros dentre outras (LARANJEIRA et al., 2005;
MULLER et al, 2005), e a baixa remuneracdo do agricultor tém causado redugdio na area
ocupada com citros no Estado de Sdo Paulo. A 4rea colhida vem sendo reduzida em uma média
de aproximadamente 1,2% ao ano desde 2000, o que equivale a aproximadamente 5800 ha por
ano (FNP CONSULTORIA & COMERCIO, 2005). Atualmente, uma nova doenca denominada
Huanglongbing (ex-Greening) ¢ motivo de preocupagdo para os citricultores (FUNDECITRUS,
2006).

Além do aspecto fitossanitario, o agricultor pouco tecnificado tem optado pela
substitui¢do dos pomares por cultivos com maior rentabilidade a curto e médio prazo, o que
colabora para a redu¢do da area plantada. Mesmo com esse cenario pouco atraente, algumas areas
do Estado de Sdo Paulo tém apresentado novos plantios significativos. Na regido de Itapolis,

Borborema, Regindpolis e Tabatinga foram plantadas mais de 4,2 milhdes de mudas em 2004, ao
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passo que na regido de Bebedouro e Colombia, o total chega a 1,7 milhdo de mudas
(INSTITUTO DE ECONOMIA AGRICOLA, 2006). Botucatu se destacou como o municipio
com maior plantio em 2004, cerca de 2,1 milhdo de plantas (INSTITUTO DE ECONOMIA
AGRICOLA, 2006). E importante considerar que a reposi¢do de plantas e novos plantios sdo
aspectos fundamentais para a prosperidade da citricultura paulista, que contava com cerca de
108,1 milhdes de plantas em 2004 (INSTITUTO DE ECONOMIA AGRICOLA, 2006).

Outro ponto de relevancia ¢ que a maioria dos pomares no Estado de Sao Paulo ndo ¢
irrigada (PIRES et al., 2005), significando que as plantas estdo sujeitas a variagdo sazonal da
disponibilidade hidrica (RIBEIRO; MACHADQO; BRUNINI, 2006) que dependendo da regido
pode levar a prejuizos significativos na producdo. Di Giorgi et al. (1991) citam que o fator
hidrico ¢ o elemento de maior influéncia na producdo dos pomares, o que pdde ser constatado nas
colheitas de 1994/1995 e 1995/1996, quando um periodo extenso de estiagem durante o ano de
1994 ocasionou sérios prejuizos a citricultura (TUBELIS, 1995).

A baixa produtividade média brasileira ¢ mesmo paulista, ao redor de 20-24 ton ha™,
quando comparada a produtividade média de outros paises como Estados Unidos e Israel, ao
redor de 30 ton ha™ (FAO, 2006), deixa evidente que o Brasil ainda tem potencial para aumento
da producdo e exploragdo de novas fronteiras na area citricola. No inicio da década de 90,
vislumbrava-se uma producio de citros ao redor de 40 ton ha’ (TEOFILO SOBRINHO;
POMPEU JUNIOR; FIGUEIREDO, 1992) que seria possivel gragas ao aprimoramento do
manejo das plantas no pomar. Entretanto, pode-se perceber que a produtividade média dos
pomares ¢ bem inferior ao patamar almejado, sugerindo que apesar da existéncia de tecnologias,
essas sdo pouco empregadas ou ainda estdo em fase de implementacdo e adaptagdo as condi¢des
brasileiras.

Dentre as técnicas capazes de elevar a produtividade dos pomares, a irrigacdo e o plantio
adensado surgem de forma promissora (MEDINA; RIBEIRO, 2006; PIRES et al., 2005;
TUCKER; WHEATON; MURARO, 1991). No entanto, o emprego de novas técnicas para
incremento da producdo ¢ dependente do conhecimento de como as plantas interagem com o
ambiente, considerando a regulagdo enddgena (propria planta) e exdgena (induzidos pelo
ambiente). Nesse contexto, o conhecimento das respostas fisiologicas e bioquimicas a fatores do
ambiente, tanto em escala diaria como sazonal, ¢ necessario para o aumento da produtividade dos

citros (VU, 1999). Yelenosky (1991) cita que a lentiddo do progresso no entendimento das
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respostas fisiologicas das plantas ao ambiente, assim como dos mecanismos envolvidos na
adaptacdo das espécies a condicdes de estresse, pode levar a grandes perdas econdmicas no

futuro, quando novos desafios surgirdo para a citricultura.

2.2 Material e métodos
2.2.1 Area experimental

O experimento foi conduzido em um pomar (2,52 ha) de plantas matrizes (banco de
germoplasma de laranjeiras doce) com aproximadamente 15 anos (plantio em 05/03/1990),
localizado no Centro APTA Citros ‘Sylvio Moreira’, no municipio de Cordeiropolis (SP), Brasil
(22°32°S; 47°27°0; altitude de 639 m). O plantio foi realizado em espagamento 8x5 m no sentido
de orientacdo norte-sul, sendo o solo da area experimental classificado como latossolo vermelho
distrofico de textura médio-argilosa. As entrelinhas apresentavam cobertura vegetal (graminea).

Avaliacdes de fotossintese e relagdes hidricas foram realizadas entre setembro de 2004 e
agosto de 2005 em laranjeiras ‘Valéncia’ [Citrus sinensis (L.) Osbeck] enxertadas sobre
tangerineira ‘Cleopatra’ (Citrus reticulata Blanco). As plantas avaliadas estavam localizadas em
uma Unica linha de plantio (com total de 35 plantas), haja vista que o pomar era composto por
diferentes combinagdes de copa/porta-enxerto. As plantas mais proximas da extremidade do
talhdo estavam a uma distancia de aproximadamente 20 m, o que equivale a uma bordadura de 3
plantas. A area experimental foi adubada periodicamente com macro e micronutrientes para
manter as plantas bem nutridas, o que foi verificado em andlises quimicas das folhas (PRADO,
20006).

Considerando os ultimos 10 anos, a area de estudo apresenta média anual de chuvas ao
redor de 1366 mm e temperatura média mensal variando entre 23,8°C (verdo) e 17,8°C (inverno).
Segundo a atualizagdo da classificacdo climatica para o Estado de Sdo Paulo (ROLIM et al.,
2005), o tipo climatico dessa area ¢ Cfa, caracterizado como subtropical imido sem estagdo seca
e com temperatura média do més mais quente maior ou igual a 22°C. Segundo o balanco hidrico
climatologico médio (1995-2004), o periodo de menor disponibilidade hidrica ocorre entre os
meses de julho a setembro, atingindo valor maximo de deficiéncia hidrica de 11,7 mm em agosto
quando se considera uma capacidade de agua disponivel (CAD) de 100 mm (RIBEIRO;
MACHADO; BRUNINI, 2006).
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Para a avaliacdo da influéncia da menor disponibilidade sazonal de agua (inverno-outono)
nas caracteristicas fisiologicas de laranjeiras, metade da linha de plantio foi irrigada, sendo
avaliadas cinco plantas nessa condi¢do. Assim, o experimento contava com plantas em condi¢des
naturais de disponibilidade de agua (controle) e em condi¢des irrigadas (irrigagdo), sendo a
parcela util de cada tratamento constituida por 5 plantas. O sistema de irrigacdo consistia de
gotejadores (vazio de 4 L h™) a cada 1 m, totalizando 8 gotejadores por planta dispostos em duas
linhas paralelas (4 gotejadores por linha). A 4gua a ser reposta foi estimada a partir do célculo da
evapotranspiracdo potencial (E70) didria pelo método de Penman-Monteith (ALLEN et al.,
1998), sendo os elementos ambientais necessarios para estimar E70 obtidos em uma estagdo
meteoroldgica automatica localizada a aproximadamente 500 m do pomar. A evapotranspiragdo
da cultura (ETc) foi calculada utilizando-se valores de coeficiente de cultura (Kc) entre 0,75
(inverno) e 0,85 (verdo) conforme a época do ano (VIEIRA, 1991), sendo ETc=Kc.ETo. A
porcentagem de area molhada (P = 30%) e a eficiéncia de irrigagdo por gotejamento (Ea = 0,9)
foram utilizadas para o célculo da lamina de irrigagdo (LI, mm): LI=ETc.(P/100)/Ea
(BERNARDO, 1989). O intervalo e tempo de irrigacdo foram varidveis, sendo alterados
semanalmente conforme a demanda atmosférica e ocorréncia de chuvas. Quando necessaria, a
irrigacdo foi efetuada diariamente em periodos de baixa disponibilidade hidrica (inverno-outono)
e a cada 2 ou 3 dias em periodos de maior disponibilidade de 4gua (verdo-primavera). Cabe
considerar que nesse estudo a reposicdo de dgua pela irrigagdo representou apenas uma
ferramenta para avaliar os efeitos fisiologicos da menor disponibilidade de 4gua durante o
inverno. Assim, procurou-se manter a umidade do solo no tratamento irrigado o mais proxima
possivel da capacidade de campo.

O balango hidrico climatoloégico decendial para os anos de 2004 e 2005 (CAD=100 mm)
foi calculado com a utilizagdo da planilha eletronica desenvolvida por Rolim; Sentelhas e
Barbieri (1998), utilizando-se os dados meteorologicos fornecidos pelo Centro Integrado de
Informag¢des Agrometeorologicas (CIIAGRO, <http://ciiagro.iac.sp.gov.br>), do Instituto
Agronomico (IAC). Esses dados também foram utilizados para quantificar a radiagdo global
diaria (Qg, MJ m™ d') em cada avaliagio, e caracterizar o regime térmico (avaliado pela
temperatura média, maxima e minima do ar, e temperatura do solo a 5, 10, 40 e 100 cm de
profundidade) e hidrico (avaliado pela precipitacdo e pelo balanco hidrico climatologico) em

2004 ¢ 2005.
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2.2.2 Medidas de trocas gasosas

As avaliagdes de trocas gasosas foram realizadas com um analisador de gases por infra-
vermelho modelo LI-6400 (LI-COR, EUA), operando em sistema aberto. As variaveis avaliadas
foram: assimilagio de CO, (4, pmol m™ s™); transpiragdo (E, mmol m™ s™); condutincia
estomatica (g, mol m™ s™); concentragio intercelular de CO, (C;, pmol mol™); temperatura foliar
(Tr, °C) e diferenga de pressdo de vapor entre folha e ar (DPVfolha-ar, kPa). A partir dessas
variaveis, calculou-se a eficiéncia instantdnea de carboxilagdo (4/C;, pmol m? s' Pa') e as
eficiéncias de uso da agua: A/E (umol mmol™) e A/g, (umol mol™) sendo essa ultima denominada
de eficiéncia intrinseca do uso da dgua por considerar o mecanismo estomatico (FLEXAS et al.,
2001; MACHADO et al., 2005). A densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF, pmol m>
s™) também foi medida simultaneamente as demais variaveis fisiologicas pelo LI-6400.

Foram avaliadas folhas maturas e expostas, localizadas no tergo médio da copa nas
posicdes leste (nascente) e oeste (poente). Durante o periodo experimental (setembro/04 a
agosto/05), foram realizadas amostragens em intervalos mensais em folhas que se encontravam
em ramos sem frutos. As trocas gasosas foram monitoradas em cinco folhas de plantas diferentes,
sendo avaliada uma folha por planta em cada posi¢do da copa. Devido a ocorréncia de chuvas e
impossibilidade de realizacao das medidas, apenas os meses de janeiro e maio de 2005 ficaram
sem avaliagdes. Entretanto, as condig¢des climaticas das estagdes de verdo (janeiro) € outono
(maio) foram verificadas respectivamente nas avaliagdes de dezembro/fevereiro e abril/junho.

As medidas foram realizadas durante o periodo diurno em intervalos de 1 a 1,5 hora,
contabilizando de 9 (abril e junho) a 13 (dezembro) avaliagdes ao longo do dia. A partir das
dindmicas diurnas de assimilacdo de CO, e transpiracdo, foram calculados os valores diarios
integrados de cada uma dessas variaveis: 4; (mmol m” d") e E; (mol m™ d™), respectivamente.
Esses valores foram calculados separadamente para cada posi¢do na copa (leste e oeste), assim
como para a copa como um todo, somando-se os valores obtidos em cada um dos lados. Cabe a
ressalva que o fotoperiodo varia em fungdo da época do ano, influenciando a variacdo sazonal de
A; e E;. A partir desses valores foi calculada a eficiéncia didria de uso da dgua (4/E;, mmol mol
b,

Previamente a cada avaliagdo, o fluximetro do LI-6400 foi checado, assim como o CO, e

vapor d’dgua foram retirados do ar circulante no aparelho (utilizando-se os quimicos soda
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calcaria e drierite) para averiguacdao do correto funcionamento do sistema, impedindo problemas
decorrentes da estimativa erronea das concentracdes desses gases. O aparelho estava equipado
com uma fonte de luz modelo LI-6400-02B LED (LI-COR, EUA), utilizada para a fixagdo de
DFFF em cada horério de medida e em cada posicao da copa (leste e oeste). Para tanto, o sensor
quantico do aparelho foi posicionado paralelo a superficie do solo a uma altura aproximada de
1,7 m (terco médio da copa), sendo o valor registrado de DFFF utilizado nas medidas da
seqiiéncia considerada. Esse procedimento foi adotado em ambas posi¢cdes da copa para evitar
que variagdes rapidas e momentaneas de DFFF criassem variabilidade indesejavel (diferentes

DFFF em um mesmo horario de medida e no mesmo tratamento).

2.2.3 Medidas de potencial de 4gua no ramo

A tensdo de 4gua nos ramos foi avaliada com uma camara de pressdao (modelo 3005,
SoilMoisture Equipment Corp., EUA), segundo método proposto por Kaufmann (1968). No
presente estudo, essas medidas sdo chamadas de potencial de 4dgua no ramo (¥, MPa). As
avaliagoes foram realizadas antes do amanhecer (%) e as 14:30 h (¥}4), horéarios de maior e
menor hidratagdo dos tecidos, respectivamente. Essas medidas foram efetuadas nos mesmos dias
das avaliagcdes de trocas gasosas, contabilizando quatro repeticdes por tratamento em cada
posicao da copa (leste e oeste), sendo retiradas duas amostras (ramos) por planta. Ao invés de
folhas, foram avaliados ramos jovens (com sec¢do transversal arredondada) da por¢ao externa da
copa (expostos) com o intuito de diminuir a variabilidade entre folhas e aumentar a

representatividade da amostragem.

2.2.4 Medidas de fluorescéncia da clorofila a

A variagdo sazonal da atividade fotoquimica em laranjeiras foi quantificada pelo
monitoramento da emissdo de fluorescéncia da clorofila a. Essa radiacdo foi medida com um
fluorometro modelo PAM-2000 (Walz, Alemanha), capaz de monitorar o sinal de fluorescéncia
emitido pelas folhas na presenca de luz solar, i.e. em condi¢cdes naturais. A partir do sinal de
fluorescéncia, pode-se inferir sobre o funcionamento do aparato fotoquimico, uma vez que a
fluorescéncia ¢ uma rota de de-excitagdo das moléculas de clorofila que compete com a rota

fotoquimica e a rota de dissipa¢do ndo radiativa (SCHREIBER; BILGER; NEUBAUER, 1995).
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As medidas de fluorescéncia de clorofila foram realizadas pela técnica do pulso de saturacdo
descrita em Bolhar-Nordenkampf e Ogqiiist (1993) e Schreiber et al. (1998).

Foram efetuadas medidas em tecidos adaptados ao escuro, sendo possivel avaliar a
performance das reagdes fotoquimicas quando as moléculas participantes do transporte eletronico
nos tilacoides estdo oxidadas e aptas para o aproveitamento maximo de energia. Medidas em
tecidos iluminados também foram realizadas, onde as moléculas sdo capazes de utilizar apenas
parte da energia disponibilizada pelo pulso de saturacdo devido a atividade fotossintética do
tecido. Nessa situagdo, os centros de reacdo dos fotossistemas II estdo parcialmente fechados, isto
¢, reduzidos. Os sinais avaliados foram: fluorescéncia minima (F,) e maxima (F,,) em tecidos
adaptados ao escuro (30 min); fluorescéncia emitida a uma dada intensidade luminosa (F); e
fluorescéncia maxima (F,’) e minima (F,’) em tecidos iluminados, sendo F,’ medido apos a
excitacdo do fotossistema I com luz vermelha distante, i.e. 735 nm (VAN KOOTEN; SNEL,
1990). Para a adaptacdo dos tecidos foliares ao escuro foram utilizados clipes foliares de metal
(leafclips) fabricados pela Walz, enquanto que nas medidas sob iluminacdo foi utilizada uma
haste de medida (leafclip holder) modelo 2030-B (Walz) que permitia a fixacdo do angulo e
distancia entre a fibra dptica e o tecido foliar (BILGER; SCHREIBER; BOCK, 1995).

A partir desses sinais foram calculadas as fluorescéncias variaveis em tecidos no escuro
(F\=F,-F,) e iluminados (AF=F,,-F) e assim determinadas as eficiéncias quanticas potencial
(F\/Fy) e efetiva (AF/F,,") do fotossistema II e os coeficientes de extingdo fotoquimica [gp=(F,, -
F)/(F,’-F,’)] e ndao fotoquimica [NPO=(Fu-Fy’)/F,’] da fluorescéncia (GENTY; BRIANTALIS;
BAKER, 1989; SCHREIBER; BILGER; NEUBAUER, 1995; VAN KOOTEN; SNEL, 1990).
Como uma medida global de eficiéncia fotoquimica, o transporte aparente de elétrons foi
calculado como: ETR= (AF/F,,’.DFFF.0,84.0,5), considerando-se a fragdo de energia absorvida
pelas folhas como 0,84 e a particdo de energia de excitagdo entre os fotossistemas I e II igual a
0,5 (BILGER; SCHREIBER; BOCK, 1995; DEMMIG; BJORKMAN, 1987; KRALL;
EDWARDS, 1992). O excesso relativo de energia (EXC) foi quantificado segundo Bilger;
Schreiber ¢ Bock (1995) como EXC=[(F\/Fu-AF/F ) (F\/F)].

As medidas de fluorescéncia da clorofila foram efetuadas simultaneamente as medidas de
trocas gasosas (quando consideradas as medidas em tecidos iluminados) e nas mesmas folhas.
Esse procedimento foi adotado para que pudessem ser estudadas as relagdes entre a atividade

fotoquimica e a assimilagao de CO..
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2.2.5 Quantificagdo de carboidratos

Foram coletadas cinco folhas semelhantes as utilizadas nas avaliagdes de trocas gasosas,
em cada posicdo da copa (leste e oeste), totalizando 10 folhas por planta e quatro plantas
(repeticdes) por tratamento (controle e irrigado). Portanto, cada repeticdo representava uma
amostra composta de cinco folhas coletadas as 15:00 h, horario de maior concentragdo foliar de
reservas (RIBEIRO et al., 2005). Imediatamente ap6s a coleta, o material vegetal foi mergulhado
em nitrogénio liquido e seco em estufa de circulagdo for¢ada (modelo MA-035/5, Marconi,
Brasil) a 65°C até atingir peso constante. As amostras foram entdo maceradas em cadinho e
armazenadas em frascos de vidro &mbar até que as analises de actcares fossem realizadas.

Na determinacio do conteado foliar de carboidratos (mg g"') foram considerados os
agucares soltveis (4S), agtcares redutores (AR) e nao redutores (ANR) e amido (AM), sendo ANR
determinado indiretamente (ANR=AS-AR) ¢ o conteudo total de agtcares (A7) calculado como:
AT=AS+AM. Os acucares foram extraidos de amostras de 75 mg de massa seca (MS) e
posteriormente quantificados pelos métodos de Somogyi-Nelson (4R) e Antrona (A4S e AM).

Extragdo alcodlica de agucares soluveis (AS e AR): procedeu-se a extragdo alcodlica dos
acucares soluveis (PASSOS, 1996), pela adicdo de 3 mL de etanol (C,HsOH) 80% (v/v) a
amostra (75 mg MS) e incubagdo do volume em banho-maria (modelo MA-127/BO, Marconi,
Brasil) a 55°C por 20 min, homogeneizando o material a cada 6 min. Ao término da incubacao, as
amostras foram centrifugadas a 9000 rpm por 10 min (centrifuga modelo 55-1, Sakuma, Japao)
em temperatura ambiente, sendo o sobrenadante (contendo os acgucares) separado. Esse
procedimento foi repetido trés vezes (ciclos), sendo o sobrenadante acumulado (~ 9 mL) disposto
em baldo volumétrico de 25 mL e o volume completado com 4gua destilada. Aliquotas de 10 mL
da solucdo contida no baldo foram dispostas em funil de separacdo, onde foi acrescentado 10 mL
de cloroférmio (CHCIs) P.A.. Apds forte agitacdo, a solugdo no funil se separou em duas fases
(polar e apolar), sendo que a fase de interesse contendo os aglicares se encontrava na regiao
superior do funil (fase cor palha, sem a presenca de lipideos e pigmentos). A fase inferior foi
lavada trés vezes com 1,5 mL de 4agua destilada para a recuperagdo de aglicares ndo extraidos na
primeira separagdo. Apds cada adicdo de dgua destilada, o funil foi fortemente agitado e as fases
claras (regido superior) foram adicionadas ao volume obtido na primeira separag¢do. Essa solucao
foi entdo levada a banho-maria (55°C por aproximadamente 4 horas) para concentracdo dos

acucares e evaporagdo dos residuos de etanol e cloroférmio que ainda pudessem estar presentes.
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Apds a concentragdo, o volume da solugdo foi medido (entre 4 ¢ 6 mL), sendo posteriormente
retiradas aliquotas para quantificagdo de A4S e AR.

Extracdo acida de agucares (AM): foi realizada a extragdo acida (PASSOS, 1996) dos
acucares insoluveis (amido) contidos no material precipitado apds a centrifugacdo das amostras
para obtencao dos agucares soluveis (descrita anteriormente). Foram adicionados 4 mL de 4cido
perclorico (HCIO4) 30% (v/v) ao material precipitado, sendo o volume incubado em banho-maria
(55°C) por 20 min e homogeneizado a cada 6 min. Apds a incubagdo, o volume foi centrifugado a
9000 rpm (10 min) em temperatura ambiente, sendo o sobrenadante separado. Esse procedimento
foi repetido trés vezes, originando uma solucdo de aproximadamente 12 mL que foi disposta em
baldo volumétrico (50 mL) onde o volume foi completado com agua destilada. As aliquotas para
determinagdo de AM foram retiradas dessa solugdo.

Quantificacdo de AS e AM pelo método da Antrona (MCREADY et al., 1950; YEMM;
WILLIS, 1954): o procedimento para quantificacdo consta de trés fases: o preparo dos reagentes;
a obtengdo da reta-padrdo (a partir da qual se obtém a relagdo entre absorbancia e concentragdo
de acucares); e a quantificagdo propriamente dita.

a) preparo dos reagentes: a solucdo de glicose (GLU) para obtencdo da reta-padrdo foi
preparada a partir de uma solucdo estoque contendo 100 mg D-glicose anidra (C¢H;206) em 100
mL. Dessa solucdo, retirou-se 10 mL e completou-se (em baldo volumétrico) o volume para 100
mL com 4gua destilada, obtendo-se a solugo padrio a ser utilizada na reta-padrdo (100 pg mL™).
As solugdes foram armazenadas em vidro ambar, na geladeira. Para o preparo da solucdo de
antrona, procedeu-se inicialmente o preparo da solu¢do de acido sulfurico (H,SO4) 95% (v/v) a
partir da mistura de 95 mL de 4cido sulfurico (P.A.) em 5 mL de agua destilada em banho de
gelo. Posteriormente, 100 mg de antrona (C,4H;00) foram completamente dissolvidos na solucao
de acido sulfurico 95%, também em banho de gelo. Essa solu¢do foi preparada em cada dia de
analise (YEMM; WILLIS, 1954).

b) obtencdo da reta-padrdo e preparo das amostras: a reta-padrdo descreve a relacdo
existente entre a absorbancia e a quantidade de agucar (no caso glicose), sendo obtida pela
absorbancia de solugdes contendo 20, 40, 60, 80 e 100 pg de glicose (Figura 1). Além da glicose
(aliquotas de 0,2, 0,4, 0,6, 0,8 ¢ 1,0 mL da solugdo padrao de glicose descrita no item a), essas
solugdes eram constituidas por agua (quantidade varidvel para obtencdo do volume final

desejado) e solug@o de antrona (5 mL). No caso de A4S, o volume de 4gua variou de 0 a 1 mL de
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tal forma que o volume final dos tubos fosse de 6 mL. Ja para a quantificacdo de AM, os tubos
continham, além da 4gua e antrona, acido perclorico de tal forma que a concentracdo deste era
igual a concentracdo da solucdo obtida apos a extracdo acida (descrita anteriormente). Nesse
estudo foram adicionados 46 pL de 4cido perclorico 30% (v/v) em cada tubo da reta-padrao, o
que determinou variagdo do volume de 4dgua de 1,954 a 0,954 mL. Mantendo 5 mL de antrona
por tubo, o volume final das solugdes nos tubos para determinagdo de AM foi de 7 mL. Os tubos
contendo as amostras tinham o mesmo volume final dos tubos da reta-padrdo, sendo que a unica
diferenca entre eles foi resultante da substituicdo da aliquota de glicose por uma aliquota fixa (0,2
mL) das solu¢des extraidas de forma alcoolica (4S) ou acida (AM). Assim, o volume de dgua nos
tubos das amostras também foi fixado em 0,8 (4S) e 1,8 mL (4M). O procedimento para adigdo
dos reagentes nos tubos foi o seguinte: apos a mistura das aliquotas de glicose ou amostra e agua,
os tubos foram mantidos em banho de gelo, sendo entdo adicionada a aliquota de solucdo de

antrona e realizada a homogeneizagao dos tubos.

0,7

ABS=0.0065.GLU
0,64 R*=0.99
n=6, P<0.0001

0,5-
0,4-

0,34

ABSORBANCIA, ABS (620 nm)

0,2

0,14

0,04

GLICOSE, GLU (ug)

Figura 1 - Exemplo de reta-padrdo para quantificagdo de agtcares soliveis (4S) pelo método da Antrona.
Referente a quantificagdo de acucares foliares de julho/2005

c) quantificagdo: os tubos contendo as amostras e as solu¢des da reta-padrdo foram
levados a fervura (100°C) por 10 min, sendo posteriormente resfriados rapidamente em banho de

gelo. Apos homogeneizacdo das solugdes, fez-se a leitura de absorbancia em espectrofotdometro
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digital (modelo B342II, Micronal, Brasil) a 620 nm. O tubo que continha apenas 4gua e antrona
foi utilizado como branco, sendo a leitura de absorbancia zerada com a referida solugao.

Quantificacdo de AR pelo método de Somogyi-Nelson (NELSON, 1944; SOMOGY]T,
1945; 1952): assim como para A4S e AM, o procedimento para quantificacdo consta das fases de
preparo dos reagentes, obten¢ao da reta-padrao e quantificagao.

a) preparo dos reagentes: a solugdo de glicose utilizada foi obtida como descrito na
quantificacdo de AS e AM. Para a quantificacdo de AR pelo método de Somogyi-Nelson sdo
necessarios trés reagentes (Somogyi-A, Somogyi-B e Nelson) que apds obtidos devem
permanecer em vidro ambar a temperatura ambiente. O reagente Somogyi-A (incolor) ¢ obtido
pela dissolugdo de 50 g de sulfato de sddio (Na,SO4) em 100 mL de 4dgua destilada, sendo em
seguida dissolvidos nessa solug¢do 6,25 g de carbonato de s6dio (Na,COs), 6,25 g de tartarato
duplo de potassio e sodio (KNaCsH404.4H,0) e 5 g de bicarbonato de sdédio (NaHCOs). Esse
volume foi completado para 250 mL com 4gua destilada, em baldo volumétrico. O reagente
Somogyi-B (azul claro) ¢ constituido de 7,5 g de sulfato de cobre pentahidratado (CuSO4.5H,0)
dissolvidos em 30 mL de dgua destilada, sendo o volume final de 50 mL completado com agua
destilada em baldo volumétrico. Apos a obtencdo do volume final, adiciona-se uma gota de 4cido
sulfurico (P.A.). O reagente de Nelson (amarelo fluorescente) ¢ obtido a partir da mistura de duas
solugdes. A solugdo 1 é composta por 3 g de arseniato de sédio (NaHAsO4.7H,0) dissolvidos em
15 mL, sendo o volume final de 25 mL completado com 4gua destilada em baldo volumétrico. A
solugdo 2 ¢ preparada dissolvendo 25 g de molibdato de aménio [(NH4)¢M070,4.4H,0] em 450
mL de dgua, adicionando-se 21 mL de acido sulfurico (P.A.). A solucdo final é composta pela
mistura das solugdes 1 e 2 em banho de gelo, deixando o reagente em incubagdo por 37°C por 24-
48 h para formagao do composto cromogénico, dado pelo desenvolvimento da cor.

b) obtencdo da reta-padrdo e preparo das amostras: a reta-padrdo foi obtida pela
absorbancia de solugdes em tubos contendo glicose (20, 40, 60, 80 e 100 pg), dgua (quantidade
variavel de 5 a 6 mL), solucdo Somogyi A+B (1 mL) e solu¢do de Nelson (1 mL), de tal forma
que o volume final foi de 8 mL. A mistura das solu¢des de Somogyi A e B (25:1) revela uma cor
azul cintilante, devendo ser realizada apenas no momento das avaliacdes. As retas-padrao foram
sempre obtidas a cada dia de quantificagcdo, para que o eventual erro advindo do estado dos
reagentes empregados fosse minimizado. A diferenga entre os tubos da reta-padrdo e das

amostras foi devida a fixacdo de 0,2 mL de aliquota da amostra extraida (em substituicdo as
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aliquotas de glicose) e 5,8 mL de agua. O procedimento para adi¢do dos reagentes nos tubos foi o
seguinte: apos a mistura das aliquotas de glicose (0 a 1 mL) ou amostra (0,2 mL) e 4gua (0 a 1
mL), adicionou-se 1 mL da solu¢do Somogyi A+B e procedeu-se a homogeneizagdo dos tubos.

¢) quantificagdo: os tubos contendo as amostras e as solu¢des da reta-padrdo foram
levados a fervura (100°C) por 10 min, sendo posteriormente resfriados rapidamente em banho de
gelo e as solugdes homogeneizadas. Adicionou-se 1 mL da solu¢do de Nelson em cada tubo e
procedeu-se nova homogeneizacdo das solu¢des, foram finalmente adicionados 5 mL de agua
com nova homogeneizagdo. As leituras de absorbancia foram realizadas em espectrofotometro a

520 nm.

2.2.6 Avaliag¢do da produgdo de frutos e biometria das plantas

As producdes de frutos (kg) das plantas estudadas foram avaliadas nas safras 2003/2004
(colheita em novembro de 2004) e 2004/2005 (colheita em outubro de 2005), sendo separadas as
producgdes das porcdes leste e oeste da copa. Essas medidas foram realizadas com o objetivo de
verificar se eventuais diferengas na fotossintese e relagdes hidricas das plantas, devido a
disponibilidade de 4gua e/ou posi¢do na copa, estariam relacionadas a produgdo de frutos.
Adicionalmente, foram marcados dois ramos jovens em cada posi¢ao na copa (leste e oeste) em
plantas de ambos tratamentos (controle e irrigado), que em agosto de 2004 ndo apresentavam
flores ou frutos. Nesses ramos, fez-se o acompanhamento do surgimento de brotagdes e do
crescimento mensal (cm més™), por meio de medidas de comprimento com régua graduada.

Como uma medida global de crescimento, avaliou-se o indice de area foliar {I{AF, [m’
folha (m” solo)']}, utilizando-se um medidor de interceptagio de radiagdo solar (modelo LAI-

2000, LI-COR, EUA).

2.2.7 Analise dos dados

Nesse estudo, os fatores que causaram variagdo na fisiologia de laranjeira ‘Valéncia’
foram: a disponibilidade de dgua (natural e irriga¢do); a posi¢do na copa (leste e oeste); e a época
de avaliagdo (setembro, outubro, novembro, dezembro de 2004 e fevereiro, margo, abril, junho,
julho e agosto de 2005). Os resultados foram submetidos a analise de variancia (ANOVA), sendo

cada média proveniente de 4 ou 5 repeti¢gdes, dependendo da varidvel. Quando encontradas
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diferencas significativas, as médias foram comparadas pelo teste de Tukey a 1% e 5% de

probabilidade.

2.3 Resultados e discussao
2.3.1 Avaliagdo das condi¢des ambientais durante o periodo experimental

A partir dos dados de temperatura (Figura 2A,B), pode-se verificar que no local onde foi
conduzido o estudo ocorreram duas situacdes bem definidas quanto ao regime térmico. A época
de menor temperatura contempla os meses de junho a agosto, ao passo que as maiores
temperaturas do ar ndo sdo necessariamente observadas apenas durante os meses de verdo (Figura
2A). Durante o periodo avaliado (2004 a 2005), as maiores temperaturas médias (decendiais)
foram registradas em setembro/04 e abril/05, ou seja, primavera e outono, respectivamente
(Figura 2A). A temperatura média anual em 2005 foi de 22,1°C, ou seja, apenas 0,9°C superior a
temperatura de 2004 (21,2°C). Em 2005, as temperaturas médias durante o inverno foram
superiores a 17,5°C, sendo as temperaturas minimas superiores a 12,5°C (Figura 2A). Em relagéo
ao regime térmico, as principais diferencas entre 2004 e 2005 ocorreram entre os meses de maio e
agosto, sendo registradas menores temperaturas maximas (<22,5°C), médias (<15°C) e minimas
(<10°C) em 2004. Uma vez que os citros paralisam o crescimento da parte aérea em temperaturas
inferiores a 13°C (REUTHER, 1973), pode-se sugerir que em 2004 as plantas ficaram mais tempo
com o crescimento aparente paralisado.

Considerando apenas o periodo experimental (setembro/04 a agosto/05), as menores
temperaturas foram observadas em julho e agosto/05, atingindo valores proximos a 12,5°C
(Figura 2A). Apesar dos meses de verdo (dezembro a fevereiro) serem em média os mais quentes,
as maiores temperaturas foram registradas em setembro/04 (Figura 2A), quando foram
alcancados valores absolutos superiores a 35°C. Cabe ressaltar que a maior amplitude térmica
didria durante o periodo experimental foi observada nesse més, chegando a 20,2°C (24/09/04).
Essa foi uma situacdo atipica que aliada a baixa ocorréncia de chuvas (Figura 2C) pode ter
afetado o metabolismo das plantas, prejudicando o florescimento e a producao de frutos na safra
2004/2005.

A temperatura do solo acompanhou a variacdo da temperatura do ar, sendo os maiores

valores (>27°C) observados no ultimo decéndio de fevereiro/05, enquanto que as menores
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temperaturas (<9°C) foram registradas em julho/04 (Figura 2B). Cabe considerar que as maiores
variagdes de temperatura ocorreram em camadas mais superficiais do solo, sendo registrados
valores entre 8,2 e 21,8°Ca5cme entre 18,7 € 26,3°C a 100 cm de profundidade entre 2004 e
2005 (Figura 2B). Durante o periodo experimental, a temperatura do solo variou entre 27,8 (a 40
cm de profundidade) e 11,9°C (a 5 cm de profundidade), sendo esses valores observados em
fevereiro e julho/05, respectivamente (Figura 2B). A temperatura do solo durante o periodo
experimental provavelmente afetou o crescimento radicular, haja vista que 0 mesmo diminui em
temperaturas inferiores a 15°C (ELFVING; KAUFMANN, 1972; CASTLE, 1980 apud
SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996) e cessa em temperaturas menores que 7°C
(BEVINGTON; CASTLE, 1985). Essa possibilidade se torna mais plausivel ao se considerar que
a profundidade efetiva do sistema radicular da tangerineira ‘Cledpatra’ (onde se encontra 80% da
massa total de raizes) ¢ de 60 cm (OLIVEIRA; VIEIRA; SOUZA, 1998).

Em relacdo ao regime de chuvas, os maiores volumes foram registrados em 2004,
alcangando valores decendiais superiores a 160 mm durante o verdo (Figura 2C). O volume total
anual de chuvas foi de 1424 mm em 2004 ¢ 1084 mm em 2005, indicando que esse Gltimo ano
foi menos umido se considerarmos que a precipitacdo média nos ultimos 10 anos varia ao redor
de 1419 mm (CENTRO INTEGRADO DE INFORMACOES AGROMETEOROLOGICAS,
2006). Com exceg¢do do més de agosto e do primeiro decéndio de setembro de 2004, houve
ocorréncia de chuvas durante todo o ano. Entretanto, esse padrdo de distribuicdo de chuvas nao
foi verificado em 2005, quando os periodos sem precipitacdo ocorreram em decéndios de marco,
maio, junho, julho e agosto (Figura 2C). Sabe-se que as chuvas sdo mais freqiientes e intensas
durante os meses de primavera e verdo (outubro a fevereiro), entretanto, 2005 foi um ano atipico
em que o total acumulado de chuvas nesses meses foi cerca de 26% inferior ao registrado em
2004. Em comparacdo a 2004, o ano de 2005 apresentou maior irregularidade na distribuicao de
chuvas durante o outono € menor volume de chuvas durante a primavera-verdo (Figura 2C).

Durante o periodo experimental, pode-se observar pelo menos trés situagdes em termos de
ocorréncia e volume de chuvas: setembro/04 e julho-agosto/05 com menor ocorréncia e volume
de chuvas; outubro/04 a fevereiro/05 com maior freqiiéncia e volume de chuvas; e marco a
junho/05 com caracteristicas intermedidrias em relacdo as duas situagdes anteriores (Figura 2C).

No entanto, apenas a ocorréncia de chuvas ndo determina a disponibilidade de agua para as
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Figura 2 - Temperatura do ar (A) e do solo (B) e precipitagdo (C) durante 2004 e 2005 em Cordeiropolis
(SP). Os simbolos representam o valor médio decendial (A e B) e as barras representam o
somatorio decendial (C). O periodo experimental ¢ indicado pela area hachurada
(setembro/2004 a agosto/2005). Dados obtidos em estagdo meteoroldgica convencional
(CHHAGRO/IAC) localizada a 500 m do campo experimental
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plantas, sendo essa também fun¢ao da evapotranspiragdo durante o periodo considerado. Logo, a
disponibilidade hidrica ¢ determinada pelo regime térmico e hidrico do local, podendo ser
avaliada pelo extrato do balango hidrico climatoldgico apresentado na Figura 3.

Como indicado pela variacdo de temperatura e precipitagdo ao longo de 2004 e 2005,
pode-se notar que o ano de 2005 foi seco, apresentando deficiéncia hidrica em decéndios de
fevereiro, abril, maio e a partir de julho até o fim do ano (Figura 3A). A deficiéncia hidrica
decendial maxima esteve ao redor de 20 mm, sendo inferior a observada em 2004, que atingiu
valores proximos a 30 mm em setembro (Figura 3A). Em termos médios, o balango hidrico de
2004 aproximou-se dos valores médios dos ultimos 10 anos, quando a deficiéncia hidrica maxima
ocorreu entre agosto e setembro, totalizando 109,8 mm anuais (CENTRO INTEGRADO DE
INFORMACOES AGROMETEOROLOGICAS, 2006). Em contrapartida, o ano de 2005 foi
atipico (Figura 3A), com longos periodos de deficiéncia hidrica que ocorreram entre abril € maio
(43 mm) e durante praticamente todo o segundo semestre (149 mm).

Segundo a classificacdo climatica de Koppen, o clima do local de estudo ¢ do tipo Cfa
quando se consideram os dados médios dos ultimos 10 anos (ROLIM et al., 2005; SETZER,
1966). Esse tipo climatico ¢ caracterizado por ndo possuir estacdo seca definida, apresentar
temperatura média normal do més mais frio inferior a 18°C e do més mais quente igual ou
superior a 22°C, com total de chuvas do més mais seco superior a 30 mm. Anteriormente, o tipo
climatico do local de estudo era classificado como Cwa (CAMARGO et al., 1974), que se
diferencia do Cfa por apresentar inverno seco, temperatura média normal do més mais quente
inferior a 22°C e volume de chuvas do més mais seco inferior a 30 mm. Logo, pode-se notar que
a classificagdo climatica apresenta variagdo consideravel dependendo do periodo analisado e
mesmo ano a ano.

Rolim et al. (2006)* sugerem a utilizagdo da classificagdo climatica de Thornthwaite
(1948) por esta separar de forma mais representativa os diversos tipos climaticos encontrados no
Estado de Sao Paulo, sendo mais apropriada quando se considera a escala mesoclimatica. Nessa
classificagdo, a regido de Cordeirdpolis apresenta o tipo climatico B,rB’;a’ considerando os
valores médios normais (1961-1990), ou seja, mesotérmico Umido, sem ou com pequena

deficiéncia hidrica e evapotranspiragdo potencial (E70) acumulada no verdo menor que 48% do

*ROLIM, G.S.; CAMARGO, M.B.P.; LANIA, D.G.; MORAES, J.F.L. Classificagio climatica de Képpen e de
Thornthwaite e sua aplicabilidade na determinagdo de zonas agroclimaticas para o Estado de Sdo Paulo. Bragantia,
2006 (submetido para publicacao).
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Figura 3 - Extrato do balango hidrico climatoldgico durante 2004 e 2005 em Cordeiropolis (SP), calculado
segundo Thornthwaite e Mather (1955), utilizando planilha eletronica desenvolvida por Rolim;
Sentelhas e Barbieri (1998). Sdo apresentados os balangos hidricos para o tratamento controle
(A) e irrigado (B). A irrigagdo das plantas iniciou-se em setembro/2004. Valores positivos
indicam excedente hidrico (incluindo a reposicdo de adgua) e negativos a deficiéncia hidrica
(incluindo a retirada de agua). Capacidade de agua disponivel (CAD) de 100 mm. O periodo
experimental é indicado pela area hachurada (setembro/2004 a agosto/2005). Os calculos foram
realizados a partir dos dados obtidos em estagdo meteoroldgica convencional (CIIAGRO/IAC)
localizada a 500 m do campo experimental

total anual. H4 de se ressaltar que a deficiéncia hidrica anual em Cordeiropolis apresentou grande
variagdo temporal na ultima década, com valores entre 38,9 e 236 mm em 1996 e 2005,
respectivamente (RIBEIRO; MACHADO; BRUNINI, 2006). Esses valores de deficiéncia hidrica

sdo baseados em uma capacidade de agua disponivel (CAD) de 100 mm, um valor adequado
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quando se consideram plantas perenes como os citros (PEREIRA; ANGELOCCI; SENTELHAS,
2002).

O balanco hidrico climatolégico considerando a irrigacdo efetuada, i.e. somando a ldmina
de irrigacdo a chuva, revela que as plantas do tratamento irrigado ndo foram submetidas a baixa
disponibilidade de 4gua durante o periodo experimental (Figura 3B). Houve deficiéncia hidrica
acentuada no tratamento irrigado apenas no inicio do ensaio (setembro/04), quando o sistema de
irrigacdo havia sido recém instalado e apresentou problemas de funcionamento (20 a 29 de
setembro de 2004). Entretanto, esse contratempo ndo afetou significativamente as avaliagdes de
setembro/04 devido as mesmas terem sido realizadas durante o periodo em que o sistema de
irrigacdo funcionou adequadamente. Pode-se notar que o tratamento irrigado apresentou periodos
em que o excesso de agua foi elevado, sugerindo que a ldmina de dgua aplicada pode ser ajustada
para melhor eficiéncia do uso da agua. Nesse estudo, a principal preocupa¢do em relagdo a
irrigacdo das plantas foi ndo deixar que faltasse dgua no tratamento irrigado, para que se pudesse

avaliar o efeito da baixa disponibilidade hidrica sazonal na fisiologia das plantas.

2.3.2 Variagao sazonal do potencial de 4gua no ramo

A baixa disponibilidade hidrica sazonal causou decréscimo significativo (p<0,05) no
potencial de agua nos ramos ( #), indicando que as plantas estavam menos hidratadas durante o
periodo de deficiéncia hidrica (Figuras 3 e 4). De forma geral, os maiores valores de ¥ foram
observados durante o periodo chuvoso, ao passo que os menores valores foram medidos durante a
época seca (Figura 2C e 4). Desconsiderando o horario de medida e a posicdo na copa, os
menores valores de ¥ foram sempre verificados em agosto/05 e nas plantas sem irrigacdo (Figura
4). Cabe ressaltar que o balango hidrico indicava deficiéncia hidrica no solo desde o ultimo
decéndio de junho/05, o que ndo foi verificado em 2004 (Figura 3A). Mesmo em pomar com boa
distribuicdo sazonal de chuvas, ha variacdo diurna de ¥ (SYVERTSEN; ALBRIGO, 1980a). Em
média, os valores de % em laranjeira ‘Valéncia’ variam entre -0,4 e -2,4 MPa ao longo do dia
(SYVERTSEN; ALBRIGO, 1980a), estando de acordo com os resultados desse estudo (Figura
4).

A irrigagdo efetuada foi suficiente para promover maior hidrata¢do noturna das plantas em

ambas posicdes da copa durante a época seca do experimento, i.e. setembro e outubro/04, marco,
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abril, julho e agosto/05 (Figuras 3A e 4A,B). Mesmo com a irrigagdo repondo 100% da
evapotranspiracdo da cultura (E7c), houve variagdo significativa de ¥ antes do amanhecer ( %4
entre -0,2 e -0,4 MPa) ao longo do ano (Figura 4A,B). Em plantas irrigadas, os menores valores
de ¥4 (p<0,05) foram observados em setembro e dezembro/04, e fevereiro, junho e julho/05
(Figura 4A,B).

Em relacdo a setembro/04, a possivel justificativa reside no fato de que o sistema de
irrigacdo esteve avariado, sendo o fornecimento de 4gua impedido (Figura 3B). Ainda assim, as
plantas irrigadas apresentavam-se mais hidratadas do que as plantas controle nos primeiros
momentos do dia (Figura 4A). J4 o baixo ¥4 durante o inverno (junho e julho/05) em plantas
irrigadas (Figura 4A,B) pode estar relacionado a menor eficiéncia de absor¢ao de agua pelas
raizes, induzida pelo resfriamento do solo (Figura 2B). Elfving e Kaufmann (1972) relatam que a
permeabilidade da raiz de citros a absor¢do de dgua decresce em temperaturas do solo inferiores a
15°C, determinando menores valores de ¥. Esse fato estd possivelmente associado a decréscimos
na condutividade hidrdulica das raizes em baixas temperaturas, como verificado por Syvertsen;
Zablotowicz ¢ Smith Junior (1983).

Considerando as medidas efetuadas na antemanha (%), as faces da copa apresentam
hidratacdo semelhante (p>0,05) quando se comparam plantas do mesmo tratamento.
Curiosamente em dezembro/04 (periodo chuvoso), os ramos da face oeste da copa de plantas
irrigadas apresentaram maiores valores de ¥4 (p<0,05) quando comparados a ramos de plantas
sem irrigacdo (Figura 4B). Pode-se notar que o més de dezembro apresentou o segundo decéndio
com baixo excedente hidrico (Figura 3), quando a menor disponibilidade de 4dgua no dia da
medida (14/12) ndo foi visivel devido a escala temporal (decendial) utilizada no balango hidrico.
Esse fato poderia explicar os maiores valores de ¥, encontrados em plantas irrigadas.

Em experimento conduzido com laranjeiras ‘Valéncia’ enxertadas em tangerineira
‘Cleodpatra’ e cultivadas em vasos, os valores de ¥4 variaram entre -0,36 e -0,58 MPa em plantas
irrigadas, ao passo que em plantas que permaneceram 10 dias sem irrigacdo ¥4 chegou a -2,23
MPa (MEDINA; MACHADO; PINTO, 1998). Em limeira acida ‘Tahiti’ sob deficiéncia hidrica,
Southwick e Davenport (1986) sugerem que o estresse moderado ocorre quando ¥4 alcanca
valores entre -2,1 e -3,0 MPa, enquanto que o estresse severo ocorre em valores proximos a -3,5

MPa. Entretanto, Silva et al. (2005) constataram efeitos negativos nas trocas gasosas de limeiras
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Figura 4 - Variagdo do potencial de 4gua em ramos ( #) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condigdes de campo,
conduzidas sem (controle) ou com irrigacdo (irrigado). As medidas foram efetuadas antes do
amanhecer (¥, em A e B) e as 14:30 h (¥4, em C e D) em ramos amostrados na fase leste (A
e C) ou oeste (B e D) da copa. Barras indicam o valor médio (n=4) + erro padrdo. As medidas
foram realizadas em 16/09, 22/10, 19/11 e 14/12 de 2004, 17/02, 29/03, 29/04, 02/06, 21/07 e
19/08 de 2005, sendo os meses das avaliagdes apresentados no eixo-X
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acidas ‘Tahiti’ crescidas em condi¢do de campo quando os valores de ¥4 foram inferiores a -0,7
MPa. Em laranjeira ‘Valéncia’, valores de ¥, inferiores a -1,1 MPa indicam a necessidade de
irrigagdo para evitar efeitos indesejaveis na fisiologia das plantas (GREEN; MEYER, 1980 apud
SHALHEVET; LEVY, 1990). Baseado nos dados de ¥4, poderia-se sugerir que as plantas desse
estudo ndo passaram por estresse hidrico severo durante o periodo experimental, sendo
registrados valores minimos de aproximadamente -1,1 MPa em agosto/05 (Figura 4B). No
entanto, ha de se considerar os valores de potencial de 4gua medido as 14:30 h ( ¥.), assim como
as trocas gasosas para se averiguar a ocorréncia e severidade da falta de agua.

Em todas as avaliagdes, o potencial de dgua nos ramos foi menor (p<0,01) as 14:30 h
(Figura 4) quando comparado aos valores obtidos antes do amanhecer. Com o passar do dia as
plantas perdem 4gua para o ambiente por transpiracdo, ocorrendo aumento na tensdo (pressao
negativa) da coluna de dgua no interior dos vasos de xilema. Esse fenomeno ocorre quando a
perda de vapor d’dgua para a atmosfera ¢ maior que a absor¢do de agua pelas raizes (NOBEL,
1999; ANGELOCCI, 2002), acontecendo mesmo quando hé boa disponibilidade de 4gua no solo.
Esse aspecto pode ser verificado ao se considerar as plantas irrigadas (Figura 4).

Nos periodos de baixa disponibilidade de dgua (Figura 3), a irrigagdo promoveu maiores
valores de %4 (p<0,01), com exce¢do de junho/05 em ramos da face oeste da copa (Figura
4C,D). Embora houvesse irrigagdo, as plantas apresentaram valores reduzidos de ¥, (Figura
4D), sugerindo que a menor hidratagdo tenha sido causada por outro fator ambiental. Nesse
momento, cabe salientar que as temperaturas (ar e solo) estavam em declinio (inverno), o que
poderia ter ocasionado menor absor¢ao de dgua pelas raizes (ELFVING; KAUFMANN, 1972;
SYVERTSEN, 1982; SYVERTSEN; ZABLOTOWICZ; SMITH JUNIOR, 1983). Nesse mesmo
periodo (inverno), os valores de ¥4 observados em junho foram inferiores a julho e agosto nas
plantas irrigadas (Figura 4D). Entretanto, hd de se considerar que a temperatura do solo, ainda
baixa, ja estava em ascensdo nas medidas de julho e agosto (Figura 2B), possivelmente
estimulando a atividade do sistema radicular das plantas e assim facilitando a absor¢do de 4gua.
Os ramos da face leste apresentaram esse mesmo padrdo de variacdo de #;, durante os meses de
inverno (Figura 4D).

Na face leste das plantas irrigadas (Figura 4C), os menores valores de %, foram
observados em fevereiro, marco e junho/05. Durante o periodo quente e chuvoso (fevereiro e

mar¢o/05), os menores valores de ¥, devem estar relacionados a alta demanda atmosférica (E7o
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entre 4 ¢ 5,5 mm d” nos dias de medida). Sabe-se que a demanda evaporativa é um dos fatores
que afetam o status hidrico das folhas de citros, sendo observados decréscimos de ¥ com o
aumento do déficit de pressdo de vapor do ar e da transpiracio (CAMACHO-B; KAUFMANN;
HALL, 1974; ELFVING; KAUFMANN; HALL, 1972; MACHADO et al., 2002; SYVERTSEN,
1982).

Independente da irrigacdo, a face oeste da copa apresenta valores mais negativos de ¥4
em relacdo a face leste (p<<0,05). Esse fato ocorreu entre dezembro/04 e agosto/05, excetuando-se
mar¢o/05 (Figura 4C,D). De fato, a face oeste da copa recebe radiagdo durante o periodo
vespertino, quando a umidade relativa do ar ¢ menor e a temperatura maior (RIBEIRO;
MACHADO; SANTOS, 2005). Portanto, ¢ possivel que a maior diferenca de pressdo de vapor
entre folha e ar (DPVfolha-ar) na face oeste tenha causado maior transpiracdo das plantas,
tornando %, mais negativo. Esse aspecto pode ser verificado pela relacdo ¥4/ ¥, durante o
periodo experimental.

Em termos médios (considerando todas as avalia¢des), as plantas irrigadas apresentaram
decréscimos de ¥ ao redor de 3,3 e 4,2 vezes quando considerados os valores de antes do
amanhecer (%) e das 14:30 h (#}4) nas faces leste e oeste respectivamente. Ja nas plantas nio
irrigadas, os decréscimos foram de 2,7 e 3,1 vezes nas faces leste e oeste respectivamente. Pode-
se notar que as plantas em condi¢des naturais (sem irrigagdo) apresentaram menor reducdo de ¥
tanto na face leste como oeste, sugerindo que as mesmas sdo menos susceptiveis as variagdes dos
recursos ambientais (umidade do ar e do solo, radiacdo e temperatura). Independente da irrigagao,
as maiores redugdes diurnas de ¥ foram observadas em margo/05 (Figura 4), chegando a 5,0 e
6,3 vezes em plantas irrigadas e 3,9 e 4,7 vezes em plantas ndo irrigadas, nas faces leste e oeste
das copas respectivamente. Curiosamente, as condi¢des ambientais durante o decéndio da
avaliagdo em marco/05 estavam favoraveis (Figuras 2 e 3), apresentando demanda evaporativa
intermediaria (~ 4 mm d), temperaturas amenas e disponibilidade hidrica no solo. Assim, pode-
se sugerir que a reducdo acentuada de ¥ entre o amanhecer e 14:30 h tenha sido ocasionado pela
elevada transpiracdo das plantas (LANDSBERG et al., 1975). Machado et al. (2002) também
verificaram maior decréscimo de ¥ em laranjeira ‘Valéncia’ durante a época mais quente do ano,
quando foram observadas as maiores valores de transpiracao.

Considerando os aspectos ja discutidos em relagdo a influéncia do ambiente no potencial

de agua na planta, pode-se sugerir que em plantas irrigadas os menores valores de ¥, foram
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ocasionados pelo decréscimo da temperatura do solo no inverno ou pela maior demanda
evaporativa do ar durante o verdo. Ja nas plantas sem irrigagdo, a baixa disponibilidade hidrica
durante os meses de inverno foi o principal fator ambiental a afetar ¥, sendo também regulado
por varia¢des de temperatura do solo e demanda evaporativa do ar nos demais meses do ano.
Dentre os fatores que induzem o florescimento em citros, pode-se destacar o papel da
deficiéncia hidrica (KRAJEWSKI; RABE, 1995; SOUTHWICK; DAVENPORT, 1986;
SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996), que normalmente ocorre durante o inverno na regiao
onde o estudo foi conduzido (RIBEIRO; MACHADO; BRUNINI, 2006). Uma vez que baixos
valores de ¥'sdo induzidos por deficiéncia hidrica, pode-se sugerir que houve maior indugdo do
florescimento devido a baixa disponibilidade hidrica em 2005 quando comparado a 2004 (Figura

3A), podendo ser um dos aspectos envolvidos na produtividade da proxima safra (2005/2006).

2.3.3 Variagao diurna das trocas gasosas

Nesse item, assim como na variagdo diurna da atividade fotoquimica (2.3.4), sdo
apresentados os resultados obtidos nas avaliacdes de setembro e novembro/04, fevereiro, junho e
agosto/05. As demais avaliagdes de trocas gasosas serdo contempladas no item variagdo sazonal
da fotossintese e transpiragdo (2.3.5), onde serdo considerados os valores integrados ao longo do
periodo diurno.

A condutancia estomatica (g;) apresentou variagdo diurna significativa (p<0,01), sendo os
maiores valores observados normalmente durante a manha, ndo importando a data de avaliagdo
ou a posi¢do na copa (Figura 5). Esse padrdo de variagdo de g, esta relacionado a variagdo dos
elementos ambientais, em especial a densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF) e
DPVfolha-ar, sendo a influéncia da temperatura foliar (7F) considerada nesse ultimo. Observa-se
abertura estomadtica crescente com o aumento de DFFF até valores proximos a 600 pmol m? s,
quando entdo a saturacdo luminosa ¢ atingida (MACHADO et al., 2005; VU; YELENOSKY;
BAUSHER, 1986). Logo, o aumento de g, nas primeiras horas do dia foi induzido por DFFF
(Figuras 5 e 6), sendo o horério de maxima abertura estomatica influenciado pela disponibilidade
de agua no solo e pela demanda evaporativa do ar. De fato, valores elevados de g, foram
observados durante praticamente toda a manha em novembro/04 (Figura 5C,D), ao passo que em

setembro/04, fevereiro e agosto/05 existe apenas um hordrio de maxima abertura estomatica
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durante a manha na face leste da copa (Figura 5A,E,I). Desde que os valores maximos de DFFF
ocorrem por volta de meio-dia (Figura 6) e g; na face leste comeca a decrescer antes desse
horario (Figura 5A,E,I), pode-se sugerir que o mecanismo estomatico esta respondendo a
umidade do ar e a disponibilidade de 4gua no solo.

As maiores aberturas estomaticas foram verificadas em plantas mais hidratadas, dado
pelos valores de ¥ (Figura 4). As plantas em novembro/04 apresentavam maiores valores de ¥,
sendo esses superiores aos observados nas demais avaliagdes (Figura 4A,B). O decréscimo de g
com o passar do dia estd também relacionado com a redugdo de ¥ as 14:30 h (EAMUS, 1999;
MACHADO et al., 2002), indicativo de que a tensdo de 4gua nos ramos aumentou devido a perda
de agua pela transpira¢do. Considerando os valores de ¥, ¢ ¥4, os maiores decréscimos foram
observados em novembro/04 na face leste e em junho/05 na face oeste das copas (Figura 4).
Curiosamente, os estdmatos em plantas ndo irrigadas em junho/05 permaneceram abertos no
periodo da tarde mesmo com baixos valores de #;4, em especial na face oeste onde os mesmos
foram inferiores a -1,5 MPa (Figura 4D). Esse seria um indicio de algum distarbio na fisiologia
estomatica durante essa época.

Basicamente, as faces da copa podem ser diferenciadas em relacdo a condicdo ambiental
da seguinte forma: a incidéncia direta de radiacdo solar ocorre de manhd na face leste (a
nascente) e a tarde na face oeste (a poente), quando a temperatura do ar ¢ maior ¢ a umidade
relativa ¢ menor em relacdo ao periodo matutino (RIBEIRO; MACHADO; SANTOS, 2005).
Essa diferenca faz com que os valores de g na face oeste sejam menores quando ha
disponibilidade energética devido as demais condi¢des ambientais (alta temperatura e DPVfolha-
ar). Portanto, espera-se que ocorram menores diferencas entre as faces da copa em dias nublados
ou parcialmente nublados, sendo registrados maiores valores de g, na face oeste. Essa situacdo
pode ser verificada em novembro/04 (Figuras 5C,D e 6C,D), quando a dindmica diurna de g, foi
bem semelhante em ambas as faces da copa, sendo observados elevados valores de g, na face
oeste da copa de plantas irrigadas (~ 0,24 mol m™ s™).

Em periodos de baixa disponibilidade hidrica, i.e. setembro/04 e agosto/05, os valores
maximos de g, foram observados no inicio do dia na face leste da copa (Figura 5A,I). As plantas
irrigadas apresentaram a mesma dindmica diurna de g, porém com valores superiores (p<0,05)
aos encontrados nas plantas sem irrigagdo. Embora a deficiéncia hidrica do solo acumulada até o

momento da avaliacdo em setembro/04 tenha sido menor do que em agosto/05 (Figura 3A), as
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diferencas entre as plantas irrigadas e em condi¢des naturais foram maiores em setembro/04.
Nessa avaliagdo, as plantas irrigadas permaneceram com g, maior que as plantas sem irrigacao
(p<0,01) desde o inicio do dia até as 14 h na face leste (Figura 5A), ocorrendo o mesmo na face
oeste, onde as diferencas (p<0,01) foram evidentes entre 11 e 16 h (Figura 5B). Em agosto/05, as
plantas irrigadas apresentaram valores de g superiores as plantas em condi¢des naturais apenas
durante a manha na face leste (p<0,05) e por volta das 14 h na face oeste (p<0,01).

A irrigacdo ndo causou aumento significativo de g; ao longo do dia durante o periodo de
menor disponibilidade de agua no solo (Figura 5A,B,I,J), mesmo com as plantas irrigadas
apresentando ¥, e ¥}, aproximadamente duas vezes maior que as plantas em condigdes naturais
(Figura 4). Estudos com cafeeiro em condi¢cdo de campo e com laranjeira ‘Valéncia’ enxertada
em quatro espécies de porta-enxertos também tém relatado redugdo acentuada de g durante o
inverno, mesmo em plantas mantidas sob irrigacdo (BARROS et al., 1997; MACHADO et al.,
2002). Portanto, esses resultados indicam que existe outro fator ambiental determinando menor
abertura estomatica nessas ocasides. As baixas temperaturas do ar e do solo, que ocorrem no
mesmo periodo de baixa disponibilidade de 4gua (inverno), poderiam ter ocasionado menor
abertura estomatica (ALLEN; ORT, 2001).

Existem relatos de que a falta de 4gua induz o fechamento estomatico devido ao acimulo
de acido abscisico (4BA) nas folhas (GOMES et al., 2003; LAUER; BOYER, 1992; THOMAS;
EAMUS, 2002). De fato, o fechamento estomatico ocorre em valores de ¥, inferiores a -1 MPa,
estando relacionado ao aumento de 4BA nas folhas de laranjeiras (GOMES et al., 2004). Assim, a
reducdo de g, durante a tarde poderia estar relacionada ao aumento da concentracdo de ABA no
xilema, como verificado em espécies sempre-verdes por Thomas e Eamus (2002). Entretanto,
baixos valores de g, foram observados mesmo em plantas irrigadas, sugerindo efeito adicional da
baixa temperatura nas plantas em condi¢des naturais. Em baixas temperaturas, o acimulo de AB4
ocorre ap6s o fechamento estomatico, indicando que os baixos valores de g; seriam induzidos por
outros fatores, dentre eles o aumento do pH e redugdo na concentracio de K na seiva do xilema
(WAN et al., 2004). Em relagdo ao solo, o resfriamento de raizes leva ao decréscimo da
concentragdo foliar de citocininas, seja por reducdo na quantidade transportada a partir das raizes
ou pela maior degradagdo das mesmas nas folhas, resultando em fechamento estomatico

(VESELOVA et al., 2005). Considerando a temperatura do ar, Allen e Ort (2001) relatam que o
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Figura 5 - Variacdo diurna da condutancia estomatica (g,) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condicdes de
campo, conduzidas sem (controle) ou com irrigacao (irrigado), e da diferenca de pressdao de
vapor entre folha e ar (DPVfolha-ar). As medidas foram realizadas em setembro (A,B) e
novembro/04 (C,D) e fevereiro (E,F), junho (G,H) e agosto/05 (I,J) nas faces leste (A,C,E,G,I)
e oeste (B,D,F,H,J) da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao
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fechamento estomatico pode ser uma conseqii€éncia direta da baixa temperatura no funcionamento
das células guardas, alterando sua sensibilidade ao CO, (ALLEN et al., 2000).

Além do aspecto exdgeno, deve-se considerar também o ritmo enddgeno da planta ao
longo das estacdes, que apresentaram diferencas quanto ao regime térmico e hidrico. Mesmo
mantendo DFFF, temperatura do ar e DPVfolha-ar constantes, ha varia¢do significativa das
trocas gasosas em citros ao longo do periodo diurno (SOUZA; RIBEIRO; PINCUS, 2004).
Quando mantidas nas mesmas condi¢des ambientais em laboratério, as laranjeiras exibem maior
gs durante o verdo quando comparado ao inverno (RIBEIRO; MACHADO; ANGELOCCI,
2005)°. Esse fato sugere que a laranjeira apresenta algum tipo de mecanismo sensivel as
condi¢des ambientais prévias, que regula as trocas gasosas independente da variagdo dos recursos
ambientais, desde que os mesmos ndo sejam limitantes. De fato, Hennessey e Field (1991) citam
que os ritmos endogenos de g; e da fotossintese sdo induzidos pelo ambiente, podendo ocorrer de
forma independente. Portanto, a menor abertura estomatica em condi¢des naturais seria resultante
da menor disponibilidade de 4gua no solo e da baixa temperatura durante o inverno, além de ser
limitada pelo ritmo enddgeno durante essa época.

Os estomatos também respondem a demanda evaporativa da atmosfera (EAMUS, 1999;
FARQUHAR; SHARKEY, 1980; THOMAS; EAMUS, 2002), havendo reducdo em g, de
laranjeiras em DPVfolha-ar superior a 1,5 kPa (JIFON; SYVERTSEN, 2003; MACHADO et al.,
2005). O padriao de variacdo diurna de g; assim como os baixos valores observados em
fevereiro/05 estdo possivelmente relacionados a alta demanda evaporativa do ar (Figura 5E,F),
ocasido em que foram registrados valores de DPVfolha-ar superiores a 4 kPa na face oeste das
plantas. De fato, o aumento do déficit de pressdao de vapor de 1,2 para 2,5 kPa causou redugdo de
80% na abertura estomatica de laranjeira (HABERMANN et al., 2003a). Cabe a ressalva de que
embora fevereiro/05 seja um periodo chuvoso (Figura 2B), a alta demanda evaporativa ocasionou
reducdo acentuada de ¥, (Figuras 3A e 4C,D), e consequente decréscimo de g, (Figura SE,F).
As plantas irrigadas apresentaram maior g; ao redor de 13 h na face leste da copa (p<0,01)
quando comparadas as plantas em condigdes naturais (Figura S5E,F). Nesse horario, foram
registrados maiores valores de DPVfolha-ar nas plantas sem irrigacdo (p<0,01), sendo o

fechamento estomatico evitado quando as plantas foram irrigadas.

? RIBEIRO, R.V.; MACHADO, E.C.; ANGELOCCI, L.R. Variacio sazonal da fotossintese, relacdes hidricas e
teor de carboidratos em laranjeira ‘Valéncia’. Piracicaba: Fapesp, 2005. 72 p. Relatorio cientifico referente as
atividades desenvolvidas entre fevereiro/2004 e janeiro/2005 do projeto de pesquisa 02/08480-7.
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Em situagdes em que ha deficiéncia hidrica no solo ou elevada demanda atmosférica, o
fechamento parcial dos estdmatos representa um meio de impedir a desidratacdo excessiva das
plantas (FARQUHAR; SHARKEY, 1980; NOBEL, 1999). Essa situacdo fica bem evidente
quando se compara a dindmica diurna de gz e DPVfolha-ar na face oeste das plantas em
fevereiro/05 (Figura 5F). Nessa avaliagdo, o DPVfolha-ar atingiu valores proximos de 4,5 kPa as
14 h, ocorrendo decréscimo acentuado de g; com posterior aumento devido a diminui¢cdo do
DPVfolha-ar ao redor de 16 h. Alguns estudos tém sugerido que essa resposta estomdtica em
funcdo da menor disponibilidade de 4gua no solo ou ar representa um mecanismo de adaptacio a
ambientes com alta demanda atmosférica (KHAIRI; HALL, 1976b; MACHADO et al., 2002;
SYVERTSEN; LLOYD, 1994).

Em junho/05 foram observadas respostas estomaticas interessantes quando comparadas as
demais avaliagdes (Figura 5G,H). De uma forma geral, a abertura estomatica em junho/05 foi
superior a observada em meses secos (setembro/04 e agosto/05) ou de alta demanda atmosférica
(fevereiro/05), porém proxima da observada em novembro/04 (Figura 5). Assim como em
novembro/04, os valores de DPVfolha-ar permaneceram inferiores a 2 kPa na maior parte do dia
(Figura 5C,D,G,H), entretanto DFFF foi bem inferior, ao redor 1400 umol m? s em junho/05 e
superior a 2000 pmol m™ s em novembro/04 quando considerada a face leste (Figura
6C,D,G,H). Nessa face da copa, o padrao diurno de g, em junho/05 se diferencia do observado
em novembro/04 durante o periodo vespertino, sendo verificados maiores valores em junho/05
mesmo com maior DPVfolha-ar (Figura 5C,G). O mesmo foi verificado na face oeste (Figura
5D,H), porém com as plantas em condi¢cdes naturais apresentando valores de g, maiores que as
plantas irrigadas (p<0,01). Portanto, parece ter havido uma disfun¢do do metabolismo estomatico
de tal forma que ndo houve decréscimo de g; com o aumento de DPVfolha-ar, sendo esse efeito
mais acentuado nas plantas sem irrigacao.

Embora junho/05 tenha sido um més relativamente seco (Figura 3A), houve um grande
volume de chuvas (>100 mm) no decéndio anterior (21-30 de maio) a avaliacao (Figura 2C), que
aliado ao decréscimo da temperatura do ar e solo nessa época do ano, pode ter afetado os
estomatos. A possivel disfung@o na resposta estomatica aos elementos ambientais fica ainda mais
clara ao se considerar que as plantas estavam menos hidratadas ( ¥ mais negativo) em junho/05 se
comparadas a novembro/04 (Figura 4). Quando afetados por baixas temperaturas, os estomatos

podem permanecer abertos mesmo em condi¢ao de deficiéncia hidrica na folha devido a reducao
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Figura 6 - Variago diurna da assimilacdo de CO, (4) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condigdes de campo,
conduzidas sem (controle) ou com irrigacdo (irrigado), e da densidade de fluxo de fotons
fotossintéticos (DFFF). As medidas foram realizadas em setembro (A,B) e novembro/04 (C,D)
e fevereiro (E,F), junho (G,H) e agosto/05 (I,J) nas faces leste (A,C,E,G,]) e oeste (B,D,F,H,J)
da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao
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da sensibilidade estomatica aos elementos ambientais (ALLEN; ORT, 2001). Portanto, o
aumento repentino da disponibilidade de agua no solo e as baixas temperaturas noturnas durante
o inverno poderiam explicar os elevados valores de g, observados em junho/05, em especial
durante a tarde na face oeste da copa das plantas mantidas em condi¢des naturais (Figura SH).

Desde que os estomatos regulam as trocas gasosas foliares (EAMUS, 1999; JONES,
1998; NOBEL, 1999), espera-se que a variacdo de g, observada durante o periodo diurno nos
diferentes meses afete a dindmica de assimilacdo de CO; (A) e transpiragdo (E) das plantas. No
caso de 4, as variagdes diurnas observadas seguiram aproximadamente o mesmo padrao de g,
sendo registrado maior 4 durante a manha (Figura 6). Durante o periodo experimental, os valores
maximos de 4 foram verificados no inicio do dia em novembro/04, chegando a mais de 13 pumol
m™ s na face leste da copa (Figura 6C). Esses valores ocorreram com DFFF ao redor de 600
umol m? s, indicando que DFFF foi mais do que suficiente para induzir valores maximos de 4
entre 9 ¢ 15 h na maioria das avaliagdes (Figura 6). De fato, valores de DFFF proéximos € mesmo
inferiores a 200 pmol m™ s foram suficientes para sustentar a assimilagio de CO, entre 4 ¢ 5
umol m™ s™ (Figura 6). Esse aspecto torna-se relevante ao se considerar que a face oeste da copa
recebe elevado DFFF apenas durante a tarde (Figura 6B,D,F,H,J), quando a temperatura e
umidade do ar sdo, na maioria das vezes, desfavoraveis para a fotossintese.

Em citros, a saturagdo luminosa da fotossintese ocorre em DFFF relativamente baixo
(600-800 pumol m? s7), ao redor de 1/3 do valor méximo de DFFF em um dia tipico de verdo
(HABERMANN et al., 2003b; MACHADO et al, 2002; RIBEIRO et al, 2003; VU;
YELENOSKY; BAUSHER, 1986). Mais de 80% da fotossintese maxima em laranjeira
“Valéncia’ ¢ atingida em DFFF de 300 umol m? s (MACHADO et al., 2005). Isso significa que
em altos valores de DFFF a atividade fotossintética ¢ limitada ndo mais pelo transporte de
elétrons e sim pela regeneracao de ribulose-1,5-bifosfato, molécula na qual o CO; ¢ inicialmente
incorporado (WALKER, 1992). Portanto, pode-se sugerir que os citros sdo submetidos a excesso
de DFFF durante praticamente todo o ciclo de vida, sendo esperadas respostas fotoquimicas para
lidar com a energia disponivel no ambiente.

A semelhanga entre os padrdes diurnos de 4 e g; se deve ao fato de o fornecimento de
substrato para a fotossintese (CO,) ser regulado pelos estdomatos (EAMUS, 1999; LAUER;
BOYER, 1992). Em outras palavras, quanto maior g;, maior serd a entrada de CO, no mesofilo

foliar, determinando maior fornecimento de substrato para a fotossintese e assim possibilitando
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altas assimilagdes de CO, (WONG; COWAN; FARQUHAR, 1979). Assim, a maior abertura
estomatica proporcionada pela irrigacdo pode levar a maiores valores de 4 em situagdes de
deficiéncia hidrica. Esse aspecto foi verificado em setembro/04 durante as horas mais quentes do
dia, entre 11 e 14 h, na face leste da copa (Figura 6A). Em geral, as plantas irrigadas
apresentaram maior assimilagcdo de CO, (p<0,05) em relagdo as plantas em condi¢des naturais em
setembro/04 e em agosto/05 (Figura 6A,B,1,J). Nas demais avalia¢des, a maior disponibilidade de
agua ocasionada pela irrigacdo determinou maior fotossintese apenas esporadicamente, em
determinados horarios do dia, geralmente em fun¢do de decréscimos em g, que ocorreram em
horarios de alta demanda atmosférica (Figura 6D,E). Dentre essas situacdes, pode-se citar as
medidas realizadas proximas as 13 h na face leste em fevereiro/05 (p<0,01), assim como as
efetuadas em novembro/04 ao redor de 14 h na face oeste da copa (p<0,01).

Em ambas as faces da copa (leste e oeste), a reducao de 4 ao longo do dia esta relacionada
ao fechamento parcial dos estomatos, sendo uma conseqiiéncia indireta do aumento de DPVfolha-
ar (Figuras 5 e 6). Entretanto, nas medidas realizadas em junho/05 os maiores valores de A
ocorreram por volta de meio-dia, devido aos maiores valores de g, e também as condicdes
amenas de DPVfolha-ar (<2,0 kPa) e DFFF (<1400 pmol m™ s™). Logo, a possivel disfun¢do do
metabolismo estomatico ndo promoveu decréscimo da atividade fotossintética em junho/05,
quando a maior abertura estomatica na face oeste das plantas sem irrigacdo (Figura 5H) foi
suficiente para igualar a assimilacdo de CO; das plantas irrigadas e em condigdes naturais (Figura
6H). Assim como em agosto/05, o aumento de 4 na face oeste durante o periodo vespertino em
junho/05 esta relacionado ao aumento de seis vezes em DFFF (Figura 6H,J), i.e. de ~ 200 para
1200 pmol m™ s

Outro aspecto interessante esta relacionado a dinamica diurna de 4 em dias nublados ou
com menor disponibilidade energética. Nessas condi¢des, as diferengas entre as faces da copa sao
menores em relacdo a dindmica diurna de 4 (Figura 6A-D,G-J), ndo ocorrendo o mesmo em dia
ensolarado de verdo (Figura 6E,F). Em fevereiro/05, os valores maximos de DFFF foram ao
redor de 2000 pmol m? s em ambas as faces da copa, no entanto, os valores maximos de 4 na
face oeste foram cerca de 1,7 vezes menores do que os observados na face leste da copa (Figura
6E,F). Em geral, pode-se dizer que os maiores valores instantineos de A (12-13 pmol m? s™) em
folhas expostas de laranjeira ‘Valéncia’ em condi¢des de campo ocorrem na parte da manha e na

face leste da copa em dias parcialmente nublados (Figura 6) e com boa disponibilidade hidrica
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no solo (Figuras 3 e 4).

A regulacdo da dindmica diurna de 4 também ¢ afetada pela temperatura foliar (7r),
determinada pela variagdo conjunta da transpiracdo e disponibilidade energética. Independente da
maior disponibilidade de 4gua e face da copa, valores de 7 superiores a 30°C foram verificados
em todas as avaliagdes (Figura 7), com exce¢do da face leste da copa em junho/05 (Figura 7G).
Esse fato pode estar relacionado a manuten¢do de alta atividade fotossintética durante grande
parte do dia (9 as 15 h) na avaliacdo de junho/05 (Figura 7G). Elevados valores de 7r foram
observados em fevereiro/05, atingindo cerca de 40°C em folhas expostas posicionadas na face
oeste da copa (Figura 7E,F). Nessa ocasido, 7 foi superior a 30°C durante 8 h (das 10 as 18 h)
do periodo diurno, sendo esse um aspecto a ser considerado na reducdo de 4 no periodo da tarde,
durante o verao.

Nesse estudo, 7 atingiu valores superiores a 38°C em folhas expostas (Figura 7F),
ficando aproximadamente 8°C acima da temperatura ambiente. Logo, a atividade fotossintética
foi possivelmente afetada pela alta temperatura nessa situagdo, quando 4 variou entre 2 e 3 pmol
m? s (Figura 6F). A fotossintese em citros decresce significativamente em 77 superior a 25-
30°C, sendo causada por reducdo na condutancia do mesofilo foliar a difusdo de CO; e
consequente estimulo da fotorrespiracdo (atividade oxigenase da Rubisco), ou mesmo devido ao
fechamento parcial dos estomatos em resposta ao aumento da temperatura (BERRY;
BJORKMAN, 1980; KHAIRI; HALL, 1976a; MACHADO et al., 2005; RIBEIRO; MACHADO;
OLIVEIRA, 2004). Em condi¢des desérticas, os citros podem apresentar Tr superior a 47°C,
situacdo em que as folhas ficaram 11°C acima da temperatura ambiente (VESTE; BEN-GAL;
SHANI, 2000). Nessa condicdo, a fotossintese foi limitada por aspectos estomaticos e ndo
estomaticos (fotoquimicos e bioquimicos), porém, ainda assim de forma reversivel.

O balanco de energia na folha determina 7, sendo a radiagdo solar o principal elemento
ambiental desse sistema. Quando a energia radiante que atinge as plantas ¢ reduzida com o uso de
telas refletoras ha um decréscimo de 7r entre 1,6 e 6,2°C dependendo da redu¢do da radiacdo
solar, época e local (COHEN et al., 1997; JIFON; SYVERTSEN, 2003; MEDINA et al., 2002).
O menor Tr em horarios de alto DFFF e DPVfolha-ar impede a redugdo excessiva de A4,
determinando uma maior quantidade de CO; assimilado durante o periodo diurno (MEDINA et

al., 2002) e maior crescimento dos citros (RAVEH et al., 2003). Portanto, pode-se notar que os
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citros sdo sensiveis ao aumento de 7, podendo esse efeito ser exacerbado quando hé deficiéncia
hidrica no solo.

A reducdo na disponibilidade de dgua no solo em fevereiro/05 (Figura 3A), aliada a alta
demanda evaporativa (Figura 5) causada pela elevada radiagdo solar (Figura 6), induziu maior
(p<0,05) Tr nas plantas sem irrigacdo durante as horas mais quentes do dia na face oeste da copa
(Figura 7F). O mesmo ocorreu em junho/05 (Figura 7H), mesmo com as plantas sem irrigacao
apresentando maior g, (Figura 5SH). Os maiores valores de g; induziram maior transpira¢ao (E)
em plantas ndo irrigadas em junho/05, porém insuficiente para impedir o aumento de 77 na face
oeste da copa (Figuras 5SH e 7H). Nessa mesma linha de raciocinio, pode-se comentar a variagao
diurna de 7r em agosto/05 (Figura 71,J). Embora esse més faca parte da estagdo de inverno,
valores de T superiores a 30°C foram registrados entre 11 e 16 h, sendo possivelmente
ocasionados por baixos valores de E (Figura 71,J). Esses por sua vez foram os menores valores
registrados ao longo do periodo experimental (<2 mmol m? s™), sendo induzidos pela reduzida
abertura estomatica (Figura 51,J), em especial nas plantas sem irrigagao.

As plantas mantidas em condi¢cdo de boa disponibilidade hidrica apresentaram maior E
(p<0,01) em setembro/04 e agosto/05 (Figura 7A,B,I), quando comparadas as plantas em
condi¢des naturais. Nas demais avaliagdes, as plantas irrigadas exibiram maior £ (p<0,01) apenas
em horarios de elevada demanda atmosférica (Figuras 5 e 7D,E,J). Excetuando-se a face leste da
copa em agosto/05 (Figura 71), quando os valores de g, foram especialmente baixos (Figura 5I), a
dindmica diurna de E apresentou padrao semelhante ao de DPVfolha-ar, mesmo com a redugdo
de g, ao longo do dia (Figuras 5 e 7). Logo, a demanda atmosférica ¢ um fator determinante da
perda de 4gua pelas plantas através da transpiragdo (ANGELOCCI, 2002; EAMUS, 1999;
NOBEL, 1999), sendo o fechamento parcial dos estomatos com o aumento de DPVfolha-ar uma
forma de reduzir a desidratacdo excessiva dos tecidos foliares. A transpiracdo per se também
regula g, possivelmente por meio de diferencas de ¥ (gradiente) entre as células do mesofilo
foliar, epiderme e células-guarda dos estomatos (EAMUS, 1999). Com o aumento de E, o
suprimento de agua para as células-guarda através das células epidérmicas ¢ reduzido, resultando
em fechamento estomatico devido ao decréscimo na turgescéncia das células (EAMUS, 1999;
MOTT; PARKHURST, 1991).

Valores reduzidos de g levam a decréscimos no suprimento de CO, para a atividade

fotossintética (FARQUHAR; SHARKEY, 1980). Além dos estomatos regularem a concentracao
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intercelular de CO, (C;), os mesmos sdo sensiveis a variagdes de C;, sendo a abertura estimulada
em baixo C; e vice-e-versa (FARQUHAR; SHARKEY, 1980). Wong; Cowan e Farquhar (1979)
sugerem que essas respostas (abertura/fechamento) tém como objetivo a manutencdo de C;
relativamente constante. Assim, C; reflete a disponibilidade de substrato para a fotossintese,
podendo indicar se o fechamento estomatico estd restringindo a atividade fotossintética. Embora
seja esperado que os valores de C; aumentem com a abertura estoméatica, pode-se observar que C;
diminuiu com o passar do dia (Figura 8). Esse fato foi provavelmente ocasionado pela menor
entrada de CO; pelos estdmatos quando comparada ao consumo do mesmo pela fotossintese.
Esse aspecto foi verificado em citros por outros autores (MACHADO et al., 2005; SOUZA;
RIBEIRO; PINCUS, 2004; VESTE; BEN-GAL; SHANI, 2000), ndo importando a face da copa e
a época de medida.

O fechamento estomatico induzido pela deficiéncia hidrica do solo causou decréscimo
significativo de C; apenas em setembro/04 (p<0,01) e agosto/05 (p<0,05). Em setembro/04, as
plantas irrigadas apresentaram maior C; durante praticamente todo o periodo diurno em ambas as
faces da copa (Figura 8A,B). Ja em agosto/05, maiores valores de C; foram verificados apenas na
face leste da copa (Figura 8I). Em geral, a reducdo de g, durante a tarde determinou valores de C;
inferiores a 240 pmol mol™ (Figura 8), sendo observados valores de C; inferiores a 180 pmol
mol” em agosto/05 devido a redugdo acentuada de g entre 10 e 12 h (Figuras 5LJ e 8LJ). Em
junho/05, os altos valores de g; facilitaram a difusdo de CO; para o interior das folhas, o que pode
ser verificado por valores de C; superiores a 240 pmol mol” durante todo o dia em ambas as faces
da copa (Figura 8G,H).

Durante o dia, a concentracdo de CO; no interior das folhas é cerca de 10-20% menor do
que a atmosférica (PENMAN; SCHOFIELD, 1951 apud FARQUHAR; SHARKEY, 1980). Em
citros, C; varia tipicamente entre 200 e 250 pmol mol' (LLOYD; KRIEDEMANN;
SYVERTSEN, 1987), sendo verificados valores de C; entre 290 ¢ 170 umol mol™ ao longo de
um dia tipico de verdo, quando houve acentuado fechamento estomatico diurno (VESTE; BEN-
GAL; SHANI, 2000). Ao se considerar que a concentragdo atmosférica de CO; estd ao redor de
380 umol mol’ (KEELING; WHORF, 2006), C; em citros ¢ de 24 a 55% menor do que a
concentragdo atmosférica ao longo do dia nas condi¢des desérticas de Israel (VESTE; BEN-

GAL; SHANI, 2000). Embora o presente estudo tenha sido conduzido em clima subtropical, os
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Figura 8 - Variagdo diurna da concentragdo intercelular de CO, (C;) e da eficiéncia instantanea de
carboxilacdo (4/C;) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condigdes de campo, conduzidas sem
(controle) ou com irrigagdo (irrigado). As medidas foram realizadas em setembro (A,B) ¢
novembro/04 (C,D) e fevereiro (E,F), junho (G,H) e agosto/05 (I,J) nas faces leste (A,C,E,G,]I)
e oeste (B,D,F,H,J) da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao
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valores de C; ao longo do periodo diurno apresentaram variagdo bem préxima (entre 300 e 180
pmol mol™) ao relatado por Veste; Ben-Gal e Shani (2000). Os valores de C; em citros cultivados
na Florida, EUA, (JIFON; SYVERTSEN, 2003) também estao dentro da escala de variacdo
observada nesse estudo. Esses resultados sugerem que a variagdo diurna de C; ¢ semelhante em
diferentes tipos climaticos, sendo certamente regulada por g, e influenciada por alteragdes na
atividade fotossintética.

Em relacdo a limitacdo estomatica da fotossintese induzida pela deficiéncia hidrica, os
resultados indicam que a menor abertura estomatica limitou a fotossintese durante praticamente
todo o periodo diurno em setembro/04 (Figura 8A,B). Mesmo quando havia disponibilidade de
agua no solo a fotossintese foi limitada pelo menor suprimento de CO,, ocorrendo durante a tarde
e em maior grau na face oeste da copa em novembro/04 (Figura 8D) e fevereiro/05 (Figura 8F).
Em agosto/05, os baixos valores de 4 (Figura 61,J) também podem ser atribuidos a baixa
disponibilidade de substrato durante o decorrer do dia (Figura 81,J). Entretanto, os baixos valores
de C; em agosto/05 ndo foram causados exclusivamente pela menor disponibilidade hidrica, haja
vista que C; em plantas irrigadas também foi significativamente reduzido. Ainda, a redugdo de 4
durante a tarde em fevereiro/05 (Figura 6E) ndo parece ter sido causada por baixos valores de C;
uma vez que os mesmos variaram relativamente pouco, até mesmo aumentando na face leste da
copa (Figura 8E). Logo, existem indicios de que a atividade fotossintética foi reduzida em
determinadas épocas devido a limitagdes de origem ndo estomatica.

A atividade fotossintética pode ser afetada pela menor abertura dos estomatos,
denominada de limitacdo estomatica, e/ou por menor capacidade bioquimica ou fotoquimica, i.e.
limitacdo ndo estomatica (FARQUHAR; SHARKEY, 1980). Jones (1998) cita que a limitacao
estomatica ¢ relativamente pequena em plantas bem adaptadas ao ambiente de crescimento,
respondendo por cerca de 20% da limitacdo total da fotossintese. Em citros, alguns estudos tém
relatado uma limitagdo estomatica entre 19 e 36% (HABERMANN et al., 2003b; JIFON;
SYVERTSEN, 2003; MACHADO et al., 2005), sugerindo que a fotossintese ¢ determinada em
grande parte por fatores ndo estomaticos, em especial os de origem bioquimica. Esse aspecto
pode ser estudado ao se considerar a eficiéncia instantdnea de carboxilagdo, dada pela relacdo
A/C; (FLEXAS et al., 2001; MACHADO et al., 2005).

Os maiores valores de A/C; foram verificados em novembro/04 (Figura 8C,D), em dia

nublado de primavera (Figura 6C,D) com 7y maximo ao redor de 32,5°C (Figura 7C,D) e



85

DPVfolha-ar inferior a 2,5 kPa (Figura 5C,D). As menores eficiéncias foram observadas em
agosto/05, caracterizado como um periodo seco (Figura 3) e com baixas temperaturas noturnas
(Figura 2A,B). Os demais meses apresentaram valores de A/C; intermedidrios entre os observados
em novembro/04 e agosto/05. Em geral, 4/C; foi menor na parte da tarde na face leste da copa,
quando hd menor DFFF e maior Tr. Embora A/C; em junho/05 tenha sido inferior aos valores
verificados em novembro/04, a eficiéncia permaneceu em um mesmo patamar (0,3-0,4 umol m™
s' Pa™) entre 9 ¢ 14 h na face leste da copa (Figura 8G). Ja na face oeste, os valores de 4/C; em
junho/05 chegaram a 0,4 pmol m? s’ Pa' as 14 h (Figura 8H), sendo a maior eficiéncia
verificada durante o periodo vespertino (Figura 8).

Na face leste da copa, a manutencdo da disponibilidade hidrica do solo pela irrigacio fez
com que as plantas irrigadas apresentassem maiores valores de 4/C; (p<0,05) ao redor das 14 h
em setembro/04 (Figura 8 A) e por volta de 13 h em fevereiro/05 (Figura 8E). No entanto, o efeito
da irrigacdo foi mais evidente na face oeste da copa no periodo vespertino em novembro/04
(Figura 8D) e agosto/05 (Figura 8J). Curiosamente, os valores de A/C; de plantas irrigadas e em
condigdes naturais foram semelhantes durante a maior parte do dia no periodo de deficiéncia
hidrica (Figura 8A,B,I), indicando que a falta de 4gua afetou a fotossintese por reducao de C;
(limitagdo estomatica). Portanto, dependendo da face da copa, do periodo do dia (manha ou tarde)
e da época de avaliagdo, a fotossintese ¢ afetada por limitagdes estomaticas e/ou bioquimicas.

A limita¢do bioquimica durante a tarde estd possivelmente relacionada a alta temperatura
foliar, sendo resultado do aumento da atividade oxigenase da enzima Rubisco em detrimento da
carboxilase. Esse por sua vez ¢ induzido pelo aumento da resisténcia a difusdo de CO; no
mesofilo foliar, levando ao decréscimo da relagio [CO,]/[O,] (BERRY; BJORKMAN, 1980).
Em relagdo aos aspectos bioquimicos, a menor fotossintese em citros durante a tarde em
condigoes de alta demanda atmosférica e radiagdo solar tem sido atribuida ao aumento da
fotorrespiragdo (VESTE; BEN-GAL; SHANI, 2000) e desativagcdo de enzimas do ciclo de Calvin
(JIFON; SYVERTSEN, 2003). Ja no inverno, a menor atividade carboxilase da Rubisco pode
estar relacionada as baixas temperaturas (ALLEN et al., 2000; ALLEN; ORT, 2001), sendo
indicado por menor A/C; (FLEXAS et al., 2001). E importante considerar que a baixa temperatura
noturna pode reduzir a fotossintese no dia seguinte quando a temperatura do ar retorna a valores
fisiologicamente adequados (HALLGREN; STRAND; LUNDMARK, 1991), como verificado

em mangueiras por Allen et al. (2000). Machado et al. (2002) sugerem que a ocorréncia de baixas
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temperaturas noturnas durante o inverno possa estar relacionada a decréscimos na fotossintese de
laranjeira ‘Valéncia’. Durante o inverno, Ribeiro et al. (2004c) verificaram menor capacidade
fotossintética e eficiéncia de carboxilacdo de citros, sendo a atividade fotossintética nessa estagao
menor do que a observada no verdo, ndo importando o periodo considerado (manha ou tarde).

Os resultados indicam que as laranjeiras apresentaram acentuada limitagdo bioquimica da
fotossintese durante a tarde no verdo, indicado pelos baixos valores de 4/C; (Figura 8D), assim
como durante a manhd no inverno, indicado pelo menor A/C; em relagdo a primavera (Figura
8C,I). Nessa situagdo ha de se considerar os efeitos da baixa disponibilidade de 4gua nas plantas
sem irrigacdo, que apresentaram menores 4/C; na face oeste da copa (Figura 8J). Em laranjeiras
‘Valéncia’ submetidas a seca, Vu e Yelenosky (1988b) observaram que a fotossintese foi inibida
por reducdo na concentracdo e atividade carboxilase da enzima Rubisco quando as plantas
atingiram valores de ¥ ao redor de -3 MPa durante o periodo diurno. Embora o estresse hidrico
no presente estudo ndo tenha sido tdo severo como o observado por Vu e Yelenosky (1988b),
com valores minimos de ¥;; ao redor de -2,3 MPa durante o inverno, deve-se considerar a
interacdo entre a falta de d4gua no solo e a baixa temperatura.

Em condi¢des naturais, a limitacdo da fotossintese ocorre freqiientemente devido ao
fechamento estomatico em condigdes de alta demanda atmosférica ou de altos valores de
transpiracdo. Nessa situacdo, os estomatos tém papel essencial no balango entre a entrada de CO,
e saida de vapor d’adgua no mesofilo foliar, regulando tanto a atividade fotossintética como o
consumo de adgua pelas plantas. Esse assunto tem sido estudado e debatido no meio cientifico nos
ultimos anos devido a problemas gerados pelo uso indiscriminado da irrigacdo (JONES, 2004).
Nesse contexto, o conceito de eficiéncia do uso de 4gua tem ganhado importancia, sendo definido
pela relagdo entre o carbono assimilado e o vapor d’agua transpirado pelas plantas, i.e. A/F
(BRAKKE; ALLEN JUNIOR, 1995; MACHADO et al., 2002; 2005). Alternativamente, a
eficiéncia do uso de 4gua pode ser avaliada pela relagdo entre o carbono assimilado e a
condutancia estomatica (A4/g;), sendo denominada de eficiéncia intrinseca por considerar as
respostas estomaticas em uma dada condi¢do ambiental (FLEXAS et al., 2001; MACHADO et
al., 2002; 2005). Cabe ressaltar que os estdmatos sdo “‘sensores biologicos” que respondem a
multiplos estimulos de origem exd6gena (ambiente) e endogena, tais como variagdes de DFFF, Tf,
DPVfolha-ar, [COz]ar, Ci, E, qualidade da luz e fito-hormonios (FARQUHAR; SHARKEY,
1980; ZEIGER; FARQUHAR; COWAN, 1987).
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Figura 9 - Variagdo diurna das eficiéncias do uso de agua (A/E e A/g;) de laranjeiras ‘Valéncia’ em

condi¢des de campo, conduzidas sem (controle) ou com irriga¢do (irrigado). As medidas
foram realizadas em setembro (A,B) e novembro/04 (C,D) e fevereiro (E,F), junho (G,H) e
agosto/05 (I,J) nas faces leste (A,C,E,G,I) e oeste (B,D,F,H,J) da copa. Simbolos indicam o
valor médio (n=5) + erro padrao
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De forma geral, os maiores valores de A/E foram observados nas primeiras horas da
manha (Figura 9), decrescendo até atingir valores minimos ao redor de meio-dia (p<0,01).
Alguns autores tém relatado decréscimo de A/E durante o periodo da tarde (BRAKKE; ALLEN
JUNIOR, 1995; JIFON; SYVERTSEN, 2003; MACHADO et al, 2002; MEDINA, 2002;
MEDINA et al., 2002), sendo esse fato ocasionado por maiores reducdes de 4 em relacdo a E,
que até¢ mesmo aumenta em decorréncia da elevada demanda atmosférica (DPVfolha-ar) mesmo
com reducdo de g;. Em estudo com laranjeiras mantidas em condi¢des constantes de DFFF e T,
A/E também decresceu em fungdo do aumento de DPVfolha-ar (SOUZA; RIBEIRO; PINCUS,
2004). Cabe considerar que os menores valores de A/E durante as horas mais quentes do dia (< 2
pmol mmol™) foram observados em fevereiro/05 (Figura 9E.F), més caracterizado por chuvas
freqiientes (Figura 2C). Nesse periodo (verdo), a disponibilidade de dgua no solo permitiu altos
valores de £ (Figura 7E,F), sendo esse processo limitado apenas pela resposta estomatica direta e
indireta ao aumento de DPVfolha-ar (EAMUS, 1999).

Logo, ¢ possivel que alguns mecanismos fisiologicos para manutencdo da hidratagdo da
planta estejam inativos devido a auséncia de sinais quimicos produzidos ou provenientes do
sistema radicular (FARQUHAR; SHARKEY, 1980; THOMAS; EAMUS, 2002; VESELOVA et
al., 2005; WAN et al., 2004), que se encontra em condi¢des de boa disponibilidade de agua,
levando a baixos valores de A/E durante o verdo. A relativa constancia de A/E ao longo do
periodo diurno sugere que o ganho de carbono em relagdo a perda de agua estd ocorrendo de
forma adequada (FARQUHAR; SHARKEY, 1980), sendo essa situacao evidente em fevereiro/05
(Figura 9E,F). E importante considerar que eficiéncia de um dado processo ndo implica que o
mesmo apresente atividade elevada, ou em outras palavras, a maior eficiéncia na incorporagdo de
CO; em relagdo a transpiragdo ndo € necessariamente relacionada a altos valores de fotossintese.

Considerando a variagdo entre o verdo (fevereiro/05) e inverno (agosto/05) em um dado
horario do dia (Figura 9E-J), pode-se observar que os valores de A/E aumentam progressivamente
até o inverno, periodo em que a disponibilidade de agua ¢ reduzida (Figura 3). Laranjeiras
‘Valéncia’ cultivadas em potes e mantidas com boa disponibilidade de 4agua também
apresentaram essa variacao sazonal de A/E (MACHADO et al., 2002), sendo verificado o mesmo
em mudas em condi¢des de viveiro (MEDINA et al., 2002). Esses resultados sugerem que essa
resposta sazonal de A/E ¢ induzida pela atmosfera ou por outro fator que ndo apenas a umidade

do solo. Tucci (2004) também observou esse tipo de resposta em pupunheiras.



&9

Em novembro/04, houve aumento significativo de A/E ap6s as 14 h, chegando a ~ 12
pmol mmol™ (Figura 9C,D) e sendo inferior apenas aos valores observados no inicio da manha
em agosto/05 (Figura 91,J). Desde que houve aumento de A/E mesmo em plantas irrigadas
(Figura 9C,D), poder-se-ia sugerir que o aumento de A/E em novembro/04 foi em resposta a
demanda atmosférica, entretanto, no momento de maximo A/E (16 h) o DPVfolha-ar era de ~1
kPa em ambas as faces da copa (Figuras 5C,D e 9C,D). De fato, os altos valores de A/E em
novembro/04 foram induzidos pela significativa reducdo de E durante a tarde (Figura 7C,D),
possivelmente relacionada a decréscimos de g, € DPVfolha-ar (Figura 5C,D), ndo sendo portanto
uma resposta a alta demanda atmosférica.

As faces leste e oeste da copa apresentaram a mesma variagdo diurna de A/E, sendo
observadas apenas diferencas significativas entre as plantas irrigadas e as mantidas em condicdes
naturais. O maior A/E na face oeste de plantas irrigadas em agosto/05 ocorreu porque 4 foi maior
nas plantas irrigadas ao passo que gs ¢ £ foram similares (p>0,05) em plantas irrigadas e em
condi¢des naturais (Figuras 5J, 6J, 7] e 9J). Esse fato aconteceu porque as plantas ndo irrigadas
apresentam reducdo de 4 devido a menor eficiéncia de carboxilagdo (Figura 8J). A maior
atividade fotossintética também explica os maiores valores de 4/E em plantas irrigadas no fim da
tarde em novembro/04 (Figuras 6C e 9C).

Em relacdo a A/g, (Figura 9), os maiores valores foram observados em setembro/04 e
agosto/05 (inicio de primavera e inverno, respectivamente), enquanto que os menores foram
verificados em fevereiro/05 (verdo). Machado et al. (2002) também observaram que A/g; foi
maior durante o inverno mesmo em laranjeiras envasadas mantidas com solo na capacidade de
campo. Essa resposta estd possivelmente relacionada a algum tipo de regulacao enddgena desde
que durante o inverno a demanda atmosférica ¢ menor em relagcdo ao verdo. Portanto, é possivel
que sinais quimicos provenientes das raizes, ou mesmo presentes ou sintetizados na parte aérea,
causem menor abertura estomatica durante o inverno (CHAVES, 1995; VESELOVA et al., 2005;
WAN et al., 2004), sendo essa caracteristica mais afetada que a fotossintese e determinando
maior A/g;.

As diferencas entre plantas irrigadas e ndo irrigadas foram mais pronunciadas quando
considerado A/g, (Figura 9). Segundo Farquhar e Sharkey (1980) as plantas devem controlar

eficientemente a perda de dgua por transpiragdo e o ganho de carbono pela fotossintese de tal
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forma que a relagdo entre esses dois processos fique relativamente constante durante o dia. Nesse
estudo, tal regulacdo fica mais evidente na dindmica diurna de A/g;, em relacdo a A/E.

Em setembro e novembro/04 (Figura 9A-D), A/g, aumentou no periodo vespertino
(p<0,01), sendo resultado do fechamento estomatico (Figura 5SA-D). Ja em fevereiro e agosto/05
(Figura 9E,F,1,J)), os valores de A/g, apresentaram menor variagdo diurna como conseqiiéncia de
decréscimos acentuados em 4 e g;. Esses foram ocasionados pelo alto 7r e DPVfolha-ar no verao
(Figura 5E,F), pela baixa disponibilidade de dgua em condi¢des naturais durante o inverno
(Figuras 3A e 4), e pela menor eficiéncia de carboxilagdo nas duas estacdes (Figura 8E,F,I). Em
relacdo a face da copa, ndo foram observadas diferengas significativas em A/g, durante o periodo
analisado. Considerando a irriga¢do, os menores (p<0,05) valores de A/g, foram verificados em
plantas irrigadas desde as primeiras horas do dia em setembro/04 (Figura 9A,B), indicando que a
menor disponibilidade sazonal de 4gua no solo alterou as trocas gasosas de plantas em condi¢des
naturais, fato também evidenciado pelos valores de ¥ (Figura 4).

Segundo Pimentel et al. (2004), o aumento de A/g, em citros representa uma resposta
fisiologica para prevenir a desidratagdo das folhas e aumento da fixagdo de CO, com menor perda
possivel de agua, podendo ocorrer em fungdo de mudancas em DFFF. De fato, essa resposta foi
verificada em plantas sem irrigacdo no fim da tarde de fevereiro/05 (Figura 9E,F), quando DFFF
tinha decrescido e DPVfolha-ar era superior a 2 kPa (Figuras 5E,F e 6E,F).

Em algumas avaliacdes durante as horas mais quentes do dia, as plantas em condi¢des
naturais apresentaram menor A/gs (p<0,01) quando comparadas as plantas irrigadas (Figura
9H,J). Em junho/05 (Figura 9H), o menor 4/g; das plantas sem irrigacdo foi ocasionado pelo
aumento inesperado de g, (Figura SH), uma vez que ¥ era reduzido (Figura 3) e DPVfolha-ar
elevado (Figura 5H). J4 em agosto/05, as plantas sem irrigagdo exibiram menor A/g, devido aos
menores valores de 4 ao redor de 14 h (Figura 9J).

As relagdes entre as variaveis fisiologicas e ambientais foram estudadas, mas apenas as
respostas a DFFF foram significativas (Figura 10). As influéncias de 7r em 4, g; e A/C;, assim
como de DPVfolha-ar em E e g; apresentaram-se bastante variadas, com grande dispersdao de
dados, tornando-as inconsistentes ou ndo significativas (resultados ndo apresentados). Esse fato
se deve, possivelmente, ao efeito conjunto de duas ou mais varidveis ambientais no metabolismo

da planta. Logo, estudos em condi¢des controladas sdo importantes por permitirem a avaliagdo da
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conduzidas sem (controle) ou com irrigagdo (irrigado) em funcdo da densidade de fluxo de
fotons fotossintéticos (DFFF). As medidas foram realizadas em setembro (A,F,K) e
novembro/04 (B,G,L) e fevereiro (C,H,M), junho (D,I,N) e agosto/05 (E,J,O0) em ambas as
faces da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao
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resposta da planta a um tnico estimulo (MACHADO et al., 2005), o que freqiientemente ndo ¢
possivel em condigdes de campo (SYVERTSEN; LLOYD, 1994).

Em geral, a resposta de 4 ao aumento de DFFF ¢ uma curva de saturacdo, caracterizada
por ocorrer estimulo da fotossintese por DFFF até um certo limite, quando ndo ha mais
incremento significativo de A (LARCHER, 2000). Esse padrdo de resposta de 4 em fungdo de
DFFF foi verificado em setembro e novembro/04 e junho/05 (Figura 10A,B,D). Pode-se notar
que nessas trés ocasides ocorre pouco incremento de 4 em DFFF superior a 500 pmol m? s™. A
estabilizacdo dos valores de 4 com o aumento de DFFF ocorre devido a limitagdo imposta por
reacdes enzimaticas, ex. capacidade limitada de regenerar a ribulose-1,5-bifosfato (LARCHER,
2000).

Embora os valores de 4 em plantas em condi¢des naturais sejam inferiores aos observados
em plantas irrigadas, em DFFF superior a 500 pmol m? s em setembro/04 (Figura 10A), a
dispersdo dos pontos ndo permite a diferenciagio estatistica. E importante notar que tanto plantas
em condi¢cdes naturais como irrigadas apresentaram valores reduzidos de g; em setembro/04,
sendo os baixos valores de A4 ocasionados principalmente por limitacdo estomatica (Figura
10A,F,K). Os valores de 4 em setembro/04 tenderam 4 estabilizagdo ao redor de 6 pmol m™ s~
em plantas irrigadas (Figura 10A), enquanto que em novembro/04 e junho/05 esse valor foi de
aproximadamente 9 pmol m™ s (Figura 10B,D), sendo cerca de 50% maior.

Ao invés das curvas de saturagdo observadas em setembro e novembro/04 e junho/05
fevereiro e agosto/05 apresentaram curvas de regido 6tima em relagdo a resposta de 4 a DFFF
(Figura 10C,E). As trés varidveis analisadas mostraram esse padrao de resposta, sendo os maiores
valores observados em DFFF ao redor de 750 umol m?s! (Figura 10C,E,H,J,M,0). Entretanto,
as causas desse padrido sdo distintas para cada més. Em fevereiro/05 (verdo), a atividade
fotossintética decresce em altos valores de DFFF devido a influéncia de alto DPVfolha-ar e Tf,
que ocorrem de forma simultanea. Logo, nesse més a resposta das plantas ocorreu em fungao de
alteracdes significativas das condigdes atmosféricas, levando a reducdo de A devido a
decréscimos em g, (DPVfolha-ar > 3 kPa) e A/C; (Tr> 30°C).

Em agosto/05, a resposta de 4 ao aumento de DFFF foi possivelmente influenciada pela
baixa temperatura noturna do solo e ar (ALLEN; ORT, 2001; MACHADO et al., 2002). O
decréscimo de A/C; em alto DFFF foi mais acentuado em agosto/05 (Figura 10M,0), sendo

possivelmente o principal responsavel pelo padrao de resposta de 4, haja vista que g, permaneceu
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praticamente constante entre DFFF de 500 ¢ 1000 pmol m? s’ (Figura 10E,J,0). A baixa
atividade bioquimica em alto DFFF tanto em plantas irrigadas como nas mantidas em condi¢des
naturais (Figura 10M,0), indicada por baixo 4/C;, pode também ser resultado de decréscimos na
regeneragdo de ribulose-1,5-bifosfato, uma vez que esse € o processo responsavel pela saturacdo
luminosa de 4 (LARCHER, 2000).

Em relacdo a radiacdo solar, os resultados indicam que a fotossintese de folhas expostas
de laranjeira ndo foi limitada pela disponibilidade de energia nos meses avaliados. Entretanto, os
decréscimos de A4 em altos valores de DFFF em fevereiro e agosto/05 poderiam estar

relacionados a ocorréncia de fotoinibigao da fotossintese.

2.3.4 Variacao diurna da atividade fotoquimica

A eficiéncia quantica potencial do fotossistema II (F,/F),) apresentou valores superiores a
0,8 no inicio da manha em todas as avalia¢des (Figura 11), indicando que o aparato fotoquimico
das folhas estava em bom estado fisiolégico e ndo apresentava sintomas de fotoinibicao
(BJIORKMAN; DEMMIG, 1987; CRITCHLEY, 1998; LONG et al., 1994). F,/F,, representa a
capacidade fotoquimica méxima, ou seja, a eficiéncia potencial dos fotossistemas II (FSI]) que
podem ser energizados por DFFF (CRITCHLEY, 1998). Quando a energia absorvida ¢ maior do
que a capacidade de utilizagdo pelas reagdes fotoquimicas e/ou bioquimicas da fotossintese,
ocorre fotoinibicdo (BARBER; ANDERSSON, 1992; LONG et al., 1994; OSMOND, 1994)
indicada por F,/F,, menor que 0,725 (CRITCHLEY, 1998). Essa situacdo foi observada apenas
em fevereiro/05 em ambas as faces da copa (Figura 11E,F), entretanto, a reducdo de F,/F, foi
transiente, com recuperagcdo dos valores iniciais de F,/F,, apds as 17 h, sendo denominada de
fotoinibicdo dindmica (CRITCHLEY, 1998; OSMOND, 1994). Esse tipo de fotoinibi¢do ocorre
em folhas expostas e reflete uma redugdo da eficiéncia quantica da fotossintese sem no entanto
afetar a capacidade de fixagdo de CO, em DFFF saturante (OSMOND, 1994), sendo rapidamente
reversivel e ndo ocasionando danos ao aparato fotoquimico (CRITCHLEY, 1998).

Decréscimos de F\/F,, devido a fotoinibi¢do sdo freqiientemente ocasionados por redugdo
de F,, estando associados a energizacao da membrana dos tilacoides motivada pelo aumento do
gradiente de pH transtilacoidal (4pH), com conseqiiente acidificacdo do lumen, e pela extingdo

nado fotoquimica de energia de excitacdo que também envolve o ciclo das xantofilas (KRAUSE;
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Figura 11 - Varia¢do diurna das eficiéncias quanticas potencial (F,/F,,) e efetiva (AF/F,,”) do fotossistema
IT de laranjeiras ‘Valéncia’ em condigdes de campo, conduzidas sem (controle) ou com
irrigacao (irrigado). As medidas foram realizadas em setembro (A,B) € novembro/04 (C,D) ¢
fevereiro (E,F), junho (G,H) e agosto/05 (I,J) nas faces leste (A,C,E,G,I) e oeste (B,D,F,H,J)
da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao
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WEIS, 1991; MAXWELL; JOHNSON, 2000; ORT, 2001; XU; SHEN, 1999). Oquist; Chow e
Anderson (1992) sugerem que a fotoinibi¢do, conseqiiéncia do funcionamento do FSII sob
exposicao prolongada a luz, representa uma retro-regulagdo estavel e a longo prazo da atividade
fotoquimica que substitui parte da regulagdo freqiientemente exercida pelo ApH. Osmond e Grace
(1995) citam que essa ineficiéncia (reducdo de F,/F,) ¢ essencial para preservar a competéncia
fotossintética em alto DFFF. Logo, pode-se sugerir a fungao protetora da fotoinibi¢cdo ocorrida
em fevereiro/05 (Figura 11E,F), quando houve decréscimo acentuado de 4 devido a limitagdes
estomaticas e nao estomaticas (Figuras SE,F, 6E,F, 8EF).

Nas demais avaliagdes, F,/F,, apresentou pequenos decréscimos ao longo do dia seguidos
de rapida recuperacgao (Figura 11), sendo observados valores minimos ao redor das 12 h e das 14
h na face leste e oeste da copa, respectivamente (Figura 11). Considerando que a incidéncia de
radiacdo solar na copa tenha comecado por volta de 7 h na maioria das avaliagdes (Figura 6),
pode-se constatar que uma exposicdo das folhas de 5 h a radiagdo solar direta causou reducdo
maxima de F\/F,, na face leste da copa, ao passo que apenas 2 h foram suficientes para ocasionar
valores minimos de F\/F, na face oeste (considerando que a radiagdo solar atingiu a face oeste as
12 h), estando possivelmente relacionada a menor atividade fotossintética. Embora tenha havido
essa defasagem no tempo entre as duas faces da copa em relacdo ao decréscimo de F\/F,, a
magnitude da varia¢do diurna foi semelhante (Figura 11), com excecdo de fevereiro/05 (Figura
11E,F).

Embora DFFF seja o principal responsavel por decréscimos de F,/F,, em condigdes de
campo (LONG et al., 1994), deve-se considerar a influéncia dos demais elementos ambientais na
fotossintese (ORT, 2001). Durante a manha, os valores de 7r e DPVfolha-ar sio adequados para
a atividade fotossintética (Figura 6E,F), proporcionando menor excesso de energia radiante na
face leste da copa uma vez que a maior parte do ATP e NADPH formado ¢ consumida.
Entretanto, na face oeste a situacdo ¢ contraria devido aos baixos valores de A4 ocasionados por
alto Tr e DPVfolha-ar durante a tarde (Figura 6F). Portanto, o decréscimo de F\/F),, em citros ¢
proporcional ao excesso de energia radiante, que pode ser amplificado devido a baixa atividade
fotossintética.

Desde que a fotossintese dos citros ndo responde significativamente a DFFF superior a
700-800 umol m? s* (MACHADO et al., 2005; RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2006;
RIBEIRO et al., 2003; VU; YELENOSKY; BAUSHER, 1986) e que a baixa disponibilidade de
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agua no solo reduz o consumo dos produtos das reagdes fotoquimicas (47P e NADPH), pode-se
sugerir que as plantas foram submetidas a excesso de energia radiante em praticamente todas as
avaliagoes (Figura 11). No entanto, esse excesso de energia ocasionou fotoinibi¢do apenas em
fevereiro/05 (Figura 11E,F) quando DFFF foi superior a 2000 pmol m™ s nas horas mais
quentes do dia. Nessas horas houve decréscimo acentuado de A (Figura 6F), sugerindo que a
maior parte da energia absorvida ndo estava sendo utilizada na fixagdo de CO,. De fato, essa
energia absorvida que ndo ¢ utilizada pela fotossintese ¢ direcionada para drenos alternativos de
elétrons (fotorrespiracdo, reacdo de Mehler e metabolismo de nitrogénio) ou dissipada através da
geracdo de calor (extingdo ndo fotoquimica) associada a fotoinibicdo dindmica, sendo esses
alguns mecanismos envolvidos na fotoprotecdo do aparato fotoquimico (OSMOND; GRACE,
1995). Essa fotoprotecdo nos citros ¢ evidenciada pela pequena variagdo diurna e rapida
recuperagdo de F\/F,, (Figura 11).

A partir dos resultados de alguns estudos (JIFON; SYVERTSEN, 2003; RIBEIRO;
MACHADO; OLIVEIRA, 2003; 2004; VESTE; BEN-GALI; SHANI, 2000), pode-se sugerir que
os mecanismos de fotoprote¢do sdo bastante ativos em citros, tornando o aparato fotoquimico
bastante tolerante a estresses ambientais, o que pode ser verificado por decréscimos reversiveis
de F\/F, em varias situagdes. Reducdo reversivel de F\/F,, também foi observada em mudas de
laranjeira conduzidas em casa de vegetagdo, onde DFFF era superior a 1200 pmol m? st e Tr
maior que 40°C (MEDINA et al., 2002). Mesmo em plantas infectadas por Xylella fastidiosa,
agente causal da Clorose Variegada dos Citros que causa acentuada reducdo da atividade
fotossintética (HABERMANN et al., 2003a,b; MACHADO et al., 1994; RIBEIRO; MACHADO;
OLIVEIRA, 2003; 2004; RIBEIRO et al., 2003), ha decréscimo reversivel de F,/F,, ao longo dia
(MACHADO et al., 2001; 2006).

Além da fotoprotecdo, os citros apresentam grande potencial de aclimatacdo a mudancas
das condigdes ambientais. Ribeiro; Machado e Oliveira (2004) observaram mudancas
significativas nas respostas fotoquimicas ao aumento de 7y quando as plantas foram submetidas
por apenas 7 dias a regimes de temperatura de crescimento diferentes. De fato, os citros
apresentam aclimatacdo ao estresse térmico sazonal que ocorre durante o verdo (VESTE; BEN-
GALI; SHANI, 2000) e a mudangas na disponibilidade energética (SYVERTSEN, 1984) e
hidrica (BARRY; CASTLE; DAVIES, 2004; SAVE et al., 1995). Aliada a essas observacdes, a

pequena variagdo de F,/F,, ao longo do dia, e mesmo entre avaliagdes, sugere a aclimatagdo
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sazonal do aparato fotoquimico das folhas, uma vez que ocorrem grandes variacdes de
temperatura, disponibilidade de agua (Figura 2) e DFFF (Figura 6) entre as estagdes.

As plantas irrigadas e as mantidas em condi¢des naturais ndo apresentaram diferencas
(p>0,05) em relagdo a F,/F, durante o periodo experimental (Figura 11). Exce¢do para as
medidas de F,/F, realizadas em fevereiro/05. Nessa avaliagdo as plantas sem irrigagdo
apresentaram menor F,/F,, ao redor de 13 h (Figura 11E), que estad possivelmente relacionado ao
menor valor de 4 (Figura 6E). Esse pode ter aumentado o excesso de energia de excitagdo no
FSII, determinando decréscimo de F,/F),.

A eficiéncia quantica efetiva do FSII (AF/F,,’), por ser medida na presenca de radiagdo
solar, apresentou consideravel variagdo diurna (p<0,01) em todas as avalia¢des (Figura 11). Em
geral, os menores valores de AF/F,,” foram observados durante a manha na face leste e durante a
tarde na face oeste da copa (Figura 11), sendo a resposta de AF/F,,  inversamente proporcional a
DFFF, i.e. alto AF/F,,” em baixo DFFF e vice-e-versa.

Segundo Maxwell e Johnson (2000), AF/F,,’ ¢ um indice fisioloégico indicado para se
avaliar a eficiéncia in vivo do FSII, medindo a propor¢do da energia luminosa absorvida pelas
clorofilas associadas ao FSII usada nas reacdes fotoquimicas. Em dado valor de DFFF, AF/F,,’
pode ser considerado como a eficiéncia quantica do transporte linear de elétrons através do FSI/
(BAKER; ROSENQVIST, 2004). A habilidade do aparato fotossintético em remover elétrons das
quinonas (Qy4), primeiras moléculas aceptoras estaveis de elétrons (WALKER, 1992), ¢ um fator
limitante de AF/F,,’ diretamente relacionado ao consumo dos produtos fotoquimicos ATP e
NADPH (BAKER; ROSENQVIST, 2004). Portanto, a redu¢cdo de AF/F,, em altos valores de
DFFF esta relacionada ao fechamento (reducdo) dos centros de reacdo do FSII (MEDINA et al.,
2002), refletindo o acimulo de Q4 em estado reduzido. Em discos foliares de laranjeira, os
valores minimos de AF/F,, ” tendem a estabilizagdo em DFFF de 800 pmol m™ s (RIBEIRO et
al., 2003).

As menores redugoes de AF/F,,’ (valores minimos ao redor de 0,3) foram observadas em
setembro/04 (Figura 11A,B), quando DFFF maximo foi ao redor de 800 pumol m? s? (Figura
6A,B). Ja os maiores decréscimos de AF/F),,  (valores minimos ao redor de 0,1) foram verificados
em agosto/05 (Figura 111J) com DFFF maximo inferior a 1400 pmol m? s (Figura 6L,J).

Decréscimos semelhantes aos observados em agosto/05 ocorreram na face oeste da copa em
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fevereiro/05 (Figura 11F), porém com DFFF superior a 1600 umol m™ s™ (Figura 6F). Nessas
duas ocasides a fixacdo de CO; era reduzida (baixos valores de A4, Figura 6F,L,J), ou seja, havia
menor utilizacdo dos produtos fotoquimicos e portanto maior excesso de energia radiante.

Assim como observado em F\/F,, as plantas irrigadas e em condigdes naturais
apresentaram AF/F,,” semelhantes (p>0,05), demonstrando que a menor disponibilidade sazonal
de 4gua no solo ndo afetou a eficiéncia de absor¢do de energia luminosa. Todavia, ¢ importante
considerar que a auséncia de diferengas entre AF/F,,” de plantas irrigadas e ndo irrigadas pode
estar relacionada a maior atividade de drenos alternativos de elétrons, tais como a fotorrespiracao
e reagdo de Mehler, em plantas em condi¢des naturais. Esses drenos podem consumir os produtos
fotoquimicos e assim promover a re-oxidacdo de Oy, evitando decréscimo acentuado de AF/F,,’
(BAKER; ROSENQVIST, 2004; ORT; BAKER, 2002).

A variagdo diurna de AF/F,,  tem estreita relacdo com a capacidade fotossintética global
in vivo (GENTY; BRIANTAIS; BAKER, 1989), podendo essa ser avaliada pelo transporte
aparente de elétrons (ETR). De fato, as alteracdes de eficiéncia fotoquimica determinam em
ultima instancia a quantidade de elétrons transportados através do FSII que irdo promover a
sintese de ATP ¢ NADPH (WALKER, 1992). Pode-se observar que a dindmica diurna de E7R se
aproxima da apresentada por DFFF (Figura 12).

Os maiores valores de ETR foram verificados em novembro/04 e fevereiro/05, quando
houve alta atividade fotossintética e DFFF, enquanto que os menores E7R foram observados em
setembro/04, junho e agosto/05, sendo inferiores a 150 umol m™ s (Figura 12). Em mudas de
laranjeira, Ribeiro et al. (2004a) também verificaram maiores valores de E7TR no verdo quando
comparado ao inverno, sendo um dos aspectos envolvidos na maior atividade fotossintética nessa
época do ano caracterizada por maior DFFF, temperaturas mais elevadas e disponibilidade
hidrica. Em relacdo a posicdo da copa, ETR foi maior durante a manha na face leste e a tarde na
face oeste em fevereiro e agosto/05 (Figura 12E,F,LJ), enquanto que nas demais épocas 0s
maiores valores de ETR foram observados sempre durante a manha ou ao meio-dia (Figura 12).

A irrigagdo das plantas promoveu maior ETR (p<0,05) em agosto/05 (Figura 121,]), tanto
na face leste (ao redor de 11 h) como oeste da copa (proximo as 14 h), em horérios de DFFF
superior a 1200 pumol m? s (Figura 61,J). Quando comparada a dindmica diurna de E7TR e

DFFF, pode-se observar que a avaliacdo de agosto/05 foi a inica em que essas varidveis nao
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valor médio (n=5) + erro padrao
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apresentaram variagdo semelhante, i.e. houve decréscimo de ETR mesmo com DFFF se
mantendo constante na face leste (Figuras 61 e 12I) ou pouca variacdo de ETR quando DFFF
aumentou em aproximadamente 6 vezes na face oeste da copa (Figuras 6J e 12J).

Reducdes excessivas de AF/F,,’ entre as 14 e 15 h em agosto/05 (Figura 111,J)), fizeram
com que houvesse decréscimo de ETR (Figura 121,J) sob alto DFFF (Figura 61,J). Essa situacao
foi a responsavel pelos menores valores de E7TR em plantas sem irriga¢do (p<0,05) em ambas as
faces da copa (Figura 121,J). Portanto, a menor disponibilidade de 4gua sazonal, embora nao
tenha ocasionado reducdo significativa (p>0,05) das eficiéncias de absorcao de energia (F,/F,, €
AF/F,,’), causou menor transporte de elétrons entre os fotossistemas II e I. Esse aspecto, além do
difusivo e bioquimico, poderia estar relacionado a menor fixagdo de CO; ao redor das 14 h nas
plantas sem irrigagdo em agosto/05 (Figura 6L,J).

Segundo Schreiber et al. (1998), as curvas de resposta da atividade fotoquimica a DFFF
fornecem informagdes fundamentais sobre a performance fotossintética. No presente estudo, os
valores de AF/F,," decresceram em funcdo do aumento de DFFF linearmente até ao redor de
1000 umol m? s™', quando a partir de entdo atingiram um patamar de eficiéncia ao redor de 0,2
(Figura 13A). Em estudo desenvolvido com mudas de laranjeira em casa de vegetacdo, Medina et
al. (2002) observaram que a reducdo excessiva de AF/F,,’ (valores minimos ao redor de 0,2)
ocasionou decréscimo acentuado de ETR em plantas submetidas a maior disponibilidade
energética (DFFF maximo ao redor de 1200 pmol m?s™.

Embora os baixos valores de AF/F,,’ tenham ocasionado redugdo excessiva de ETR em
mudas de laranjeira (MEDINA et al., 2002), o0 mesmo ndo ocorreu em plantas no campo, com
ETR variando em média entre 125 e 175 pmol m? s em DFFF superior a 1000 pmol m? s
(Figura 13B). Os resultados indicam que a saturagdo luminosa de ETR ocorreu entre 750 e 1000
pmol m? s (Figura 13B), quando AF/F,,  apresentava valores proximos de 0,3 (Figura 13A). Em
geral, as respostas de AF/F,,” e ETR ao aumento de DFFF foram semelhantes as verificadas por
Medina et al. (2002) em citros e por Chen et al. (2003) e Oquist; Chow e Anderson (1992) em
outras espécies. Houve pouca dispersdo de ETR em DFFF inferior a 500 pmol m? s™', quando a
fotossintese ¢ limitada pela disponibilidade de energia (Figura 13B), ocorrendo maior dispersao
em altos valores de DFFF. Padrao de resposta semelhante foi verificado por Bilger; Schreiber e

Bock (1995).
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Como verificado anteriormente, os menores valores de ETR ocorreram em agosto/05
(Figura 121,J)). Esse fato fica mais evidente quando se analisa a curva de resposta a DFFF (Figura
13B), i.e. os valores de ETR em agosto/05 sdo significativamente inferiores aos observados nas
demais avaliacdes quando se considera DFFF entre 750 ¢ 1250 pmol m™ s™ (4rea demarcada na
Figura 13B). De fato, o decréscimo de E7R foi ocasionado por AF/F,,’, que apresentou tendéncia
linear de redugcdo com o aumento de DFFF, atingindo valores minimos inferiores a 0,1 em

agosto/05.
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Figura 13 - Resposta da eficiéncia quantica efetiva do fotossistema II (AF/F,,’, em A) e do transporte
aparente de elétrons (E7R, em B) ao aumento da densidade de fluxo de fotons fotossintéticos
(DFFF) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢cdes de campo, conduzidas sem (controle) ou com
irrigacao (irrigado). Dados referentes a todas as avaliagdes apresentadas nas Figuras 11 e 12.
Simbolos indicam o valor médio (n=5) = erro padrdo. Area delimitada indica as medidas de
agosto/05

E importante considerar que mesmo com a redugdo observada em agosto/05 (Figura 13B),

os valores de ETR foram mais do que suficientes para sustentar a fixacdo de CO, das laranjeiras
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(Figura 6), sendo observado o mesmo em mudas de laranjeira submetidas a excesso de DFFF e
altas temperaturas (MEDINA et al.,, 2002). Esse aspecto pode ser atestado pelo seguinte
raciocinio: valores maximos de 4 ao redor de 14 pmol m? s implicam em um requerimento
quantico minimo (elétrons) de 112 pmol m™ s”, considerando a relagio de 8 elétrons para cada
carbono fixado (WALKER, 1992), ao passo que seriam necessarios apenas 16 pmol m? s para
promover os valores minimos de 4 em agosto/05 (Figura 61,J). Logo, pode-se presumir que os
tecidos fotossintetizantes estavam submetidos a excesso de energia radiante durante praticamente
todo o periodo experimental, sendo ocasionado tanto pela redugdo da atividade fotossintética
como pelos altos valores de DFFF (SCHREIBER; BILGER, 1987).

Em relagdo ao excesso de energia radiante, Bilger; Schreiber e Bock (1995) introduziram
uma varidvel que indica o excesso relativo de energia no aparato fotoquimico, denominada de
EXC nesse estudo. Pode-se notar incremento de EXC em fun¢do do aumento de DFFF até um
dado valor (~ 1000 pmol m™ s™), quando a partir de entdo houve estabilizagio (Figura 14). O
aumento de EXC desde as primeiras horas do dia, quando DFFF ¢ ainda baixo, ¢ indicativo de
que a elevacdo de DFFF ocorre de forma mais rdpida do que a capacidade de utilizagdo da
energia radiante pelo aparato fotoquimico. Os valores maximos de EXC foram observados em
DFFF a partir de 1000 pmol m? s (Figura 14), intensidade essa que ocorreu freqiientemente
durante a manha (Figura 6).

A partir dos resultados apresentados na Figura 14, pode-se sugerir que as folhas expostas
de citros sdo submetidas a excesso de energia radiante durante praticamente toda a existéncia,
devendo essa energia ser dissipada através de mecanismos fotoquimicos e bioquimicos para
evitar a ocorréncia de danos fotossintéticos e assim impedir o comprometimento da sintese de
carboidratos e crescimento vegetativo e/ou reprodutivo das plantas. Tanto em folhas expostas
como em sombreadas o excesso de energia no aparato fotoquimico deve ser dissipado de forma
segura (WALKER, 1992), impedindo a ocorréncia de fotoinibigdo cronica e assim uma série de
reagdes de sintese e reparo para restabelecer a funcionalidade dos fotossistemas danificados
(CRITCHLEY, 1998; DEMMIG-ADAMS; ADAMS III, 1992; OSMOND, 1994). Nesse
contexto, a protecao do FSII ¢ essencial quando hé reducdo de 4 devido a limitagdes estomaticas

ou bioquimicas (EPRON; DREYER; BREDA, 1992).
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Figura 14 - Resposta do excesso relativo de energia (£XC) ao aumento da densidade de fluxo de fotons
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(controle) ou com irrigagdo (irrigado). Dados de EXC baseiam-se nos resultados apresentados
na Figura 11. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao

A atividade fotoquimica pode ser avaliada através da extingdo da fluorescéncia que ¢
fortemente relacionada a regulacdo do metabolismo fotossintético em nivel fotoquimico
(HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996; KRAUSE; WEIS, 1991). A extin¢do da fluorescéncia
pode ocorrer por processos fotoquimicos que dependem da presenga de Q4 em estado oxidado
(coeficiente de extingdo fotoquimico, gp) ou ndo fotoquimicos que estdo relacionados a
dissipacdo ndo radiativa de energia (coeficiente de extingdo ndo fotoquimica, NPQ), sendo a
maior parte desse tipo de extingdo ocasionada pelo ApH (HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996;
KRAUSE; WEIS, 1991).

A variacdo diurna de gp seguiu aproximadamente o mesmo padrao de AF/F,, " (Figuras 11
e 15), sendo os menores valores observados em horarios de alto DFFF e vice-e-versa.
Desconsiderando a redug@o excessiva de gp em hordrios proximos do meio-dia (12 h), houve
tendéncia de menor gp durante a manha na face leste e no periodo da tarde na face oeste da copa
(Figura 15). Valores de gp inferiores a 0,6 indicam a ocorréncia de excesso de energia luminosa
(HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996), ocorrendo durante o verdo (fevereiro) e inverno (junho
e agosto) de 2005 em ambas as faces da copa (Figura 15E-J). Valores de ¢gp ao redor de 0,9 em
baixo DFFF, como verificado durante a manha na face oeste € no fim da tarde na face leste da

copa (Figura 15), indicam que o aprisionamento de energia radiante no FSI/ estd otimizado
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(WEIS; BERRY, 1987). Esse fato aliado aos altos valores de AF/F,,” observados em condigdes de
baixa irradiancia (Figuras 11 e 13A) sugere que os citros apresentam uma estratégia de captagao
de energia luminosa quando a mesma se encontra em baixas intensidades. Essa quantidade de
energia absorvida com alta eficiéncia ¢ suficiente para manter a fotossintese entre 2 e 3 pmol m™
s (Figura 6), o que representa aproximadamente entre 18 (em novembro/04) e 42% (em
agosto/05) do valor maximo de 4 observado durante o dia, dependendo da época de avaliagdo.

Embora gp e AF/F,’ apresentem variagdo diurna semelhante, essas variaveis tém
significados distintos, representando diferentes aspectos da atividade fotoquimica. Segundo
Maxwell e Johnson (2000), gr ¢ um indicativo da propor¢ao de centros de reagdo do FSII que
estdo abertos, ao passo que AF/F,,’ indica a proporcao de energia absorvida sendo utilizada nas
reacdes fotoquimicas. O decréscimo de gp com o aumento de DFFF reflete o acimulo de elétrons
na regido aceptora do F'SI/ (SCHREIBER; BILGER, 1987).

Em relacdo as plantas em condi¢des naturais, as plantas irrigadas apresentaram maior gp
(p<0,05) na face leste da copa em novembro/04 (Figura 15C), e em ambas as faces da copa nos
horarios de maior DFFF em agosto/05 (Figura 151,]). Todavia gp se manteve superior a 0,7 em
novembro/04 (Figura 15C), ndo ocorrendo o mesmo am agosto/05, quando ¢gp chegou a valores
proximos de 0,2 (Figura 151J). Esses resultados indicam que a atividade fotoquimica nas plantas
em condi¢des naturais foi menor no inverno em virtude das condi¢des hidricas reinantes, i.e.
baixa disponibilidade de agua no solo (Figura 3A), como também sugerido por AF/F,,’ ¢ ETR
(Figuras 11L,J e 12L,J). Ja no verdo (fevereiro/05), as plantas irrigadas apresentaram valores de gp
inferiores (p<0,05) aos observados em plantas sob condi¢des naturais durante os horarios de
maior DFFF (Figura 15E,F).

Em fevereiro/05, o maior gp das plantas em condigdes naturais esteve associado a menor
A quando se comparam as plantas irrigadas e as ndo irrigadas em fevereiro/05 (Figuras 6E,F e
15E,F). Essa situacdo sugere a atuagdo de drenos alternativos de elétrons (DAFE), que permitem a
re-oxidacdo de Q4 mesmo com o decréscimo do consumo de ATP e NADPH pela redugdo do CO;
(ASADA, 2000; OSMOND; GRACE, 1995; OSMOND et al., 1997, SCHREIBER; BILGER,
1987). Dentre os DAE, a fotorrespiragdo surge como um processo fundamental na protecdo do
aparato fotoquimico em momentos de excesso de energia radiante (KOZAKI; TAKEBA, 1996;
WINGLER et al., 2000). Dessa forma, gp se manteve elevado (>0,6) nas plantas em condicdes
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(B,D,F,H,J) da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5) + erro padrao
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naturais durante os horarios de radiagdo intensa (Figura 6E,F), quando 7 foi superior a 35°C
(Figura 7E,F). Nesses horarios, gp atingiu valores inferiores a 0,4 em plantas irrigadas (Figura
15E,F), que apresentavam 7 inferior ao das plantas em condi¢cdes naturais (Figura 7E,F).
Sabendo-se que DAE sdo mais ativos em temperaturas mais elevadas e que a resposta ao aumento
de Tr ¢ exponencial (RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004), pode-se sugerir maior
atividade de DAE em plantas sem irrigagdo. Essa pressuposicdo pode também ser uma
caracteristica das plantas em condigdes naturais, cuja atividade de DAE ¢ mais pronunciada em
virtude das mesmas serem freqiientemente submetidas a periodos de restricdo hidrica no solo.

Alguns estudos tém atribuido aumento da tolerdncia do aparato fotoquimico devido a
ocorréncia de estresses ambientais, tais como falta de dgua e salinidade (HAVAUX, 1992;
VALLADARES; PEARCY, 1997). Havaux (1992) sugere que o estresse hidrico promove
aumento da forca de interagdo entre os FSII e os lipideos na membrana dos tilacoides devido a
altera¢des na composicdo membranar. Em laranjeiras com Clorose Variegada dos Citros, doenga
cujos sintomas se assemelham aos causados por falta de dgua, houve menor reducdo de F\/F),
com o aumento de 7 (RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2004), sendo essa uma evidéncia de
que os citros se tornam mais tolerantes ao estresse térmico em virtude da ocorréncia de estresse
bidtico.

A extingdo da fluorescéncia por processos ndo fotoquimicos (NPQ) também apresentou
variacdo diurna significativa (p<0,01) em todas as avaliacdes (Figura 15). Em ambas as faces da
copa, os maiores valores foram observados nos momentos de maior DFFF (Figura 6), sendo a
variacdo diurna de NPQ inversa a de gp (Figura 15), i.e. alto gp e baixo NPQ e vice-e-versa. De
fato, em baixo DFFF a maioria dos centros de reacdo do FSII fica aberta (reducdo de Q4
otimizada) levando a extin¢do fotoquimica da fluorescéncia (gp). J& em altas irradiancias, ha
mudanga nesse padrao de extingdo de fluorescéncia através de redugdo de gp pelo fechamento dos
centros de reagdo e aumento de NPQ, ou seja, aumento da dissipa¢do térmica do excesso de
energia (BAKER; ROSENQVIST, 2004; ROSENQVIST, 2001). Decréscimos acentuados de gp
em DFFF saturante (>800 pmol m? s™), quando NPQ é maximo, estio relacionados & redugio
excessiva de Oy, determinando aumento da fotoinibi¢do (KRAUSE; WEIS, 1991), verificado
pelo decréscimo de F,/F,, (Figura 11).

Os maiores NPQ em horarios de elevado DFFF foram observados em fevereiro/05

(Figura 15E,F), atingindo valores proximos a 6. A maior dissipacdo térmica de energia ¢
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comumente encontrada durante o verdo ¢ sob alto DFFF (EPRON; DREYER; BREDA, 1992).
Maxwell e Johnson (2000) citam que os valores tipicos de NPQ variam entre 0,5 e 3,5 em DFFF
saturante, podendo variar significativamente entre espécies e apresentando relacdo com o estado
fisiologico das plantas. O padrdo de variagdo diurna observado ¢ semelhante ao descrito por
Schindler e Lichtenthaler (1996) em macieiras, em que alto NPQ ¢ verificado por volta do meio-
dia, estando associado ao decréscimo de g¢p. Esses autores também verificaram reducdo
significativa da extingdo nio fotoquimica em dias nublados (SCHINDLER; LICHTENTHALER,
1996), o que pode ser observado nas avaliagdes de novembro/04 (Figuras 6C,D e 15C,D).

A maior parte de NPQ ¢ devida a geragdo de um gradiente de pH transmembranar nos
tilacoides dos cloroplastos (4pH) sendo denominado de extingdo energética (NPQr) e podendo
ser responsavel por até 90% da reducdo de F, (HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996;
KRAUSE; WEIS, 1991). Outro componente de NPQ se refere a extingdo fotoinibitoria (NPQ),
efetiva em poucos minutos sob alto DFFF quando a capacidade de NPQr ¢ suplantada,
apresentando relacdo direta com o decréscimo de F,/F,, (HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996;
KRAUSE; WEIS, 1991). Logo, o aumento de NPQ ocasionado por NPQ; e NPQr pode ser
verificado na face oeste da copa em fevereiro/05, quando foram registrados os maiores valores de
NPQ (Figura 15F) e os menores de F\/F,, (Figura 11F). Nas demais avaliagdes, os resultados de
F./F,, (Figura 11) sugerem que o componente NPQy foi o principal responsavel pelas alteracdes
de NPQ (Figura 15).

Basicamente, o ApH ¢ criado devido a0 bombeamento de H' para o interior dos tilacoides
pelo ciclo da plastoquinona e complexo citocromo b4f, deixando-o acidificado. Por outro lado, a
sintese de ATP, através de uma ATPase que bombeia H' para o exterior dos tilacéides, tende a
reduzir ApH. O baixo pH do limen causa ativagdo do ciclo das xantofilas que est4 envolvido na
dissipacdo de energia através do aumento do contetido de zeaxantina, seja pela conversdo
enzimatica da violaxantina ou pelo proprio aumento da sintese desse pigmento (DEMMIG-
ADAMS; ADAMS 1II, 1992; HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996; SCHINDLER;
LICHTENTHALER, 1996). Altos valores de NPQ em dias com elevada energia radiante (alto
DFFF) estdo associados ao aumento no conteudo de zeaxantina (DEMMIG-ADAMS; ADAMS
III, 1992; SCHINDLER; LICHTENTHALER, 1996), sendo considerado um mecanismo de
fotoprotecdo (DEMMIG-ADAMS; ADAMS 111, 1992; HAVAUX; NIYOGI, 1999).
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Considerando o aumento de NPQ como uma resposta fotoprotetora em condi¢des de alta
irradidncia (meio-dia), pode-se sugerir que as plantas em condi¢des naturais estavam submetidas
a maior excesso de energia luminosa quando comparadas as plantas irrigadas (Figura 15),
indicado por maior NPQ. Esse fato ocorreu em horarios variados do dia (Figura 15), porém
sempre sob alto DFFF (Figura 6), na maioria das avaliagdes (Figura 15B,C,E,F,G,J). Na face
leste da copa em agosto/05 (Figura 151), as plantas irrigadas apresentaram maior NPQ (p<0,05)
que as mantidas em condi¢des naturais. E importante considerar que em agosto/05 também foram
observados valores reduzidos de AF/F,’, ETR e gp (Figuras 111, 12I e 15I), indicando a
ocorréncia de algum tipo de disfuncdo fotoquimica ocasionada pela baixa disponibilidade de agua
(Figura 3). Porém, cabe enfatizar que tal redu¢do da atividade fotoquimica ndo resultou em
decréscimo acentuado de ETR, sendo mantido o fornecimento de ATP e NADPH para a fixacao
de CO; (Figuras 10 e 13B).

Desde que o aumento de DFFF gera excesso de energia radiante (EXC) (Figura 14), deve-
se esperar que as plantas apresentem algum tipo de resposta fotoquimica para evitar danos na
atividade fotossintética. Schreiber et al. (1998) citam que a dissipacdo do excesso de energia por
mecanismos que impe¢am o fotodano € essencial para a sobrevivéncia das plantas, sendo o
aumento de NPQ um exemplo de resposta. No presente estudo, NPQ aumentou até valores de
EXC ao redor de 0,7 (Figura 16), decrescendo a partir de entdo de forma abrupta.

A relacdo significativa de NPQ com EXC (até valores de EXC proximos a 0,7) pode ser
considerada uma conseqiiéncia de processos regulatdrios nos cloroplastos para manter F,
relativamente constante nas mais variadas condi¢coes (BILGER; SCHREIBER; BOCK, 1995).
Alguns estudos tém relatado o aumento de NPQ em resposta a EXC em mudas de cajueiro
(SOUZA et al., 2005) e laranjeira (RIBEIRO et al., 2003). No entanto, mesmo em valores de
EXC ao redor de 0,8 ndo tém sido descritos decréscimos significativos de NPQ tanto em
condigoes fotorespiratorias (BILGER; SCHREIBER; BOCK, 1995; SOUZA et al., 2005) como
em condi¢des em que esse processo € minimizado pela alta concentragdo de CO, (RIBEIRO et
al., 2003). Nesse ponto ¢ importante relembrar que EXC representa um indice relativo, ou seja, o
valor de 0,8 pode ser alcangado em uma variedade de situagdes em que DFFF nao ¢

necessariamente elevado, sendo dependente do estado fisiologico da folha.
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Figura 16 - Resposta do coeficiente de extingdo ndo fotoquimica da fluorescéncia (NVPQ) ao aumento do
excesso relativo de energia (EXC) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢des de campo,
conduzidas sem (controle) ou com irrigagdo (irrigado). Dados de EXC baseiam-se nos
resultados apresentados na Figura 11 e os dados de NPQ sdo os mesmos apresentados na
Figura 15. Simbolos indicam o valor médio (n=5) £ erro padrdo. Area delimitada indica as
medidas de junho e agosto/05

Os baixos valores de NPQ em alto EXC sao referentes as medidas realizadas em junho e
agosto/05 (Figura 15G-J), reforcando a sugestdo de disfuncdo fotoquimica. Baixos valores de
AF/F,,’, ETR e gp também foram verificados em agosto/05 (Figuras 111, 121 e 15I). De fato, a
redugdo excessiva de gp em agosto/05 (Figura 151) indica que a oxidacdo de Q4 foi prejudicada,
sendo esse um fator chave na susceptibilidade do aparato fotossintético em condi¢des de estresse
ambiental (BAKER; ROSENQVIST, 2004; ROSENQVIST, 2001). Essa alteracdo na atividade
fotoquimica durante agosto/05 pode estar relacionada as condigdes ambientais, no caso a baixa
temperatura, haja vista que os decréscimos de AF/F,,’, ETR, qp ¢ NPQ ocorreram em plantas
irrigadas e ndo irrigadas. O menor NPQ em junho/05 ndo tem causa aparente, sendo um possivel
resultado do periodo que antecedeu as medidas (Figuras 2 e 3), i.e. falta de dgua (plantas em
condi¢des naturais) e baixa temperatura (plantas irrigadas e em condi¢des naturais).

Menor A4 poderia ter ocasionado maior EXC, cujos efeitos seriam amplificados devido ao
comprometimento dos mecanismos de fotoprotecdo. A fotoprotecdo do FSII ¢ relacionada a
eventos fotoquimicos que permitem a dissipacdo de EXC e impedem a ocorréncia de fotoinibicao
cronica e fotooxidagao (DEMMIG-ADAMS; ADAMS II1, 1992; HAVAUX; NIYOGY, 1999). A
aclimatag¢do e protecdo do FSII em condicdes de alta radiagdo solar compreendem ajustes no

tamanho e quantidade das antenas coletoras de luz (LHCII), na quantidade de carreadores de
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elétrons e aumento da atividade bioquimica (quantidade de Rubisco), através de regulacdo génica
e fosforilacdo reversivel de proteinas, assim como extingdo ndo fotoquimica da energia de
excitagdo por mecanismos envolvendo ApH e inter-conversdo de xantofilas (BARBER;
ANDERSSON, 1992; DEMMIG-ADAMS; ADAMS 111, 1992; HUNER; OQUIST; SARHAN,
1998; WALKER, 1992). A maioria das plantas em condi¢do de alta energia radiante dissipa cerca
de 50-70% dos fotons absorvidos através do ciclo de xantofilas (OSMOND et al., 1997), ativado
pelo baixo pH do lumen (ORT, 2001). Em relacdo ao frio do inverno, a aclimatag¢do fotoquimica
pode ocorrer tanto em questdo de minutos quanto a longo prazo, envolvendo desde alteragdes na
distribuicao de energia entre os fotossistemas II e I até reducdo no tamanho da antena do FSII,
com conseqiiente decréscimo da eficiéncia quantica da fotossintese (HUNER; OQUIST;
SARHAN, 1998).

Dentre as adaptagdes envolvidas na fotoprotecdo, pode-se citar a prevencao da absor¢ao
de energia em excesso através do movimento de cloroplastos e folhas, assim como maior
reflectdncia da energia solar incidente nas folhas (DEMMIG-ADAMS; ADAMS III, 1992).
Algumas estratégias para reduzir o excesso de energia nos fotossistemas de citros sdo propostas
na Figura 17. Embora a reducdo de AF/F,,’ em alto DFFF seja uma reagdo biofisica que envolve
o fechamento dos centros de reacdo do FSII e acimulo de Q4 reduzida, a resposta rapida e
instantanea de AF/F,,’ a altera¢des de DFFF pode indicar uma estratégia para impedir a absor¢ao
de energia em excesso, uma vez que essa eficiéncia tem relagdo com a eficiéncia da antena do
FSII e com o contetido ou concentracdo de intermedidrios no transporte de elétrons nos tilacoides
(HORTON; RUBAN; WALTERS, 1996). Em relacdo a transferéncia de energia entre os
fotossistemas, essa pode ser impedida pela dissociacdo do complexo coletor de luz (LHCII) do
FSII (SCHINDLER; LITCHTENTHALER, 1996), levando a redugao de AF/F,,” e de EXC.

E importante notar a dindmica diurna de AF/F,,” que segue de forma inversa e instantanea
a variagdo de DFFF (Figuras 6 e 11). Esse tipo de resposta tende a maximizar a absor¢do de
energia solar sob baixa DFFF e a regular a quantidade maxima de fotons absorvidos sob alta
DFFF, mantendo o suprimento de elétrons (E7R) para a atividade fotoquimica. Segundo Baker e
Rosenqvist (2004), a redugdo de AF/F,,” pode ainda ocorrer devido a decréscimos no consumo de
ATP e NADPH, i.e. retro-regulacdo, e de forma paralela ao aumento de NPQ (CHEN et al.,
2003). Flexas et al. (2001) sugerem que a reducdo de F,/F,, devido a baixas temperaturas ¢ uma

conseqiiéncia da baixa fixacdo de CO,, indicando a retro-regulacdo da atividade fotoquimica para
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manter um suprimento adequado de elétrons e a0 mesmo tempo evitar quantidade excessiva de

energia radiante nos fotossistemas, capaz de levar a fotoinibi¢do cronica e fotooxidacao.
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Figura 17 - Esquema simplificado mostrando as possiveis estratégias fotoquimicas e metabolicas
envolvidas na dissipagdo do excesso de energia (EXC) no aparato fotoquimico de citros.
EXC pode ser induzido pela alta densidade de fluxo de fotons fotossintéticos (DFFF) ou por
reducdo da assimilagdo de CO, (4). EXC induz o aumento do gradiente de pH
transtilacoidal (4pH), que esta envolvido na ativacdo da dissipagdo ndo radiativa de energia
(aumento de NPQ), da conversdo de violaxantina em zeaxantina no ciclo das xantofilas
(C.X)) e no acimulo de quinonas (Q4) em estado reduzido (decréscimo de gp). A
fotoinibicdo dindmica (decréscimo transiente de F,/F,,) estd associada ao NPQ, que assim
como o aumento da atividade de C.X., representa uma das estratégias de fotoprotecao
(indicadas pelas linhas pontilhadas). O aumento da atividade dos drenos alternativos de
elétrons (DAE) também representa um mecanismo de fotoprotecdo devido ao consumo de
elétrons em excesso, fazendo com que ¢p se mantenha elevado. A rapida resposta da
eficiéncia quantica efetiva do FSII (4F/F,’) as variacdes de DFFF também pode ser
considerada uma estratégia fotoquimica



112

A dissipacdo de EXC através de processos ndo fotoquimicos (NPQ), relacionados a
fotoinibicdo dindmica (decréscimo reversivel de F,/F,,), aumento de ApH (reducdo do pH no
limen) e maior atividade do ciclo das xantofilas (conversdo de violaxantina em zeaxantina) ou
mesmo aumento da sintese de zeaxantina, ¢ essencial para a manutencdo da atividade
fotossintética sob alto DFFF ou quando a fixacdo de CO, ¢ prejudicada por estresses adicionais,
de origem bidtica ou abidtica (ADAMS III et al., 2002; DEMMIG-ADAMS; ADAMS 111, 1992;
OQUIST; CHOW; ANDERSON, 1992; SCHINDLER; LITCHTENTHALER, 1996).

O uso dos elétrons gerados pela atividade fotoquimica na fotorrespiracdo e reacdo de
Mehler (reducdo de O, no FSI aliada as atividades da superdxido-dismutase e ascorbato-
peroxidase) também constitue uma importante estratégia de fotoprotecdo que age através do
consumo de energia (A7P) e poder redutor (NADPH) e da remog¢do de espécies reativas de
oxigénio [ex. superoxido (02 e oxigénio singlet (‘0,)] geradas pelo excesso de energia radiante
no aparato fotoquimico (ASADA, 2000; DEMMIG-ADAMS; ADAMS 111, 1992; KOZAKI;
TAKEBA, 1996; OSMOND; GRACE, 1995; WALKER, 1992; WINGLER et al., 2000). Os
drenos alternativos de elétrons (DAE) s3o, em grande parte, representados pela fotorrespiragao,
capaz de manter elevado E7TR em condicdo de baixa atividade fotossintética (KRALL;
EDWARDS, 1992), evitando a ocorréncia de fotoinibi¢do cronica (Figuras 6, 11 e 12). Em citros,
alguns estudos tém sugerido o papel de DAE na protecdo contra o fotodano (MEDINA et al.,
2002; RIBEIRO; MACHADO; OLIVEIRA, 2003; 2004).

Embora a proporcao de elétrons direcionados para a fotorrespiracao e reducao do O, possa
chegar a 50% de ETR, nenhum desses drenos por si s6 ¢ capaz de impedir a fotoinibicdo em
condigoes de alta DFFF, sendo ambos parte de um sistema de fotoprotecdo em plantas Cs
(OSMOND et al., 1997). Segundo Ort (2001), fotoprotecdo pode ser definida como um processo
complexo que retne aceptores alternativos de elétrons capazes de dissipar EXC quando A ¢
limitado, rotas bioquimicas para eliminagdo das espécies reativas de oxigénio geradas por EXC
quando os primeiros mecanismos de fotoprote¢do acionados ndo sdo eficientes em reduzir ou
dissipar EXC, assim como uma variedade de mecanismos de reparo para impedir o acimulo do
fotodano. Esses aspectos parecem ser resultado de um processo evolutivo em que as plantas
refinaram o aparato fotossintético para ter alta eficiéncia em baixo DFFF e possuir caracteristicas
que permitam a regulacdo da absorcdo e dissipa¢do de energia em alto DFFF (ORT, 2001),

evitando dessa forma a inativacdo da atividade fotoquimica e fotossintética como um todo.
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O excesso de energia no aparato fotoquimico durante o inverno, quando houve baixa
atividade fotossintética, poderia estar relacionado com a reducdo da abertura estomatica
(CHAVES, 1995). Quando a capacidade de dissipacdo de EXC pelo ciclo das xantofilas ¢
sobrecarregada, ocorre a degradacdo de neoxantina gerando xantoxina, um precursor do ABA
(PARRY, 1993; LAWLOR, 1995 apud CHAVES, 1995). Dessa forma, o maior conteudo de ABA
foliar causado pela sintese de novas moléculas poderia ser um dos fatores responsaveis pelo
menor g, durante o inverno (CHAVES, 1995). Entretanto, essa hipotese necessita ser testada em
citros.

Em resumo, o sistema de fotoprotecdo dos citros foi efetivo em impedir a fotoinibi¢cdo
cronica da fotossintese, permitindo com que a atividade fotoquimica desempenha-se seu papel no
fornecimento de ATP e NADPH sem limitar a fixagdo de CO,. Esse aspecto pode ser verificado
pelo elevado ETR em relacdo a A, nas mais variadas situacdes de intensidade de energia radiante

e mesmo em plantas com baixa disponibilidade de 4gua.

2.3.5 Variagao sazonal da fotossintese e transpiragao

Inicialmente, sdo apresentados os dados meteorologicos dos dias de avaliagdo das trocas
gasosas (Figura 18). Os maiores valores de radiagdo global didria (Qg) ocorreram durante o verao
(dezembro/04 a margo/05), enquanto que o menor Qg foi observado em abril/05, sendo
praticamente 1/3 do valor observado em dezembro/04 (Figura 18A). Valores de Qg superiores a
30 MJ m? d' sdo tipicos dos trépicos, ocorrendo em dias ensolarados (PEREIRA;
ANGELOCCI; SENTELHAS, 2002), como verificado em dezembro/04. Nos demais meses de
verdo, os valores de Og decrescem devido ao aumento da nebulosidade no periodo vespertino.
Desde que Qg determina o regime térmico e hidrico de um dado local, pode-se esperar que os
maiores valores de temperatura do ar (74z) e evapotranspiragdo potencial (E70) sejam observados
em periodos de alto Qg (Figura 18).

Em relagdo a ETo, valores superiores a 5 mm d”' ocorreram durante o verdo (Figura 18A),
indicando a alta demanda atmosférica desse periodo. De uma forma geral, os maiores E7o foram
observados na primavera-verdo (3,5<ET0<6,7 mm d), ao passo que os menores ETo ocorreram
no outono-inverno (2<ET0<3,5 mm d™'). Quanto a Ty, o dia da avaliagio em fevereiro/05 foi o
mais quente, com 74z maximo superior a 34°C, enquanto que o dia de avaliagdo mais frio ocorreu

em julho/05, com 74 médio e minimo inferior a 18 e 10°C, respectivamente (Figura 18B). Maior
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T4z minimo ocorreu em novembro/04 (Figura 18B), sendo a avaliagdo com menor amplitude
térmica diaria (9,5°C), em oposi¢ao a de fevereiro/05 (20°C). Houve uma tendéncia de aumento
de T4z médio entre setembro/04 e fevereiro/05, com posterior decréscimo a partir desse més até

alcangar valores minimos em julho/05 (Figura 18B).
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Figura 18 - Radiagdo solar global diaria (Qg, em A), evapotranspiragdo potencial (E7o, em A) e
temperatura maxima, minima e média do ar (7, em B) nos dias de avaliacdo das trocas
gasosas (16/09, 22/10, 19/11 e 14/12 de 2004; 17/02, 29/03, 29/04, 02/06, 21/07 e 19/08 de
2005). Os meses das avaliagdes sdo apresentados no eixo-X. Dados foram obtidos em
estacdo meteorologica convencional (CIIAGRO/IAC) localizada a 500 m da area
experimental

Comparando os valores extremos desses elementos ambientais (Figura 18) e a variacdo
das caracteristicas climaticas durante os anos de 2004 e 2005 (Figura 2), pode-se presumir que 0s

dias de avaliagdo foram representativos da variacdo sazonal do clima na regido do estudo, com
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T4r variando entre 9,5 (julho/05) e 34,5°C (fevereiro/05). Em rela¢do as demais variaveis (Figura
18), Qg variou entre 12 (abril/05) e 31,5 MJ m? d” (dezembro/04) e ETo entre 2,3 (abril/05) e
6,7 mm d™ (dezembro/04).

A maior assimila¢do diaria de CO; (4;) considerando a soma do CO, fixado nas duas
faces da copa ocorreu em outubro/04 e novembro/04, durante a primavera, enquanto que os
menores valores foram observados em agosto/05, no inverno (Figura 19A). Essas estagcdes foram
diferenciadas pela disponibilidade de 4gua no solo e temperaturas do ar e solo (Figuras 2 e 3), ou
seja, primavera com boa disponibilidade de 4gua e temperaturas em ascensdo, porém numa faixa
adequada para a atividade fotossintética e inverno com disponibilidade hidrica reduzida e
temperaturas baixas. O mesmo padrdo de variacdo sazonal de A; foi apresentado por plantas
irrigadas e em condi¢des naturais (Figura 19A), sendo observadas diferengas significativas entre
esses tratamentos apenas em setembro/04 (p<0,05), novembro/04 (p<0,05) e agosto/05 (p<0,01).

Quando comparadas as estagdes do ano, pode-se sugerir a seguinte ordem crescente em
relagdo a atividade fotossintética: inverno < outono-verdo < primavera. A principio, poder-se-ia
esperar que a baixa disponibilidade sazonal de agua (Figura 3) fosse o fator determinante da
variacdo sazonal de 4;, no entanto, mesmo as plantas irrigadas apresentaram grande variagdo de
A; ao longo do ano, variando entre 270 ¢ 600 mmol CO, m? d! (~ 2,2 vezes). Logo, hd a
influéncia de outros fatores ambientais (baixa temperatura e demanda atmosférica) ou mesmo
enddgenos na variacdo anual de 4;, em especial quando sdo comparados os valores do inverno
com os da primavera (Figura 19A).

Obviamente, ha de se considerar que o padrao de variagcdo sazonal de 4; (Figura 19A) foi
conseqiiéncia de alteragdes na fotossintese em ambas as faces da copa, i.e. leste e oeste (Figura
19B,C). Nas plantas mantidas sem irrigagdo, a face leste da copa apresentou maior 4; (p<0,01)
entre outubro e dezembro/04 e em maio e julho/05 (Figura 19B), quando havia baixa
disponibilidade de 4gua no solo (Figuras 3A e 4D). Em condi¢des naturais, o menor 4; na face
oeste da copa foi ocasionado pelo menor suprimento de substrato para a fotossintese (CO,)
devido ao maior fechamento estomatico induzido por menores valores de ¥4 (Figura 4). Dentre
os fatores que causam reducdo de ¥, pode-se apontar a maior transpiracdo em relagdo a
absorc¢do de agua pelas raizes devido ao alto DPVfolha-ar, reduzindo a hidratagcdo da parte aérea

¢ ocasionando decréscimo da abertura estomatica (NOBEL, 1999; ANGELOCCI, 2002).
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A redugdo da fotossintese pode ocorrer devido a limitagdes no suprimento e utilizacao de
CO3, de energia luminosa e de fosfato (SHARKEY, 1985). O efeito estomatico, i.e. suprimento
de CO,, parece ser determinante na variagcdo sazonal de 4; em plantas em condi¢des naturais e
irrigadas uma vez que as diferencas de eficiéncia de carboxilagdo em DFFF saturante (>800
umol m? s™) ndo justificam a grande variagdo anual de 4;, quando consideradas as avaliagdes
mais contrastantes, i.e. novembro/04 e agosto/05. Entretanto, em estudo com mudas de laranjeiras
na regido de Piracicaba (SP), a menor fotossintese durante o inverno esteve relacionada a menor
gs ¢ a menor eficiéncia e capacidade de carboxilacdo do CO,, mesmo com a umidade do substrato
(solo) mantida proxima a capacidade de campo (RIBEIRO et al., 2004c). Esses resultados
sugerem o efeito da baixa temperatura nas reagdes bioquimicas da fotossintese em laranjeiras,
sendo um possivel limitante da atividade fotossintética em julho e agosto/05 (Figura 19A-C).

Em clima mediterraneo onde existem diferencas marcantes nos regimes térmico e hidrico
entre estagdes, Faria et al. (1998) e Flexas et al. (2001) verificaram que a limitagdo estomatica foi
o principal fator determinando a variagdo sazonal da fotossintese, sendo induzida pela variagdo
na disponibilidade hidrica no solo. Durante o verdo (quente e seco), o decréscimo acentuado da
fotossintese foi promovido inicialmente pelo fechamento estomatico e posteriormente por
redugdo na atividade do Ciclo de Calvin (FLEXAS et al., 2001). Assim como observado em
outros estudos, os maiores valores de fotossintese foram verificados durante a primavera
(FLEXAS et al., 2001) e a atividade fotoquimica ndo limitou a fixagdo de CO, (FARIA et al.,
1998; FLEXAS et al., 2001). Em estudo conduzido em Bebedouro (SP), onde ha variacdao sazonal
acentuada do regime hidrico, Machado et al. (2001) observaram maior fotossintese em laranjeira
‘Natal’ durante a primavera quando comparada ao inverno e outono.

Nas plantas irrigadas (Figura 19C), a menor fixacdo de CO, na por¢ao oeste da copa entre
dezembro/04 e mar¢o/05 (p<0,01) e em junho e julho/05 (p<0,05) ndo pode ser relacionada a
menor disponibilidade de 4gua no solo (Figura 3B). Entre dezembro/04 e marco/05 (verdo), as
plantas estavam respondendo a alta demanda atmosférica (Figura 18A), ou seja, alto E7o sugere
alto DPVfolha-ar que por sua vez aumenta E;, reduzindo ¥4 e g;. Esse tipo de resposta foi mais
acentuada na face oeste da copa, onde a abertura estomatica ¢ limitada pelo alto DPVfolha-ar e
Tr, mesmo com o aumento de DFFF favorecendo maior g;. Em junho e julho/05 (inverno), as
temperaturas (ar e solo) estdo em decréscimo (Figura 2A,B) causando menor absor¢do de agua

pelas raizes e afetando o metabolismo estomatico e fotossintético, como discutido anteriormente
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Figura 19 - Variacao sazonal da assimilag¢do de CO, (4;, em A-C) e da transpiracao (£;, em D-F) diarias de
laranjeiras ‘Valéncia’ em condigdes de campo, conduzidas sem (controle) ou com irrigagdo
(irrigado). Em A e D sdo apresentados os valores totais de 4; e E; somando as duas faces da
copa. Em B-C e E-F s@o comparados os valores de 4; e E; em cada face da copa (leste e oeste)
de plantas em condi¢des naturais (B,E) e irrigadas (C,F). As medidas foram realizadas em
16/09, 22/10, 19/11 e 14/12 de 2004 e 17/02, 29/03, 29/04, 02/06, 21/07 e 19/08 de 2005,
sendo os meses das avaliagdes apresentados no eixo-X. Simbolos indicam o valor médio

(n=5) + erro padrdo
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(itens 2.3.2 e 2.3.3). Esse efeito ambiental foi mais acentuado na face oeste (Figura 19B,C),
porcao exposta a condigdes atmosféricas menos propicias para a atividade fotossintética (maior
Tr e DPVfolha-ar) quando comparada a face leste, ocorrendo tanto em plantas em condi¢des
naturais como em plantas irrigadas.

Dentre os aspectos relacionados a alta atividade fotossintética durante a primavera
(outubro e novembro/04), pode-se citar: o aumento da temperatura do solo e do ar (Figuras 2A,B
e 18), que mantém o metabolismo radicular (absor¢do de 4gua e crescimento) e foliar
(fotossintese) ativos; e o aumento da disponibilidade de dgua no solo (Figuras 2C e 3), que
permite a hidratagdo da copa das plantas e assim maior abertura estomatica (Figura 5C,D).

Durante o verdo, a fotossintese pode ser limitada pela menor abertura estomatica devido
ao alto DPVfolha-ar (Figura 5F), mesmo com disponibilidade adequada de dgua no solo (Figura
3), e por reducdo na carboxilacdo do CO; (limitacdo bioquimica) em situagdes de alto 7 como
verificado no inicio da tarde em fevereiro/05 (Figuras 7F e 8F). Ja no outono e inverno, a menor
atividade fotossintética esta relacionada ao decréscimo da temperatura (Figuras 2A,B e 18), com
conseqiiente decréscimo no metabolismo radicular e foliar, sendo esse efeito amplificado pela
menor disponibilidade de agua no solo (Figura 3A) e na atmosfera (Figura 51J). E importante
considerar que as fases de transicdo entre as estagdes e as variagdes bruscas das condigdes
ambientais (ex. chuvas fora de época ou veranicos) determinam respostas diferenciais nas
plantas.

Os valores méaximos de 4; ocorreram em dias com aproximadamente 16-17,5 MJ m™ d
(Figura 20A), indicando que a maior disponibilidade energética ndo implica em maior ganho
fotossintético de folhas periféricas, como também sugerido pelas medidas de atividade
fotoquimica. Todavia, os menores valores de 4; também foram observados entre Qg de 15 a 17,5
MJ m? d” (Figura 20A), sendo esses dados referentes ao inverno (julho e agosto/05). Logo, a
menor atividade fotossintética, das folhas expostas da copa, no inverno ndo tem relacdo com a
disponibilidade energética (Qg), podendo ser resultante da menor temperatura do ar e solo e de
alguma limitagdo enddgena, desde que as plantas irrigadas também apresentaram menor A; nessa
época.

Em relacdo ao efeito de 74z em A;, pode-se sugerir que os maiores valores de 4; ocorreram
em dias com 7,4z médio entre 21,5 e 22,5°C e T4z maximo entre 27 e 29°C (Figura 20B,C),

estando dentro do esperado em relagdo a temperatura 6tima para a fotossintese (KHAIRI; HALL,
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1976b; MACHADO et al., 2005; REUTHER, 1973; RIBEIRO; MACHADO, OLIVEIRA, 2004).
Em ambas as relacdes (74 médio e maximo), as medidas de agosto/05 ndo seguiram o padrao de
resposta observado (Figura 20B,C), apresentando os menores valores de 4;. Esse seria mais um
indicio de que a atividade fotossintética durante o inverno foi influenciada por algum tipo de
regulacdo enddgena, especialmente em agosto/05. Nesse momento, o ambiente apresentava as
menores temperaturas do ar e solo (Figura 2A,B), sendo o auge do inverno. De fato, houve
aumento de 4; a medida que 74z minimo aumentou de aproximadamente de 10°C para 18°C
(Figura 20D). As medidas de dezembro/04 e fevereiro/05 ficaram um pouco distantes da
tendéncia de aumento de A; em resposta ao aumento de 74z minimo (Figura 20D), apresentando
baixos valores de A4; possivelmente devido a alta temperatura do ar nessas avaliacdes (Figuras
18B e 20C).

Em suma, pode-se dizer que existem valores o6timos de Qg e T4 para a atividade
fotossintética, mas fica evidente que os citros sdo susceptiveis a interferéncia de algum tipo de
regulacdo metabolica de origem enddgena, como verificado em agosto/05 (inverno), sendo a
fotossintese limitada mesmo em condigdes ambientais Otimas e em plantas sob boa
disponibilidade de agua no solo. Possivelmente, esse tipo de regulagdo tenha relagdo com a baixa
temperatura durante o inverno, quando o crescimento aparente (parte aérea) das plantas ¢
paralisado.

Em relagdo ao outono e inverno, a transpira¢ao diaria (£;) foi maior na primavera e verao,
estacdes que apresentaram alta demanda atmosférica (Figura 19D). Em limeira acida ‘Tahiti’, os
menores valores de transpiracdo também foram observados durante o inverno na regido de
Piracicaba (SP), estando associados ao fechamento parcial dos estomatos (ANGELOCCI et al.,
2004). Embora na avaliagdo de dezembro/04 o ETo tenha sido cerca de 3 mm maior que em
outubro/04 (Figura 18A), E; foi maior em outubro/04 (Figura 19D). Esse seria apenas um
exemplo para demonstrar que maior E70 ndo necessariamente representa maior £,
principalmente quando consideradas as folhas expostas da copa. Esse tltimo ¢ dependente da
capacidade de absor¢do de dgua pelo sistema radicular e resultante da regulagdo estomatica, que
tende a promover a menor perda possivel de agua (transpiragdo) com o maior ganho de carbono

(fotossintese) em momentos de baixa disponibilidade hidrica no solo ou atmosférica.
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Figura 20 - Assimilag@o diaria de CO; (4;) de laranjeiras ‘Valéncia’ em condi¢des de campo, conduzidas
sem (controle) ou com irrigagdo (irrigado) em fungdo da radiagdo solar global diaria (QOg, em
A) e temperatura do ar (74z) média (B), maxima (C) e minima (D) diaria. Os dados se referem
aos valores totais de 4; somando as duas faces da copa. Simbolos indicam o valor médio (n=5)
+ erro padrdo

As plantas em condi¢des naturais exibiram menor E; (p<0,01) que as plantas irrigadas em
setembro/04 e fevereiro/05 (Figura 19D), sendo essa resposta associada a menor disponibilidade
de 4gua no solo em setembro/04 (Figura 3) e & maior sensibilidade dos estdmatos das plantas sem
irrigacdo a alta demanda evaporativa do ar em fevereiro/05 (alto DPVfolha-ar e Tr, Figuras 5 e
7). Curiosamente, as plantas irrigadas apresentaram menor E; (p<0,05) em junho/05 (Figura

19D), sendo essa uma conseqiiéncia da maior abertura estomdtica na face oeste da copa das
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plantas em condigdes naturais (Figura SH). Como sugerido, essa resposta estomatica esteve,
possivelmente, relacionada as baixas temperaturas e ao aumento repentino da disponibilidade de
agua no solo devido ao grande volume de chuvas no tltimo decéndio de maio/05 (Figura 2).

Quando comparadas as faces da copa nas plantas mantidas em condigdes naturais (Figura
19E), diferencas significativas de E; (p<0,01) foram observadas em dezembro/04, fevereiro/05 e
junho/05, quando a face oeste apresentou maiores valores de E;. Essa resposta estd associada nao
apenas ao maior periodo de abertura estomatica na face oeste, i.e. até o meio-dia em fevereiro/05
(Figura 5E,F) e durante praticamente todo o periodo diurno em junho/05 (Figura 5G,H), mas
também a maior demanda atmosférica durante o verdo (Figuras SE,F e 18). Nas plantas irrigadas
ndo foram observadas diferencas significativas (p>0,05) entre os lados da copa (Figura 19F),
indicando que a capacidade de resfriamento ou de dissipag@o do calor foi semelhante em ambas
as faces da copa, mesmo com as variagdes diurnas verificadas em g, (Figura 5).

Maiores valores de eficiéncia didria do uso da agua, dada pela relagdo A/E;, foram
verificados durante o outono-inverno tanto em plantas em condi¢des naturais como em plantas
irrigadas (Figura 21). Alguns autores citam que a dindmica de 4/E; representa uma estratégia
adaptativa para conservac¢do da hidratacdo dos tecidos foliares em situagdes em que o suprimento
hidrico ¢ restringido, como no inverno (KHAIRI et al., 1976a; MACHADO et al., 2005;
SYVERTSEN; LLOYD, 1994). Entretanto, o presente estudo demonstra que a variagao anual de
Ay/E; é determinada por outros fatores que ndo a disponibilidade hidrica do solo. Durante o verao,
houve aumento de E; (Figura 19D), o que por si s0 ja ocasionaria redu¢do de A,/E;, concomitante
a reducdo de A4; (Figura 19A). O fator ambiental determinando aumento de E; foi o DPVfolha-ar,
enquanto que alto 7r e redugdo de gs causaram decréscimo de 4;. Dessa forma, a variagdo anual
de A/E; foi determinada por alteragdes nesses dois processos fisiologicos. A unica situagdo em
que as plantas em condi¢gdes naturais apresentaram maior eficiéncia (p<0,01) que as plantas
irrigadas foi em setembro/04 (Figura 21), quando foi observado o pico de deficiéncia hidrica no
solo (Figura 3A). Entretanto, a irrigagdo das plantas ndo causou alteragdes significativas de 4/E;
na seca sazonal em 2005 (julho e agosto), sendo observados valores elevados de 4,/E; em plantas
em condicdes naturais e irrigadas (Figura 20).

Ambas as relacdes A/E e A;/E; apresentaram os menores valores nos horarios ou dias de
maior demanda atmosférica (Figuras 5, 9, 18 e 21), sendo resultado do aumento acentuado de E e

E; e reducdo de 4 e A;. A dindmica diurna de A/E sugere que em escala diurna, os dados de
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eficiéncia devam ser considerados em termos comparativos, ou seja, avaliando-se as diferencas
entre plantas em condigdes naturais e irrigadas. A eficiéncia do uso da agua em resposta ao
aumento de DPVfolha-ar pode ser mais bem visualizada pela relagdo A/g,, que apresentou
tendéncia crescente ao longo do dia (Figura 9), em especial na face oeste da copa onde as folhas

sdo expostas a condi¢des ambientais menos propicias para a atividade fotossintética.
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Figura 21 - Variacdo sazonal da eficiéncia diaria do uso da agua (4/E;) de laranjeiras ‘Valéncia’ em
condigoes de campo, conduzidas sem (controle) ou com irrigagdo (irrigado). Os dados se
referem aos valores totais de 4; e E; somando as duas faces da copa (Figura 19). Simbolos
indicam o valor médio (n=5) + erro padrao

Além da influéncia do ambiente, a variacdo diurna e sazonal da fotossintese também
poderia ser regulada por mecanismos endogenos, determinando maior atividade fotossintética na
primavera e menor durante o inverno, ou maior durante a manha e menor a tarde (Figuras 6 e 19).
Sabe-se que o ritmo de 4 ndo ¢ influenciado Unica e exclusivamente por g, havendo
susceptibilidade diferencial dos elementos que induzem os ritmos de g, e A (osciladores) em
relacdo ao estimulo externo (HENNESSEY; FIELD, 1991). Ritmos circadianos podem ser
definidos como oscilagdes diarias (com ciclo aproximado de 24 h) de algum mecanismo
fisiologico devido a influéncia de osciladores endégenos que sdo ativados por estimulos
ambientais (HENNESSEY; FIELD, 1991; MCCLUNG, 2001). O ritmo circadiano de g, esté
relacionado ao rearranjamento de microtiibulos nas células guardas, enquanto que o ritmo de 4

pode ser regulado por enzimas do ciclo de Calvin (FUKUDA et al., 1998; HENNESSEY; FIELD,
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1991). Ao se comparar os meses ou estacdes do ano, seria razoavel sugerir que oscilagdes
endodgenas induzidas pelo ambiente também possam ocorrer em escala sazonal.

Em relacdo a variagdo entre manha e tarde (diurna), Chaves (1995) relata que as variagdes
de g, e 4 ndo podem ser totalmente explicadas por alteragdes em DFFF, T,z ou DPVfolha-ar
uma vez que gs € 4 decrescem no periodo da tarde mesmo em condi¢des ambientais Otimas e
constantes (controladas artificialmente). O mesmo foi observado em mudas de laranjeira
‘Valéncia’, apresentando redugdes de gz e 4 no periodo vespertino, quando as condi¢des
ambientais foram mantidas artificialmente constantes ao longo do dia (RIBEIRO; MACHADO;
ANGELOCCI, 2005)*. Os ritmos de 4 e g, podem ainda ser afetados pela variagdo do DPVfolha-
ar em laranjeiras ‘Péra’ (SOUZA; RIBEIRO; PINCUS, 2004).

Em uma escala temporal maior, i.e. sazonal, a atividade fotossintética dos citros pode ser
regulada pelo metabolismo da planta, que por sua vez ¢ influenciado pelo ambiente. Durante o
inverno, o crescimento aparente de laranjeiras ¢ paralisado devido as baixas temperaturas
(KHAIRI; HALL, 1976a; REUTHER, 1973), evidenciando o papel regulatorio da temperatura do
ar em relagdo ao crescimento dos citros. Porém, ha atividade fotossintética durante o inverno,
mesmo que reduzida (Figura 19), podendo induzir acimulo de reservas (fotoassimilados) e assim
causar a inibi¢do da fotossintese (AZCON-BIETO, 1983; FOYER, 1988; GOLDSCHMIDT;
HUBER, 1992; IGLESIAS et al., 2002; NAFZIGER; KOLLER, 1976; NAKANO et al., 2000;
PAUL; PELLNY, 2003).

2.3.6 Variacao sazonal do conteudo foliar de carboidratos

As avaliagdes do conteudo foliar de carboidratos foram realizadas em amostras coletadas
ao redor de 15 h, quando sdo esperadas as maiores concentracdes de agucares devido a atividade
fotossintética em laranjeiras (RIBEIRO et al., 2005). Os aglicares podem ser soluveis (4S),
representados pelos acucares redutores (glicose e frutose, AR) e ndo redutores (sacarose, ANR), €
insoluveis (amido, AM), sendo o conteudo total de carboidratos (A7) constituido pela soma dessas

duas fracoes (AT=AS+AM).

? RIBEIRO, R.V.; MACHADO, E.C.; ANGELOCCI, L.R. Variaciio sazonal da fotossintese, relacées hidricas e
teor de carboidratos em laranjeira ‘Valéncia’. Piracicaba: Fapesp, 2005. 72 p. Relatorio cientifico referente as
atividades desenvolvidas entre fevereiro/2004 e janeiro/2005 do projeto de pesquisa 02/08480-7.
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As maiores concentracdes de A7 foram observadas em setembro e outubro/04, tanto em
plantas em condigdes naturais como em plantas irrigadas (Figura 22A,B). Esses altos valores de
AT foram determinados pelo aumento de AM em ambas as faces da copa (Figura 22).
Adicionalmente, foram verificadas reducdes expressivas de ANR em outubro/04 (p<0,01) em
ambas as faces da copa, ndo importando o regime hidrico ao qual as plantas estavam submetidas
(Figura 22C,D).

O acumulo de AM (Figura 22A,B) pode ter sido uma conseqiiéncia da paralisacdo do
crescimento da parte aérea durante o inverno de 2004 (menor dreno de reservas). Essa suposicao
pode ser confirmada pelo decréscimo de ANR em paralelo ao aumento de AM em outubro/04
(Figura 22). O aumento de AM ocorre normalmente quando o suprimento de fotoassimilados pela
fotossintese supera o consumo de carboidratos pela planta (ex. devido ao crescimento reduzido
durante o inverno), sendo uma reserva para uso posterior (PEREIRA, 1995), durante o fluxo
vegetativo e o florescimento dos citros (GOLDSCHMIDT, 1999). De fato, Jones e Steinacker
(1951) verificaram aumentos significativos de AM em laranjeiras ao fim do inverno, com
posterior decréscimo em virtude do fluxo vegetativo e reprodutivo primaveril. Segundo Dickson
(1991), a baixa demanda dos drenos promove decréscimos na producdo de sacarose (ANR) e
menor carregamento do floema, aumentando o particionamento do carbono fixado em AM. Essa
relacdo entre fonte e dreno pode ser mediada pelo transporte de reguladores vegetais e por
mudangas no turgor do floema, alteragdes enzimdticas e modificacdo da estrutura das folhas
fontes (DICKSON, 1991).

O rapido decréscimo do contetido de carboidratos (47) entre outubro e novembro/04
(Figura 22A,B), quando ocorre o primeiro fluxo vegetativo de primavera e o florescimento e
pegamento de frutinhos (chumbinhos), refletiu a demanda pelas reservas (4AM) que tinham se
acumulado durante a temporada anterior (inverno). O incremento de ANR em detrimento de AM
indica maior translocacdo de aglicares em virtude da existéncia de drenos (Figura 22). Esses por
sua vez devem estar mais ativos na face leste da copa, onde foi observado aumento de ANR entre
outubro/04 e junho/05 (Figura 22C). Os resultados sugerem que o amido (AM) presente nas
folhas foi metabolizado para suprir a demanda de energia e carbono para o desenvolvimento das
plantas, sendo indicada pelo aumento de ANR.

O amido ¢ normalmente degradado durante a noite, sendo os agucares resultantes

(acucares livres) convertidos em sacarose para manter a translocacdo de fotoassimilados para as
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regides dreno (DICKSON, 1991). A sacarose, representada nesse estudo por ANR, ¢ a fonte
primaria de carbono a ser exportada pelas folhas (DICKSON, 1991; GIFFORD et al., 1984;
KALT-TORRES et al., 1987), cujo entendimento do metabolismo e transporte ¢ essencial para o
conhecimento da distribuicdo de fotoassimilados. Inicialmente, o carbono fixado na fotossintese
pode ser utilizado na sintese de amido no interior dos cloroplastos, visando o armazenamento
temporario, ou na sintese de sacarose no citosol das células, sendo posteriormente transportado
para outros orgaos e podendo também ser armazenado temporariamente no vactolo. A alocacdo
do carbono na planta ¢ influenciada pela for¢a de dreno, pelas conexdes vasculares entre fontes e

drenos e pelo fluxo de carbono entre o transporte e o armazenamento (DICKSON, 1991).
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Figura 22 - Variagdo sazonal do conteudo foliar de carboidratos [aglcares totais (47, em A e B), agucares
soluveis (4S, em A e B), amido (4M, em A e B), agucares redutores (4R, em C e D) e ndo
redutores (ANR, em C e D)] na face leste (A e C) e oeste (B e D) da copa de laranjeiras
‘Valéncia’ em condi¢des de campo, conduzidas sem (controle, simbolos vazios) ou com
irrigagdo (irrigado, simbolos cheios). Amostras coletadas as 15 h em 16/09, 22/10, 19/11 e
14/12 de 2004 e 17/02, 29/03, 29/04, 02/06, 21/07 ¢ 19/08 de 2005, sendo os meses das
avaliagdes apresentados no eixo-X. Simbolos indicam o valor médio (n=4) + erro padrao
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Em citros, uma grande quantidade de reservas (energia) ¢ necessaria durante o fluxo
vegetativo de primavera, no desenvolvimento das flores, na antese e no pegamento e crescimento
dos frutos (BUSTAN; GOLDSCHMIDT, 1998; GARCIA-LUIS et al., 1988; GOLDSCHMIDT,
1999; RUIZ et al,, 2001). A quantidade de carbono investida no florescimento de citros pode
variar entre 2,0 e 4,8 kg, sendo a maior parte (75%) das reservas utilizadas no crescimento e
desenvolvimento de 6rgdos florais que irdo sofrer abscisio (BUSTAN; GOLDSCHMIDT, 1998).
Em algumas circunstincias em que a utilizagdo de reservas pelos drenos ¢ acentuada devido ao
grande nimero de estruturas reprodutivas, como flores, chumbinhos e frutos, pode haver reducao
da producdo do ano seguinte, gerando a alternancia de safras (BUSTAN; GOLDSCHMIDT,
1998; GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996; SYVERTSEN; LLOYD,
1994).

Durante a primavera e verdo, os principais drenos de reservas devem ser os frutos, que
estdo em pleno desenvolvimento, e o crescimento vegetativo (fluxo de verdo), que ocorre entre
dezembro e margo. No outono e inverno, deve-se considerar o dreno exercido pela carga
pendente de frutos e a possibilidade das reservas estarem suprindo a necessidade energética do
sistema radicular, cujo crescimento ocorre de forma alternada com o crescimento vegetativo da
parte aérea (copa) das plantas. O aumento significativo de ANR entre julho e agosto/05 (Figura
22C,D), periodo de inverno quando o crescimento da copa ¢ paralisado, pode ser um indicio de
retomada do crescimento radicular, quando o solo comeca a aquecer (Figura 2B). Se comparadas
folhas e raizes, as primeiras tém maior forca de dreno, apresentando importagdo de
fotoassimilados praticamente constante durante o dia (DICKSON, 1991). Entretanto, o
crescimento radicular parece ser menos sensivel ao estresse hidrico quando comparado ao
crescimento foliar (CHAVES, 1995; PEREIRA, 1995), o que durante o fim do inverno (quando
ainda havia deficiéncia hidrica, mas a temperatura do solo ja estava em elevagdo) poderia ter
causado o aumento significativo de ANR (Figuras 2B, 3A e 22C,D).

A maior disponibilidade de dgua no solo causou aumento de AR (p<0,05) apenas na
posicdo leste da copa entre setembro e novembro/04 (Figura 22C). A irrigagao também promoveu
maior AT em agosto/05 (Figura 22B), sendo uma consequéncia de maior AM (p<0,01). Logo, a
irrigacdo causou aumento de A7 (p<0,01) durante o inverno (agosto/05) e na transi¢do entre
inverno e primavera (setembro/04), quando a disponibilidade de 4gua no solo ¢ reduzida (Figuras

3 e 22). Obviamente, a influéncia da irrigagdo no conteudo de carboidratos (setembro/04 e
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agosto/05) ocorre via fotossintese (Figura 19A), ou seja, maior disponibilidade de dgua no solo
(Figura 3B) causa maior hidratagdo das plantas (menor ¥, Figura 4), que por sua vez induz maior
abertura estomatica (Figura 5), determinando maior disponibilidade de CO, (maior C;, Figura 8)
para a atividade fotossintética (Figura 6). De fato, Vu e Yelenosky (1989) observaram redugao
significativa de AM em laranjeira ‘Valéncia’ sob deficiéncia hidrica, sendo uma conseqiiéncia da
menor fotossintese causada por limitagdo estomatica e bioquimica.

Em relacdo a fotossintese, o decréscimo de AM em novembro/04 sugere que a produgdo
de carboidratos foi insuficiente para suprir a demanda dos drenos, i.e. flores, frutos e brotacdes
vegetativas (BUSTAN; GOLDSCHMIDT, 1998; GIFFORD et al., 1984). E importante lembrar
que os maiores valores de fotossintese foram observados em novembro/04 (Figura 19A), sendo a
principio um resultado das condi¢cdes ambientais adequadas para a atividade fotossintética dos
citros. Em relacdo a esse assunto, hd que se considerar a influéncia do metabolismo de
carboidratos na fotossintese de laranjeiras. Ribeiro et al. (2005) verificaram alta atividade
fotossintética durante o verdo, quando ocorreu maior variagdo didria do contetido de reservas.
Entretanto, Iglesias et al. (2002) sugerem que a inibi¢ao da fotossintese de citros ocorre devido a
altas concentragdes de agucares per se. Logo, a interacdo entre o conteudo de carboidratos e a
fotossintese dos citros pode ser: estatica, em que se considera apenas o efeito inibitorio da alta
concentragdo de agucares na fotossintese; e/ou dindmica, em que o efeito estimulatorio/inibitdrio
¢ mediado por oscilagdes didrias no contetido de carboidratos induzidas pelo consumo/producio
(IGLESIAS et al., 2002; LI; WEISS; GOLDSCHMIDT, 2003; RIBEIRO et al, 2005).

No presente estudo, o mecanismo de inibigdo sugerido por Iglesias et al. (2002) poderia
ser refutado devido a ocorréncia simultanea de alto AM e 4 em outubro/04 (Figuras 19A e
22A,B), como também foi observado por Ribeiro et al. (2004a,c; 2005). Contudo, a analise da
variagdo sazonal de 4 (Figura 19A) e ANR (Figura 22C,D) revela que altos valores de 4 foram
observados em baixo ANR e vice-e-versa. Alguns estudos citam que o acimulo de sacarose induz
a inibicdo da sintese desse agucar, resultando em decréscimo na ciclagem de fosforo para o
cloroplasto e assim reduzindo a fotossintese (FOYER, 1988; GOLDSCHMIDT; HUBER, 1992;
PAUL; PELLNY, 2003). A maior concentracdo de agucares poderia ainda regular a fotossintese
por intermédio da menor reciclagem de ribulose-1,5-bifosfato, menor expressio génica

relacionada a fotossintese e/ou devido a problemas de difusdo de CO; no mesofilo foliar
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(AZCON-BIETO, 1983; NAFZIGER; KOLLER, 1976; NAKANO et al, 2000; PAUL;
PELLNY, 2003).

Adicionalmente, ha evidéncia de regulacdo da fotossintese através da variacdo do
conteudo de reservas (RIBEIRO et al., 2005) em novembro/04, quando baixos valores de AM e
AR, devido a atividade dos drenos, ocorreram em paralelo a alta atividade fotossintética (Figuras
19A e 22). Esse pode ser mais um aspecto envolvido na variagdo sazonal da fotossintese em
laranjeiras. Em citros, ha estimulo positivo da fotossintese quando a demanda por carboidratos
aumenta devido ao crescimento de ramos e folhas (SYVERTSEN, 1994) ou quando a presenca de
frutos (drenos) impde menor concentracdo de carboidratos devido ao consumo de reservas
(SYVERTSEN; GONI; OTERO, 2003). Em cafeeiros, maiores valores de fotossintese também
foram observados quando houve decréscimo do conteido de amido (DAMATTA et al., 1997),
sendo esse tipo de relacdo dependente da variedade estudada.

De forma geral, pode-se considerar que o conteudo de AM foi determinante na variagdo
sazonal de AT (Figura 22). As principais mudancas no contetido foliar de carboidratos em
laranjeira ‘Valéncia’ ocorreram durante a fase de florescimento (setembro a novembro/04),
quando a produgdo de agucares pela fotossintese, apesar de alta, foi insuficiente para suprir a
demanda energética dos drenos. No restante do periodo (novembro/04 a agosto/05), alteragdes
significativas foram observadas apenas em ANR (Figura 22), sendo inversamente relacionadas
com a dindmica sazonal da fotossintese (Figura 19A). Desde que ndo houve acumulo de AM ao
longo do ano, o carbono fixado pela fotossintese foi provavelmente direcionado para o
crescimento vegetativo ou reprodutivo, avaliados através de medidas biométricas e de produgado
de frutos, respectivamente. Essas avaliacdes também podem revelar se os efeitos da deficiéncia
hidrica anual na fotossintese e produ¢do de carboidratos determinaram menor vigor vegetativo ou

reprodutivo nas plantas em condi¢des naturais.

2.3.7 Producao de frutos e biometria

A principio, o carbono fixado pela atividade fotossintética e a energia advinda do
metabolismo de carboidratos sdo utilizados em processos ligados ao crescimento e ao
desenvolvimento vegetativo e reprodutivo. No caso de cultivos agricolas como os citros, o
principal interesse em proporcionar maiores valores de fotossintese ou mesmo extender o periodo

de fixacdo de CO, reside no aumento da produgdo de frutos. Nesse ponto, ¢ importante considerar
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que o conteudo de reservas também tem papel determinante na quantidade e tamanho final dos
frutos, sendo uma importante fonte de energia e carbono quando a fotossintese ¢ insuficiente para
suprir a demanda do crescimento e desenvolvimento dos citros (AGUSTL 2000;
GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982).

A partir dos dados de producgdo de frutos na safra 2004/2005 (Tabela 1), pode-se notar que
a maior atividade fotossintética da face leste tanto em plantas irrigadas como mantidas em
condi¢des naturais (Figura 19B,C) ndo causou aumento na massa de frutos colhidos nessa
posicao da copa (p>0,05). Contrariamente ao esperado, a producdo de frutos das plantas mantidas
em condi¢des naturais foi superior (p<0,05) a apresentada pelas plantas irrigadas, que exibiram
maior fotossintese e conteudo foliar de reservas durante o periodo de baixa disponibilidade de
agua (Figuras 19A e 22). Cabe ressaltar que a producao de frutos na safra 2004/2005 foi baixa,
nao chegando a 1,5 caixa (40,8 kg/caixa) tanto em plantas irrigadas como em condigdes naturais
(Tabela 1). De uma forma geral, a produtividade dos pomares de laranjeiras na regido de estudo

foi baixa nessa ultima safra agricola (INSTITUTO DE ECONOMIA AGRICOLA, 2006).

Tabela 1 - Produgdo de frutos (kg por planta) das laranjeiras ‘Valéncia’ utilizadas para o estudo
de variagdo sazonal da fotossintese e relagdes hidricas em Cordeiropolis (SP)

Regim Face da Safra’
ceImes ceda 2003/2004-— 2004/2005—---mmmmmmn
hidricos copa
total total
leste 58,6+52 ° 293+1,1 A
tural ’ ’ 133,8 +£7,8™ ’ ’ 58,1+42%
natura oeste  752+43 @ 288+3,1 A
. leste 74,6 +4,6 ©® 20,8+1,8 B b
irrigado oeste 80.1+44 ° 154,8 £ 6,5 211428 B 41,9 + 4,1

" produgio indicada pelo valor médio (n=5) + erro padrdo. Médias seguidas por letras distintas na coluna
diferem entre si pelo teste de Tukey (p<0,05 = letras minusculas e p<0,01 = letras maitsculas). ™ indica
que nao houve diferenca significativa (p>0,05) entre as médias dispostas na mesma coluna. Colheitas
realizadas em 16/11/2004 e 06/10/2005. A diferenca minima significativa (D.M.S.) para a producéo total
de frutos em 2003/2004 ¢ de 31,1 kg.

Uma vez que mesmo as plantas irrigadas apresentaram decréscimo de produtividade, os
potenciais fatores limitantes da produ¢do poderiam estar relacionados ao estado nutricional, ao
vigor vegetativo, ao conteudo de reservas e as condigdes atmosféricas. O fator nutricional pode
ser descartado uma vez que as plantas apresentavam concentragdes satisfatorias de macro e

micronutrientes nas folhas (PRADO, 2006). Em relacdo ao aspecto vegetativo, ndo foram
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observados quaisquer indicios que pudessem indicar menor vigor das plantas. A boa producao de
frutos na safra anterior (2003/2004) sugere que as plantas tinham uma capacidade estrutural (area
foliar) para produzir. De fato, as laranjeiras desse estudo eram plantas adultas (~ 15 anos), nas
quais a queda e a substituicdo de folhas ocorrem de tal forma que a area foliar ¢ mantida
praticamente constante.

Em relagdo a colheita anterior, a safra 2004/2005 foi cerca de 2,3 ¢ 3,7 vezes menor
quando consideradas plantas em condi¢des naturais e irrigadas, respectivamente (Tabela 1). Essa
diferenca entre os regimes hidricos ocorreu devido a pratica da irrigagdo apenas no periodo
compreendido entre setembro e novembro/04, ou seja, no fim da maturacdo dos frutos. Nessa
colheita (2004), as plantas produziram entre 3,3 (condigdes naturais) e 3,8 (irrigadas) caixas de
laranja, sendo observada maior producdo de frutos na face oeste da copa (Tabela 1).

A baixa producdo em 2005 poderia sugerir a ocorréncia de alternancia de safras induzida
pela maior carga de frutos em 2003/2004, capaz de inibir a produgdo de flores e assim decrescer a
produgdo de 2004/2005 (AGUSTI, 2000; KRAJEWSKI; RABE, 1995; MONSELISE;
GOLDSCHMIDT, 1982). Outro fator que também poderia estar relacionado a alternancia de
safras seria o balango de carboidratos, ou seja, a disponibilidade de reservas para o florescimento
(AGUSTI, 2000; GOLDSCHMIDT, 1999; GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982; RUIZ et al.,
2001). Entretanto, as concentragdes de carboidratos observadas durante o periodo experimental
sugerem que ndao houve limitagdo no fornecimento de energia e carbono para os processos
relacionados ao crescimento e florescimento, estando dentro de uma faixa razoavel quando
comparada a literatura (GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982; IGLESIAS et al., 2002; PRADO,
2006; RUIZ et al., 2001; SYVERTSEN; GONI; OTERO, 2003; VU; YELENOSKY, 1989).

As concentragdes foliares maximas de agucares verificadas no presente estudo (Figura
22), em especial AM (175 mg g™') e AS (125 mg g), sugerem que o ano agricola 2004/2005 foi
um ano off, i.e. ano com baixa produc¢ao de frutos. Goldschmidt e Golomb (1982) verificaram que
a concentracio foliar de AM em ano off foi de aproximadamente 123 mg g, sendo cerca de 3,6
vezes maior em relagdo ao ano on (alta produgdo). Esses autores detectaram alteracdes ainda mais
significativas relacionadas a alternancia de safras ao avaliar a concentracdo de agucares nas
raizes (AM cerca de 17,6 vezes maior no ano off), evidenciando o papel das raizes no suprimento
de reservas (GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996; LI; WEISS;
GOLDSCHMIDT, 2003).
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Obviamente, as possiveis causas de reducdo na produgdo de frutos no ano agricola de
2004/2005 tratadas at¢ o momento dizem respeito apenas a regulacdo exercida pela propria
planta, o que nem sempre ¢ um fator determinante uma vez que o ambiente exerce marcante
influéncia na produtividade dos pomares (AGUSTL 2000; DAVIES; ALBRIGO, 1994;
REUTHER, 1973; 1977; SPIEGEL-ROY; GOLDSCHMIDT, 1996). Em relagdo ao aspecto
ambiental, o fato das plantas irrigadas também apresentarem decréscimos signficativos na
producdo de frutos indica que o principal elemento ambiental a influenciar a produtividade das
plantas foi 74 De fato, altas temperaturas (>30°C) foram observadas durante setembro/04
(Figura 2A), quando as plantas estdo no inicio da fase de florescimento.

Temperaturas elevadas durante a fase inicial do florescimento podem promover
decréscimos na producdo de pdlen vidvel e no desenvolvimento do tubo polinico, assim como
abscisdo de estruturas reprodutivas na fase inicial do florescimento, que compreende os meses de
agosto a outubro no hemisfério sul (AGUSTI, 2000). A ocorréncia de temperaturas elevadas
durante o dia (30/15°C, dia/noite) também promove decréscimo no niimero de flores em
laranjeira ‘Valéncia’, quando se compara essa condicdo com um regime de temperatura ambiente
mais ameno, ie. 20/15°C (HALL; KHAIRI; ASBELL, 1977). Lenz (1969 apud REUTHER,
1973) observou que temperaturas superiores a 30°C prejudicaram o desenvolvimento de gemas
reprodutivas. Portanto, a baixa produtividade na safra agricola 2004/2005 pode ter sido induzida
pela maior produgdo do ano anterior e pelas elevadas temperaturas durante o estagio inicial do
florescimento.

A variagdo da atividade fotossintética e do conteudo foliar de carboidratos durante o
periodo experimental (Figuras 19A e 22) sugerem a existéncia de drenos vegetativos e
reprodutivos. Como a produgdo de frutos nas plantas irrigadas foi inferior a das plantas mantidas
em condigdes naturais (Tabela 1), poder-se-ia sugerir que o carbono a mais fixado nas plantas
irrigadas e a energia advinda do metabolismo de carboidratos, presentes em maiores
concentragdes nas plantas irrigadas (Figura 22), foram utilizados preferencialmente no
crescimento vegetativo. Todavia, o monitoramento do crescimento dos ramos ndo revelou
diferencas significativas devido aos regimes hidricos (Figura 23A).

Em agosto/04, ramos jovens e sem frutos provenientes da lltima brotacdo de verdo (inicio
de 2004) foram marcados antes que houvesse o fluxo de vegetativo de primavera. Esses ramos

apresentaram aumento significativo do crescimento mensal (7¢) a partir de dezembro/04, sendo
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observados os maiores valores em janeiro/05 (Figura 23A). A partir de entdo, houve decréscimo
de Tcy até o inverno, sendo o crescimento desses ramos praticamente paralisado entre junho e
agosto/05 (Figura 23A). E importante considerar que o crescimento dos ramos esteve associado
ao surgimento de brotacdes vegetativas entre os meses de dezembro/04 e abril/05 (Figura 23B).
Embora as plantas em condi¢des naturais tenham apresentado maior valor absoluto de Tc¢y e
numero de brotagdes durante o periodo experimental, as mesmas ndo diferiram das plantas
irrigadas devido ao alto coeficiente de variagdo dos dados. Talvez o maior comprimento inicial
dos ramos de plantas em condi¢gdes naturais (21,8 cm) em relagdo as irrigadas (15,0 cm) tenha

sido a causa do maior nimero de brotagoes.
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Figura 23 - Variacao sazonal do crescimento (A) e do niimero de brotacdes (B) de ramos de laranjeiras
“Valéncia’. As plantas foram conduzidas sem (controle) ou com irrigagdo (irrigado). Simbolos
e barras indicam o valor médio de 20 ramos + erro padrao
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Como descrito por Davies e Albrigo (1994), o maior crescimento vegetativo dos citros
ocorre em situagcdo de fotoperiodo longo (verdo), quando o periodo diurno ¢ superior a 12 h e os
regimes hidrico e térmico sdo adequados (Figuras 2, 3 e 23). Os fluxos vegetativos de primavera
(setembro-outubro) e verdo (janeiro-fevereiro) foram notados nos ramos marcados, sendo o fluxo
primaveril evidenciado pelo aumento de 7¢cy € o fluxo de verdo representado pelo aumento do
numero de brotagoes (Figura 23). Como esperado, o crescimento dos ramos cessou durante o
inverno (Figura 23A), porém, sem ocasionar acimulo de reservas durante esse periodo (Figura
22), havendo apenas um ligeiro aumento do contetido foliar de carboidratos em agosto/05 devido
a irrigacao.

O decréscimo de Tc¢y ou mesmo paralisacdo do crescimento durante o inverno esta
associado a reducido de T,z (AGUSTI, 2000; DAVIES; ALBRIGO, 1994; SPIEGEL-ROY-
GOLDSCHMIDT, 1996), como pode ser constatado nas Figuras 2 e 23A. Em cafeeiros, a
reducdo de 74 também esté relacionada com o decréscimo ou mesmo interrup¢ao do crescimento
(BARROS et al., 1997), ocorrendo em paralelo ao decréscimo da abertura estomatica e
fotossintese (SILVA et al., 2004). Como houve baixa produ¢do de frutos (Tabela 1) e aumento de
ANR no inverno (Figura 22C,D), ¢ possivel que uma maior propor¢ao de agucares esteja sendo
direcionada para o sistema radicular, que representa uma importante fonte de reservas para os
citros (GOLDSCHMIDT; GOLOMB, 1982; GOLDSCHMIDT; KOCH, 1996).

Torna-se importante considerar que a brotagdo vegetativa e/ou reprodutiva ¢ regulada por
uma intrincada relacdo entre fito-hormonios e balanco de carboidratos, que por sua vez sdo
diretamente influenciados pelo ambiente (AGUSTI, 2000). Dessa forma, seria razoavel esperar
grande variabilidade espacial do crescimento dos ramos na copa de plantas adultas em condi¢des
de campo, sendo esse aspecto indicado pelo elevado erro padrao das médias (Figura 23). Esse
fato poderia estar mascarando algum efeito benéfico da irrigagdo em termos de desenvolvimento
vegetativo, haja vista que essa pratica agricola promoveu maior fixagdo de CO, em momentos de
baixa disponibilidade hidrica do solo (Figuras 3 e 19A).

De fato, as plantas irrigadas apresentaram maior (p<0,05) indice de area foliar (I4F) que
as demais mantidas em condi¢des naturais (Tabela 2), sendo um indicativo indireto de maior area
foliar, desde que considerada a mesma area (superficie) de terreno. Essa avaliacdo foi realizada
em novembro/05, indicando que o periodo de irrigagao foi suficiente para aumentar em ~ 30% o

IAF de laranjeira ‘Valéncia’ na regido de Cordeiropolis (SP). Os valores de I4F encontrados
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nesse estudo foram inferiores aos relatados por Turrell (1961) e Cohen e Fuchs (1987), porém,
deve-se considerar que esses estudos foram realizados em outras regides e condi¢des de cultivo

e/ou com outra espécie de citros.

Tabela 2 - Indice de area foliar' (I4F) das laranjeiras ‘Valéncia’ utilizadas para o estudo de
variagdo sazonal da fotossintese e relagdes hidricas em Cordeiropolis (SP)

. L1 IAF
Regimes hidricos [ folha (m? solo)"]

Natural 3,03+0,12°

Irrigado 395+0,11°

" valor médio (n=5) £ erro padrdo. Médias seguidas por letras distintas na coluna diferem entre si pelo
teste de Tukey (p<0,05). Medidas realizadas em 11/11/2005

As demais caracteristicas da copa, como altura e diametro, ndo foram afetadas pela maior
disponibilidade de agua (p>0,05, dados ndo apresentados) e apresentaram valores compativeis
com 0s observados por Tedfilo Sobrinho et al. (1992, 2000) em laranjeiras ‘Valéncia’ na mesma
regido do estudo. Devido ao maior espacamento entre plantas, as laranjeiras do pomar avaliado
apresentavam maior volume se comparadas as plantas cultivadas em outros espagamentos, sendo
entre 26 e 46% maior em relagdo ao plantio em 6x6 m (TEOFILO SOBRINHO et al., 2000).

A maior atividade fotossintética observada em plantas mantidas em boa disponibilidade
de 4dgua durante o inverno proporcionou incremento de /AF, sendo essa uma importante
caracteristica relacionada a producdo de frutos. Desde que mantidas as diferencas em [4AF e
considerando que o didmetro da copa das plantas em condi¢des naturais e irrigadas foram
semelhantes, pode-se sugerir que as plantas irrigadas apresentavam maior area foliar em
novembro/05. O maior incremento em area foliar das plantas irrigadas pdde ser avaliado
visualmente (Figura 24). Maior area foliar representa maior capacidade de producdo de frutos
desde que as folhas de laranjeiras estejam submetidas a DFFF suficiente para a atividade
fotossintética, i.e. sem auto-sombreamento em excesso. Essa maior area foliar podera ser
benéfica na préxima producao (2005/2006), haja vista que existe uma relacdo significativa entre
area foliar e producao de frutos (CASTRO et al., 2001).

Embora tenha sido verificada uma possivel relagdo entre fotossintese e crescimento, essa
deve ser considerada com cautela em estudos desse tipo. O crescimento vegetativo e a produgao

de frutos sdo resultados integrados de processos metabolicos ao longo do tempo, envolvendo a
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matéria seca incorporada e o consumo de carboidratos pela respiragio (LARCHER, 2000;
LAWLOR, 1995), enquanto que as medidas de assimilagdo de CO, (4) nesse estudo expressam a
performance instantdnea (PEREIRA, 1995) de folhas expostas da copa, que representam ao redor

de 30% da darea foliar total da planta (TURRELL, 1961).

Figura 24 - Aspecto visual da regido exposta da copa de laranjeiras ‘Valéncia’ conduzidas sem (A) ou com
irrigagdo (B). Observar o maior fluxo vegetativo das plantas irrigadas. Data: 08/09/2005

Considerando os resultados de trocas gasosas, do conteido de carboidratos foliares, da
producdo de frutos e da biometria das plantas, pode-se assumir que a deficiéncia hidrica anual em
Cordeiropolis (SP), cuja maior parte ocorre normalmente durante o inverno, limitou a atividade
fotossintética e a transpiragdo de laranjeiras ‘Valéncia’, afetando de forma negativa a producao
de carboidratos durante os periodos de maior restricdo hidrica e a estrutura da planta (menor
IAF). Todavia, a producdo de frutos, principal resultado de importancia econdmica, ndo foi
influenciada pela baixa disponibilidade de 4gua em 2004/2005.

Um aspecto de grande importancia nesse tipo de estudo ¢ a variacdo ano a ano das

condigdes ambientais e do estado fisiologico das plantas, especialmente ao se considerar cultivos
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perenes como as laranjeiras. E possivel que as respostas das trocas gasosas a variagdo dos
elementos ambientais sejam mais ou menos pronunciadas em anos com diferentes caracteristicas
climaticas. A esse aspecto, deve-se acrescentar o efeito da variagdo ano a ano da producdo de
laranjas, deixando o quadro ainda mais complexo. Nesse contexto, esse estudo foi interessante
por ser conduzido durante um ano atipico, com deficiéncia hidrica anual elevada (Figura 3), o que

certamente afetou de forma diferencial o metabolismo das plantas.
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3 CONCLUSOES

Em Cordeirdpolis (SP), a maior atividade fotossintética de laranjeiras ‘Valéncia’ ocorre
durante a primavera, sendo induzida pelo aumento da temperatura e disponibilidade hidrica,
enquanto que a menor fotossintese ocorre durante o inverno, quando ha baixa temperatura e
deficiéncia hidrica. Durante o inverno, a menor fotossintese nio ¢ associada ao conteudo total de
reservas foliares.

Os valores maximos de assimilagdo de CO, ocorrem na primavera, quando as condi¢des
ambientais sdo intermedidrias entre o verdo e o inverno e ha fluxos vegetativo e reprodutivo nas
laranjeiras. A alta demanda de carboidratos por esses drenos causa decréscimos no conteudo de
reservas foliares entre outubro e novembro, possivelmente estimulando a fotossintese na
primavera.

Embora a fotossintese das plantas no verdo seja maior que no inverno, a atividade
fotossintética ndo alcanca valores proximos aos da primavera por limitacdes de origem
bioquimica e estomatica. A menor atividade bioquimica ¢ induzida pela maior temperatura do ar
em relacdo a primavera, em especial durante o periodo vespertino, enquanto que a limitagdo de
origem estomdtica ¢ causada pela alta demanda evaporativa do ar no verdo. Durante o periodo
quente e chuvoso, a atividade fotoquimica se ajusta as condigdes ambientais e ndo limita a
fixacdo de carbono.

A menor atividade fotossintética durante o inverno ¢ ocasionada pela menor condutancia
estomatica, devida a baixa temperatura do ar e solo. A ocorréncia de deficiéncia hidrica no
inverno causa redu¢do do potencial de 4gua nos ramos, diminuindo ainda mais a condutancia
estomatica. No inverno, ha limitacdo bioquimica da fotossintese devida a baixa temperatura do
ar, indicada pela reducdo da eficiéncia instantanea de carboxilagdo. Em relagcdo ao metabolismo

fotoquimico, ndo h4 indicios de limitacdo da fotossintese.
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Baixar livros de Meteorologia
Baixar Monografias e TCC

Baixar livros Multidisciplinar

Baixar livros de Musica

Baixar livros de Psicologia

Baixar livros de Quimica

Baixar livros de Saude Coletiva
Baixar livros de Servico Social
Baixar livros de Sociologia

Baixar livros de Teologia

Baixar livros de Trabalho

Baixar livros de Turismo
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