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RESUMO  

Do fruto palma de óleo se extrai um óleo cujo é utilizado nas indústrias alimentícia, 

farmacêutica, cosmética e energética. Essa palmeira apresenta considerável 

sensibilidade ao déficit hídrico, reduzindo significativamente as taxas de assimilação 

líquida de CO2 (A). Assim, objetivou-se avaliar como a A em plantas jovens de palma 

de óleo pode ser negativamente regulada por limitações estomáticas e não 

estomáticas durante o progresso do déficit hídrico. Para isso, plantas de palma de 

óleo da variedade Tenera, foram distribuídas em dois tratamentos: Controle, no qual 

as plantas foram mantidas plenamente irrigadas; e déficit hídrico, cuja irrigação foi 

suspensa para a indução progressiva do estresse. Cada tratamento contou com 

cinco repetições distribuídas em delineamento inteiramente casualizado. As 

avaliações foram realizadas no momento da diferenciação dos tratamentos (dia 0) e 

após sete (dia 7) e 21 dias (dia 21) da diferenciação dos tratamentos, caracterizando 

diferentes severidades de déficit hídrico. O potencial hídrico foliar foi reduzido de -

0,13 MPa para -1,56 MPa no dia 7 e para -2,55 MPa no dia 21. Sob déficit hídrico 

moderado, potencial hídrico foliar igual a -1,56 MPa, a A foi reduzida em 85%, ao 

passo que a concentração de CO2 diminuiu em 70% e a condutância mesofílica em 

84% Sob déficit hídrico severo, potencial hídrico foliar igual a -2,44 Mpa, a 

diminuição em A foi de 117%, enquanto velocidade máxima de carboxilação da 

rubisco e eficiência de carboxilação reduziram em 120 e 114%, respectivamente, e a 

fotorrespiração aumentou em 44%; além disso, a eficiência potencial do 

fotossistema II reduziu em 45%. De tal modo, pode-se inferir que sob déficit hídrico 

moderado a regulação negativa da fotossíntese é originada por limitações 

estomáticas ou difusivas, enquanto sob déficit hídrico severo, a redução da 

fotossíntese é decorrente de limitações não-estomáticas. 

 

Palavras-chave: Elaeis guineensis, Curva A-Ci, Estresse hídrico.  



ABSTRACT 

From palm oil is extracted an oil which is applied in the food, pharmaceutical, 

cosmetic and energy industries. This palm tree has considerable sensitivity to water 

deficit, and exhibits reduced net CO2 assimilation rates (A) under drought. Thus, the 

aim of this research was to evaluate how A in young plants of oil palm can be 

negatively regulated by stomatal and non-stomatal limitations during the progress of 

water deficit. For this, oil palm plants were distributed in two treatments namely: 

Control, in which the plants were kept fully irrigated; and Water Deficit, whose 

irrigation was suspended for progressive stress induction. Each treatment was 

composed by five replicates distributed in a completely randomized design. The 

evaluations were performed at the time of differentiation of treatments (day 0) and 

after seven (day 7) and 21 days (day 21) of the differentiation of treatments, 

characterizing different severities of water deficit. Leaf water potential was reduced 

from -0.13 MPa to -1.56 MPa on day 7th and to -2.55 MPa on the 21st day. Under 

moderate water deficit, leaf water potential equal to -1.56 MPa, A was reduced by 

85%, while chloroplastidic CO2 concentration decreased by 70% and mesophyll 

conductance by 84% Under severe water deficit, leaf water potential equal to -2.44 

Mpa, A decreased by 117%, while maximum carboxylation velocity and carboxilation 

efficiency reduced by 120 and 114%, respectively, and photorespiration increased by 

44%; in addition, potential activity of photosystem II decreased by 45%. Thus, it can 

be inferred that under moderate water deficit the downregulation of photosynthesis is 

due to stomatal or diffusive limitations, while under severe water deficit, the 

downregulation of photosynthesis is originated by non-stomatal limitations. 

 

Keywords: Elaeis guineensis, A-Ci curve, Water stress. 
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1.1 CONTEXTUALIZAÇÃO 

A palma de óleo (Elaeis guineensis Jacq.) é uma palmeira originária da costa 

oriental da África pertencente à família Arecaceae (CORLEY & TINKER, 2015). Seu 

fruto dá origem ao óleo de palma e de palmiste, utilizados majoritariamente na 

indústria alimentícia, e em menor escala nas indústrias farmacêutica, cosmética e 

energética (MBA et al., 2015, ABRAPALMA, 2016). 

O Brasil é o nono maior produtor de óleo de palma no mundo, só no ano de 

2016 apresentou produção igual a 395 mil t; do qual 92% foi produzido pelo estado 

do Pará (IBGE 2016, FAOSTAT, 2016). Apesar dos plantios de palma de óleo no 

Pará estarem instalados em uma região com relativa abundância hídrica anual, os 

mesmos estão sujeitos à ocorrência de períodos de deficiência hídrica do solo em 

consequência da redução temporal das chuvas e pelo aumento da temperatura do ar 

no período mais seco do ano (de julho a novembro), situação que se agrava em 

anos de ocorrência de fenômenos climáticos como o El Niño (CAI et al., 2014; RAZA 

et al., 2019; SILVA et al., 2019). Portanto, o déficit hídrico é um importante fator 

abiótico de estresse que impacta negativamente a cultura da palma de óleo, 

alterando o comportamento fisiológico da planta e, consequentemente, a sua 

produção (JAZZAYERI et al., 2015; PATERSON & LIMA, 2017). 

Pesquisas com plantas de palma de óleo submetidas ao déficit hídrico 

evidenciam a redução na assimilação líquida de CO2 (A), na condutância estomática 

(gs), na transpiração (E), na eficiência do uso da água (WUE), assim como aumentos 

na concentração intercelular de CO2 (Ci) (SURESH et al., 2010; SURESH et al., 

2012; JAZZAYERI et al., 2016; SILVA et al., 2016). Além disso, o déficit hídrico 

ocasiona alterações nas atividades de diferentes enzimas associadas ao 

metabolismo do carbono e sistema antioxidante, tais como rubilose1,5-bisfosfato 

carboxilase/oxigenasse (Rubisco), NAD+-malato desidrogenase, glicolato oxidase, 

superóxido dismutase, ascorbato peroxidase, catalase e glutationa redutase, ADP-

glicose pirofosforilase e sacarose-fosfato sintase (SILVA et al., 2016; SILVA et al. 

2017). 

A regulação negativa da A durante o progresso do déficit hídrico pode estar 

associada às limitações estomáticas e difusivas ao influxo de CO2 até os 

cloroplastos e/ou às limitações nas fases fotoquímicas e bioquímicas do processo de 
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assimilação de CO2 (BELLASIO et al., 2018; GIMENO et al., 2019). Esses fatores 

regulam diferencialmente a fotossíntese em uma resposta que varia de acordo com 

a espécie, conforme demonstrado em arroz, trigo e milho (PERDOMO et al. 2017). 

Em geral, as limitações estomáticas ocorrem em plantas sob déficit hídrico 

brando a moderado, quando os estômatos reduzem sua abertura e reduções na 

condutância mesofílica ao CO2 são observadas, diminuindo a concentração de CO2 

nos cloroplastos (WANG et al., 2018). A baixa concentração de CO2 nos cloroplastos 

reduz a atividade de carboxilação da rubisco e aumenta sua atividade de 

oxigenação, promovendo o aumento da fotorrespiração e resultando no declínio da 

fotossíntese (JIAO et al., 2017; SARABI et al, 2019). 

Com a intensificação do estresse, é possível haver um desequilíbrio entre as 

fases bioquímica e fotoquímica da fotossíntese, pois o consumo de ATP e NADPH 

no ciclo de Calvin tendem a diminuir. Por outro lado, os fotossistemas continuam 

sendo excitados, de forma que a energia de excitação luminosa se torna superior à 

energia utilizada no processo fotossintético. Consequentemente, a cadeia 

transportadora de elétrons se torna sobrecarregada, favorecendo a formação de 

espécies reativas de oxigênio que, por sua vez, desencadeiam danos oxidativos 

tanto à estrutura do aparato fotossintético (FOYER et al., 2012) como a lipídeos de 

membranas (LIU et al., 2019). Com isto, o fluxo de elétrons do PSII para o PSI é 

reduzido, comprometendo, dessa forma, a síntese de ATP e NADPH necessários ao 

ciclo de Calvin (SILVEIRA & CARVALHO, 2016). Como consequência, observa-se 

uma redução na assimilação de CO2, caracterizando a limitação não-estomática do 

processo fotossintético (PILON et al., 2018, LAWRENCE et al., 2018). 

Em um trabalho prévio, em que dois híbridos de palma de óleo foram 

submetidos ao déficit hídrico progressivo até que o potencial hídrico do solo 

chegasse a aproximadamente -4,0 MPa, Silva et al. (2016) demonstraram que a A, a 

gs e a atividade da rubisco são reduzidas em diferentes magnitudes no decorrer do 

estresse. Segundo os autores, a A é diferencialmente regulada por fatores 

estomáticos, difusivos, fotoquímicos e bioquímicos ao longo do estresse, contudo, os 

efeitos fotoquímicos e as limitações difusivas não foram esclarecidas a contento. 

Diante do exposto, esta pesquisa foi desenvolvida para testar a hipótese que, 

em palma de óleo sob déficit hídrico, a regulação negativa da fotossíntese por 
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limitações estomáticas e difusivas ocorrem na fase inicial do estresse (déficit hídrico 

brando e moderado), enquanto as limitações não-estomáticas ao processo 

fotossintético são preponderantes sob déficit hídrico mais severo. Para isso, plantas 

de palma de óleo foram submetidas ao déficit hídrico progressivo com o objetivo de 

examinar os efeitos de diferentes severidades do estresse nos parâmetros de trocas 

gasosas, de fluorescência da clorofila a e parâmetros derivadas de curvas A-Ci. 
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1.2 REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

1.2.1 A palma de óleo 

A palma de óleo ou dendezeiro (Elaeis guineensis Jacq.) é uma palmeira 

originária da costa oriental da África (Golfo da Guiné), pertencente à família 

Arecaceae, com suas variedades classificadas de acordo com a espessura do 

endocarpo – Dura, Pisífera e Tenera – sendo este último um híbrido entre Dura e 

Pisífera (VIÉGAS & MULLER, 2000; RIOS et al. 2012; CORLEY & TINKER, 2015). 

Essa cultura apresenta boa adaptabilidade em regiões tropicais, com 

desenvolvimento ótimo em áreas com precipitação média anual de 1800 a 2000 mm 

e boa distribuição pluviométrica ao longo do ano; níveis de radiação solar entre 1500 

e 2000 h ano-1; temperatura entre 24 e 28 ºC; e solos profundos, bem aerados, com 

textura franca-argilosa e com equilíbrio dos nutrientes (RAMALHO FILHO, 2010; 

MAPA, 2018). 

O desenvolvimento da palma de óleo é dividido em duas fases: vegetativa, 

que dura entre dois e quatro anos; e reprodutiva, que inicia no terceiro ano, 

estabiliza a partir do sétimo ano e se estende por duas e três décadas, de acordo 

com as condições edafoclimáticas e material genético (MÜLLER & ANDRADE, 

2010). 

A longevidade da palma de óleo e sua capacidade de promover o sequestro 

de carbono em grande quantidade tanto em sua parte aérea quanto ao longo do 

perfil do solo a caracteriza como uma cultura com potencial para ser cultivada em 

áreas agrícolas consideradas degradadas (MONTEIRO & HOMMA, 2014; 

VALENCIA-BOTERO et al., 2014; FONSECA et al., 2018). A competitividade dessa 

oleaginosa perene é acentuada por sua produtividade de 4 a 6 t de óleo ha-1 e pela 

geração de empregos (FAOSTAT, 2016; SEDAP, 2017, MAPA; 2018). 

O óleo extraído do fruto da palma pode ser de dois tipos: o óleo de palma, 

obtido a partir do mesocarpo; e o óleo de palmiste, obtido a partir da amêndoa. 

Ambos os óleos são majoritariamente utilizados na indústria alimentícia, para a 

produção de margarinas, sorvetes, biscoitos, chocolates, recheios, substitutos de 

manteiga de cacau e óleo de cozinha (OIL WORLD, 2014; ABRAPALMA, 2016). Em 

adição, podem ser utilizados na fabricação de produtos de limpeza e higiene, 
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cosméticos, fármacos, lubrificantes, assim como biocombustível (FEROLDI et al., 

2014; MBA et al., 2015). Após o processamento, o resíduo dos frutos forma a torta 

de palmiste que é utilizada na para a alimentação animal (LUNSIN, 2018); enquanto 

o cacho vazio, a fibra e as cascas das amêndoas podem ser utilizadas como 

combustíveis de caldeiras (ABRAPALMA, 2016; LUNSIN., 2019), e juntamente como 

o efluente do processamento do óleo, podem ser utilizados como adubo (LOH, et al. 

2019). 

O Brasil é o nono maior produtor de óleo de palma no mundo, só no ano de 

2016 apresentou produção igual a 395 mil t; do qual 92% foi produzido pelo estado 

do Pará (IBGE 2016, FAOSTAT, 2016). A ampla presença de plantios de palma de 

óleo no Pará deve-se, principalmente, às condições edafoclimáticas locais as quais 

são favoráveis ao desenvolvimento da cultura (RAMALHO FILHO, 2010).  

Apesar dos plantios de palma de óleo no Pará serem instalados em uma 

região com relativa abundância hídrica anual, os mesmos estão sujeitos à ocorrência 

de períodos de deficiência hídrica do solo em consequência da redução temporal 

das chuvas e pelo aumento da temperatura do ar no período mais seco do ano (de 

julho a novembro), o que se agrava em anos de ocorrência de fenômenos climáticos 

como o El Niño (CAI et al., 2014; RAZA et al., 2019; SILVA et al., 2019). Portanto, o 

déficit hídrico é um importante fator abiótico de estresse que impacta negativamente 

a cultura da palma de óleo, alterando o comportamento fisiológico da planta e 

consequentemente a sua produção (JAZZAYERI et al., 2015; PATERSON & LIMA, 

2017). 

 

1.2.2 Palma de óleo sob déficit hídrico 

As reações primárias da palma de óleo ao déficit hídrico ocorrem a nível 

celular. São mudanças no âmbito fisiológico e bioquímico que, conforme a 

severidade do estresse, levam a exteriorização dos sintomas em escala visual 

(HOPPER et al., 2014; YONO et al., 2019). 

Pesquisas com plantas de palma de óleo submetidas ao déficit hídrico 

evidenciam a redução na A, na gs, na E, e no WUE; e aumentos na Ci (SURESH et 

al., 2010; SURESH et al., 2012; JAZZAYERI et al., 2016;.SILVA et al., 2016). Além 
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disso, o estresse leva a alterações nas atividades de diferentes enzimas associadas 

ao metabolismo do carbono e sistema antioxidante, tais como rubilose1,5-bisfosfato 

carboxilase/oxigenase (Rubisco), NAD+-malato desidrogenase, glicolato oxidase, 

superóxido dismutase, ascorbato peroxidase, catalase e glutationa redutase, ADP-

glicose pirofosforilase e sacarose-fosfato sintase (SILVA et al., 2016; SILVA et al. 

2017). 

Quando o déficit hídrico é severo e/ou prolongado, a sensibilidade da palma 

de óleo também se manifesta por meio de alterações no comportamento 

morfológico, em geral causado pela redução da produção de fotoassimilados 

(CORLEY et al., 2018; VIANA et al.; 2019). Neste contexto, reduções no crescimento 

da parte aérea e do sistema radicular e o alongamento, encurvamento, acúmulo e/ou 

expansão precoce da folha flecha foram reportados em plantas submetidas ao déficit 

hídrico (MÉNDEZ et al. 2012). Sob déficit hídrico progressivo, os híbridos BRS 

Manicoré (M) e BRS C 2501 (C) apresentaram reduções significativas na área foliar 

total (M ~37%, C ~45%); na massa seca de pecíolo e bulbo (M ~54%, C ~44%); na 

massa seca de folhas flechas, folhas expandidas e raiz (M ~42%, C ~58%); aumento 

no comprimento de raiz (12%) e decréscimo no número de folhas flechas (11%) 

independentemente do híbrido (SILVA et al., 2017). Além disso, o déficit hídrico leva 

a uma emissão irregular de folhas flechas; assim como a maior formação de 

inflorescências masculinas e abortamento de cachos (YEHOUESSI et al., 2019). 

Através de monitoramento climático e produtivo em plantação de palma de 

óleo no município de Tailândia-PA, foi feito um levantamento de dados de produção 

em função do déficit hídrico durante o período de 1997 e 2015, em que se 

observaram reduções de 10 e 11% na produtividade de frutos quando o déficit 

hídrico anual foi de 355,4 e 581 mm, respectivamente. Notou-se, também, o efeito 

retardado do déficit hídrico, isto é, consequências negativas na produção nas 

colheitas dos anos seguintes ao da ocorrência do evento de déficit hídrico 

(ABRAPALMA, 2016). 

As consequências do déficit hídrico na produção da palma de óleo acontecem 

a curto, médio e longo prazo. Sob limitação hídrica ocorre o aborto de 12% dos 

cachos formados em plantas jovens e de 8 a 10% em plantas adultas, aborto de 

10% de cachos verdes e de 48% das inflorescências, queda de 25% no peso médio 
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do cacho e de 17% na taxa de extração de óleo de palma (ABRAPALMA, 2016). A 

queda na produção perdura com o aborto das inflorescências durante os seis meses 

seguintes e 24 meses após o estresse (ABRAPALMA, 2016; BAYONA-RODRIGUEZ 

et al., 2019). 

Viana et al. (2019) ao analisarem a relação fotossíntese em função do número 

de cachos frescos nas épocas chuvosa e seca, observaram que a redução na 

produção de cachos não é reflexo da sazonalidade em si, mas da regulação 

negativa da fotossíntese influenciada pela limitação hídrica, pois com irrigação a 

taxa fotossintética na época seca foi igual a taxa fotossintética da plantas sem 

irrigação na época chuvosa. Assim, a redução significativa da A pode ser 

considerada como a principal consequência da limitação hídrica do solo nas plantas 

de palma de óleo, pois impacta o crescimento e desenvolvimento das plantas e 

produção de frutos. 

 

1.2.3 Limitações estomáticas e não-estomáticas da fotossíntese em plantas 

sob estresse hídrico 

A regulação negativa da A durante o progresso do déficit hídrico pode estar 

relacionada às limitações estomáticas e difusivas ao influxo de CO2 até os 

cloroplastos e/ou às limitações nas fases fotoquímicas e bioquímicas do processo de 

assimilação de CO2 (BELLASIO et al., 2018; GIMENO et al., 2019). Esses fatores 

regulam diferencialmente a fotossíntese em uma resposta que varia de acordo com 

a espécie, conforme demonstrado em arroz, trigo e milho (PERDOMO et al., 2017). 

Em geral, as limitações estomáticas ocorrem em plantas sob déficit hídrico 

brando a moderado, quando os estômatos reduzem a sua abertura e a Ci diminui, ou 

em virtude do decaimento da condutância mesofílica (gm) que, por sua vez, leva a 

uma redução da concentração de CO2 cloroplastídico (Cc) (WANG et al., 2018). A 

baixa concentração de CO2 compromete a atividade de carboxilação da Rubisco, a 

qual passa a realizar oxigenação, promovendo o aumento da fotorrespiração e 

resultando no declínio da fotossíntese (JIAO et al., 2017; SARABI et al, 2019). 

Com a intensificação do estresse, é possível haver um desequilíbrio entre as 

fases bioquímica e fotoquímica da fotossíntese, pois o consumo de ATP e NADPH 
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no ciclo de Calvin tendem a diminuir. Por outro lado, os fotossistemas continuam 

sendo excitados, de forma que a energia de excitação luminosa se torna superior à 

energia utilizada no processo fotossintético. Consequentemente, a cadeia 

transportadora de elétrons se torna sobrecarregada, favorecendo a formação de 

espécies reativas de oxigênio, como radicais superóxido (O2
–), hidroxila (OH–), 

peróxido de hidrogênio (H2O2), oxigênio singleto (1O2); que, por sua vez, 

desencadeiam danos oxidativos tanto à estrutura do aparato fotossintético (FOYER 

et al., 2012) como a lipídeos de membranas (LIU et al., 2019). Com isto, o fluxo de 

elétrons do PSII para o PSI é reduzido, comprometendo, dessa forma, a síntese de 

ATP e NADPH necessários ao ciclo de Calvin (SILVEIRA & CARVALHO, 2016). 

Como consequência, observa-se uma redução na assimilação de CO2, 

caracterizando a limitação não-estomática do processo fotossintético (PILON et al., 

2018, LAWRENCE et al., 2018). 

 

1.2.4 Fluorescência da clorofila a e respostas fotoquímicas em plantas 

estressadas 

As plantas utilizam energia luminosa para realizar fotossíntese. Essa energia 

excita as antenas dos fotossistemas, de maneira que parte dessa energia é 

convertida em reações fotoquímicas, parte é dissipada na forma de calor, e parte é 

dissipada na forma de fluorescência que, em síntese, é a re-emissão de fótons em 

um comprimento de onda maior do que incidiu na folha (TAIZ & ZEIGER, 2013).  

Variáveis importantes na caracterização da fluorescência são a fluorescência 

máxima potencial (Fm), a fluorescência mínima (F0), a fluorescência no estado 

estacionário (Fs), e a fluorescência máxima efetiva (F’m). As determinações de 

fluorescência da clorofila a podem ser realizadas simultaneamente as determinações 

de trocas gasosas, visto que os analisadores de gases a infravermelho permitem o 

acoplamento do aparato de fluorescência, como é o caso do LiCor 6400 XT (LiCor 

6400 XT, Lincoln, EUA). De tal modo, a magnitude da fluorescência pode ser 

estipulada submetendo a folha intacta, previamente adaptada ao escuro, a um dado 

comprimento de onda e medindo a quantidade de luz re-emitida num comprimento 

de onda maior (CAMPOSTRINI, 2001). 
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A partir das variáveis medidas diretamente pelo equipamento de análise de 

fluorescência, diversos parâmetros podem ser matematicamente estimados, 

representando diferentes significados no contexto das respostas fotoquímicas, 

conforme descrito na tabela 1. 

 

Tabela 1 - Parâmetros matematicamente estimados de fluorescência da clorofila a. 

Parâmetro Equação Significado prático Referência 

Fv/F0 Fv/F0 Atividade potencial do PSII Schindler e Lichtenthaler, 1996 

F’v/F’m (F’m-F’0)/F’m Eficiência fotoquímica efetiva Demmig-Adams et al., 1996 

qP (F’m-Fs)/(F’m-F’0) 
Coeficiente de dissipação 

fotoquímica 
Schreiber et al., 1994 

qN 1-qP 
Coeficiente de dissipação não-

fotoquímico 
Osmond, 1994 

NPQ (Fm/F’m)-1 
Coeficiente de dissipação por 

calor 
Björkman & Demmig-Adams, 1994 

ΦPSII (F’m-Fs)/F’m 
Rendimento quântico real do 

PSII 
Genty et al., 1989 

F0/F’m (F’v/F’m)qN 
Energia convertida em 

processos não-fotoquímicos 
Demmig-Adams et al., 1996 

Fonte: Autora, 2020. 

Alterações nesses parâmetros são úteis para inferir a ocorrência de 

fotoinibição, seja dinâmica ou crônica (DIAS & MARENCO, 2006). A fotoinibição é 

um estado de estresse fisiológico que ocorre em todos os organismos 

fotossintetizantes que liberam oxigênio quando expostos à luz, que pode ser 

exacerbada via redução da capacidade fotossintética induzida por estresses 

ambientais (ARAÚJO & DEMICINIS, 2009).  

A técnica de fluorescência da clorofila a tem sido muito utilizada não só para o 

entendimento da regulação da fotossíntese, pois acessa inúmeras respostas 

fotoquímicas com rapidez e precisão (CAMPOSTRINI, 2011); mas também como 

ferramenta para seleção de genótipos tolerantes a diversos tipos de estresse, tais 

como: baixa temperatura (PRADHAN et al., 2019), alta temperatura (NEVES et al., 

2019), alagamento (WU et al., 2018),  salinidade (KHATRI & RATHORE, 2019), 
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poluição ambiental (CHEN et al., 2019), deficiência nutricional (WU et al., 2019), 

doença (NIEVA et al., 2019), e déficit hídrico (OLIVEIRA et al., 2018). 

 

1.2.5 Curva A-Ci 

Segundo De Pury e Farquhar (1997), a fotossíntese é um processo 

dependente de fatores como a temperatura, a concentração de CO2 no sítio de 

carboxilação, da luminosidade e de característica bioquímicas da folha. E para a 

carboxilação, além dos fatores supracitados, existem três limitações importantes: I- 

concentração, atividade e cinética da rubisco; II) taxa de regeneração da RuBP; e III) 

e, disponibilidade de triose fosfato (FARQUHAR et al.; 1980; SHARKEY, 1985). 

O modelo de Farquhar von Caemmerer e Berry (FvCB) (FARQHUAR et al., 

1980) provê estimativas de parâmetros significativos, observados na tabela 2, que 

servem como indicadores de comportamento fisiológico e bioquímico da 

fotossíntese, tais como: velocidade máxima de carboxilação da rubilose-1,5-

bisfosfato carboxilase/oxigenasse, taxa máxima de transporte de elétrons utilizados 

na regeneração da RuBP, uso de triose fosfato, respiração no escuro, condutância 

mesofílica; cujas estimativas são calculadas utilizando-se dados da curva A-Ci, 

assim como dados de características da cinética da rubisco. 

Tabela 2 - Parâmetros calculados a partir de dados de curva A-Ci. 

Parâmetro Equação Significado prático Referência 

Vcmax Vc(C/(C+KC(1+O/KO)).(R/(R+K’r)) 
Velocidade máxima de 

carboxilação da rubisco 
Farquhar et al. 1980 

Jmax Vcmax(C/(C+KC(1+O/K)) 

Taxa máxima de elétrons 

utilizados na regeneração da 

RuBP  

Farquhar et al. 1980 

Rd Vcmax(C-Γ*/(C+KC(1+O/KO))-An Respiração no escuro Farquhar et al. 1980 

ETRA 1/3(ETR+8(An+Rd)) 
Fluxo de elétrons voltado 

para assimilação de CO2 
Galmés et al., 2007 

ETRP 2/3(ETR-4(An+Rd)) 
Fluxo de elétrons voltado 

para fotorrespiração 
Galmés et al., 2007 

CC (ETRA/ETRP)(O/Ks) 
Concentração de CO2 

cloroplastídico 
Ennahli & Earl, 2005 
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gm An/(Ci-CC) Condutância mesofílica Flexas et al., 2008 

TPU (An-Rd)/3 Uso de triose fosfato von Caemerer, 2000 

Fonte: Autora, 2020. 

 

Esses parâmetros são determinados a partir da curva de resposta da taxa de 

assimilação líquida de CO2 em função de diferentes concentrações de CO2 

intercelular. Segundo Daneluzzi (2018), os equipamentos disponíveis no mercado 

são sistemas abertos, portáteis, de fácil uso e permitem um alto grau de controle do 

ambiente foliar, incluindo concentração de CO2, luz, umidade e temperatura, como é 

o caso do analisador de gases a infravermelho LiCor 6400 XT. Uma folha intacta 

conectada à planta é alocada em uma câmara hermética por onde passa ar com 

concentrações conhecidas de CO2 e H2O e vazão constante. A parcela de CO2 e 

H2O produzidos ou consumidos na câmara é medida como diferenças na 

absorbância nos analisadores por infravermelho, e assim o equipamento fornece 

simultaneamente medidas de assimilação de CO2, entre outras variáveis (LiCor 6400 

XT, Lincoln, EUA). 

Ethier e Livingston (2004), além dos dados de A e Ci, utilizam dados de 

radiação fotossinteticamente ativa e de temperatura foliar para obter maior precisão 

quanto à cinética da rubisco. Duursma (2015), por sua vez, desenvolveu um pacote 

de linguagem de programação que é capaz de utilizar os dados da curva A-Ci para 

determinar vários parâmetros bioquímicos da fotossíntese considerando 

peculiaridades experimentais. Stiziano et al. (2017) conseguiu reduzir em cinco 

vezes o tempo de realização da curva a partir do ajustamento da inflexão gerada 

entre a curva “tradicional” e a curva “rápida”. Bellasio et al. (2016) desenvolveram 

uma modelagem para curva A-Ci que permite a estimativa de muito mais parâmetros 

para plantas C4. 

Como é possível observar, atualmente existem diversas formas de 

abordagem da curva A-Ci para calcular os parâmetros do modelo FvCB. O amplo 

uso da curva A-Ci como ferramenta para levantar informações fisiológicas e 

bioquímicas de plantas dentre os mais diferentes tratamentos se deve ao método ser 

fácil, rápido, não-destrutivo, e barato, uma vez que o equipamento de análise já 

tenha sido adquirido (Sharkey, 2016).  
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2. LIMITAÇÕES ESTOMÁTICAS E NÃO ESTOMÁTICAS DA FOTOSSÍNTESE EM 

PLANTAS DE PALMA DE ÓLEO SUBMETIDAS AO DÉFICIT HÍDRICO 

 

2.1 INTRODUÇÃO 

Dentre os processos afetados pelo déficit hídrico, destaca-se a fotossíntese, 

pois é o que sofre mais influência e o que é mais rapidamente afetado. A redução da 

fotossíntese em plantas submetidas a seca pode ser de ordem difusiva ou 

bioquímica (BELLASIO et al., 2018; GIMENO et al., 2019). As limitações de ordem 

difusiva ou estomática são efeitos negativos na fotossíntese em função da baixa 

concentração de CO2 próximo ao sítio de carboxilação provocado pela baixa 

concentração de CO2 cloroplastídico ou baixa condutância mesofílica (WANG et al., 

2018). 

A limitação estomática é resultado da redução da abertura estomática 

regulada pelo aumento da concentração de ABA sintetizado na raiz em resposta a 

baixa disponibilidade hídrica do solo, e costuma ocorrer sob déficit hídrico brando a 

moderado, com retomada da fotossíntese ao normal após reidratação (TAIZ & 

ZEIGER, 2013). Por outro lado, fatores limitantes de ordem bioquímica geralmente 

ocorrem sob estresse hídrico severo. Neste caso, a limitação da fotossíntese está 

associada ao comprometimento da síntese das moléculas de NADPH e ATP, assim 

como comprometimento da regeneração da ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP), à 

desregulação da atividade da rubisco, e às consequências do estresse oxidativo 

provocados pela seca prolongada (FOYER et al., 2012; SILVEIRA & CARVALHO, 

2016). 

Pesquisas com plantas de palma de óleo submetidas ao déficit hídrico 

evidenciam a redução na assimilação líquida de CO2, na condutância estomática, na 

transpiração, no uso eficiente da água, assim como aumentos na concentração 

intercelular de CO2 (SURESH et al., 2010; SURESH et al., 2012; JAZZAYERI et al., 

2016; SILVA et al., 2016). Além disso, o estresse leva a alterações nas atividades de 

diferentes enzimas associadas ao metabolismo do carbono e sistema antioxidante, 

tais como rubilose1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenasse (Rubisco), NAD+-malato 

desidrogenase, glicolato oxidase, superóxido dismutase, ascorbato peroxidase, 
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catalase e glutationa redutase, ADP-glicose pirofosforilase e sacarose-fosfato 

sintase (SILVA et al., 2016; SILVA et al. 2017). 

Quando o déficit hídrico é muito intenso e/ou prolongado, a sensibilidade da 

palma de óleo também se manifesta por meio de alterações no comportamento 

morfológico, em geral causado pela redução da produção de fotoassimilados 

(CORLEY et al., 2018; VIANA et al.; 2019). Da Silva et al. (2017), ao compararem o 

comportamento morfológico dos híbridos BRS Manicoré (M) e BRS C 2501 (C) 

submetidos ao déficit hídrico, mostraram redução na área foliar total (M ~37%, C 

~45%); na massa seca de pecíolo e bulbo (M ~54%, C ~44%); na massa seca de 

folhas flechas, folhas expandidas e raiz (M ~42%, C ~58%); aumento no 

comprimento de raiz (12%) e decréscimo no número de folhas flechas (11%) 

independentemente do híbrido. Portanto, o déficit hídrico é um importante fator 

abiótico de estresse que impacta negativamente a cultura da palma de óleo 

(JAZZAYERI et al., 2015; PATERSON & LIMA, 2017). 

O aumento da temperatura nas últimas décadas antevê um aquecimento 

global acelerado, seguido de alterações climáticas e mudanças no comportamento 

pluviométrico, como intensidade, intervalo e quantidade (IPCC, 2013). Diante disso, 

prevê-se um efeito negativo nas lavouras, como a ocorrência de deficiência hídrica 

mais intensa. No estado do Pará, onde estão instalados grandes plantios de palma 

de óleo, já se observa a redução temporal e maior intensidade das chuvas, assim 

como o aumento da temperatura no período mais seco do ano, especialmente nos 

anos de ocorrência de fenômenos climáticos como El Niño (CAI et al., 2014; SILVA 

et al., 2019). 

O fruto da palma de óleo dá origem ao óleo de palma e palmiste, cuja 

utilização está na indústria alimentícia, farmacêutica, cosmética e energética 

(ABRAPALMA, 2016). O Brasil é o nono maior produtor de óleo de palma no mundo, 

só no ano de 2016 apresentou produção igual a 395 mil t; do qual 92% foi produzido 

pelo estado do Pará (IBGE 2016, FAOSTAT, 2016). Por isso, é crucial identificar 

aspectos detalhistas do efeito do déficit hídrico na cultura sob condições ambientais 

regionais. 

Diante do exposto, esta pesquisa foi desenvolvida para testar a hipótese que, 

em palma de óleo sob déficit hídrico, a regulação negativa da fotossíntese por 
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limitações estomáticas e difusivas ocorrem na fase inicial do estresse (déficit hídrico 

brando e moderado), enquanto as limitações não-estomáticas ao processo 

fotossintético são preponderantes sob déficit hídrico mais severo. Para isso, plantas 

de palma de óleo foram submetidas ao déficit hídrico progressivo com o objetivo de 

examinar os efeitos de diferentes severidades do estresse nos parâmetros de trocas 

gasosas, de fluorescência da clorofila a e parâmetros derivadas de curvas A-Ci. 

 

2.2 MATERIAL E MÉTODOS 

2.2.1 Material vegetal e delineamento experimental 

O trabalho foi desenvolvido no período de 07 de agosto a 01 de setembro de 

2019. Mudas de palma de óleo (Elaeis guineensis, Arecaeae, variedade Tenera), 

com quatro meses de idade, produzidas a partir de sementes em sacos de polietileno 

de 20 L, foram alocadas em casa de vegetação na Universidade Federal Rural da 

Amazônia, Belém-PA (01º 27’ 19” de latitude Sul e 48º 26’ 19” longitude a Oeste de 

Greenwich) para aclimatação por 60 dias. Em seguida, as mudas foram transferidas 

para vasos de 50 L (49 cm de altura x 59 cm de diâmetro), preenchidos com mistura 

de Latossolo amarelo distrófico e composto orgânico curtido (preparado a partir de 

poda de mangueiras da cidade de Belém-Pa, poda de grama do campo de futebol do 

Estádio Leonidas Castro em Belém-Pa, e esterco de ovino criado pelo grupo 

CPCOP-UFRA) na proporção de 3:1 v/v. A acidez foi corrigida a partir análise de solo 

(tabela 3) de acordo com Franzini & Silva (2012), utilizando-se 30g de Plantei 

Calcário Dolomítico (Plantei Garden Center Ltda ME, Salto Grande, São Paulo, 

Brasil) por vaso. 

 

Tabela 3 - Análise química do solo utilizado no substrato. 

Profun-
didade 

pH Corg M.O. P V 

(cm) H2O KCl g.Kg-1 mg.dm-3 % 

20 4,5 4,4 10,4 18 135,4 27,17 

  

K Ca Mg Al H+Al SB T(CTC) 
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cmol. dm-3 

0,09 1,8 1,8 1,6 9,89 3,69 13,58 

 

Foram realizadas adubações de acordo com Franzini & Silva (2012) com 10 g 

de Yara Mila Palmae (13% (N), 11% (P), 21% (K); Yara Brasil S.A, Porto Alegre, Rio 

Grande do Sul,  Brasil), 2,5 g sulfato de magnésio (9% (Mg); 12% (S); AgroAdubo, 

São José do Rio Preto, São Paulo, Brasil ) e 1g de boro + cálcio YaraVita® 

CaBtrac™(3,9% (N); 5,5% (Ca); 0,8% (B); Yara Brasil S.A, Porto Alegre, Rio Grande 

do Sul, Brasil) por vaso a cada 30 dias, e adubação foliar quinzenal com 20g/L Plant 

Prod 20-20-20 + Micro (20% (N); 20% (P); 20%(K); 0,1% (Fe); 0,05% (Mn); 0,05% 

(Zn); (0,05% (Cu); 0,02% (B); 0,01% (Mo); Plant Products Co. Ltd. – Canadá). A 

irrigação foi realizada diariamente para manter o solo próximo da capacidade da 

capacidade de campo (Klar, 1966). 

Quando as plantas completaram 18 meses, foram selecionadas as 10 plantas 

mais uniformes em termos de morfologia de copa. Essas plantas apresentaram, em 

média, 21 ±1,77 folhas expandidas; 2,5 ± 0,53 folhas flechas; 2,3 ± 0,14 m de altura e 

16,24 ± 0,58 cm de diâmetro de coleto. Essas plantas foram utilizadas para a 

instalação do experimento, sendo as mesmas distribuídas em dois tratamentos: 

Controle (IRR), cujas plantas foram irrigadas plenamente durante todo o experimento; 

e Déficit hídrico (DH), no qual a irrigação foi completamente suspensa e o déficit 

hídrico se desenvolveu com o esgotamento da água do solo. O experimento foi 

instalado em delineamento inteiramente casualizado, com cinco repetições por 

tratamento. Uma planta por vaso foi considerada repetição experimental. 

As avaliações foram realizadas no momento da diferenciação dos tratamentos 

(Dia 0) e após sete e 21 dias da diferenciação da irrigação, representando duas 

condições de estresse caracterizadas por um potencial hídrico foliar na antemanhã 

de aproximadamente -1,5 MPa (dia 7) e -2,5 MPa (dia 21). As avaliações de trocas 

gasosas, fluorescência da clorofila a e curvas A-Ci foram realizadas entre 8:00 e 

10:30 h, de acordo com a curva diurna realizada previamente ao experimento, em 

folíolo do terço médio da 3ª folha expandida a partir do ápice. Durante as 

determinações fisiológicas, a temperatura média do ar e umidade relativa do ar no 

interior da casa de vegetação foram respectivamente 32 ± 1 °C e 67 ± 6%. A média 
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de radiação fotossinteticamente ativa (PAR) e o déficit de pressão de vapor foram 

respectivamente de 671,14 μmol fótons m-2 s-1 e 2,73 kPa. 

 

2.2.2 Status hídrico da planta 

O status hídrico da planta foi determinado por meio de medições de potencial 

hídrico foliar na antemanhã (Ψam), entre 4:00 e 4:30 h, em folíolo do terço médio da 4ª 

folha expandida a partir do ápice, utilizando-se uma bomba de pressão tipo 

Scholander (m670, Pms Instrument Co., Albany, EUA) (Pinheiro et al. 2008).  

 

2.2.3 Trocas gasosas 

A taxa de assimilação líquida do CO2 (A), a condutância estomática ao vapor 

d’água (gs), a transpiração (E) e a concentração intercelular de CO2 (Ci) foram 

determinadas por meio de um analisador portátil de gases a infravermelho (LiCor 

6400 XT, Lincoln, EUA) sob concentração de CO2 de 400 μmol e PAR de 1000 μmol 

m-2 s-1. A eficiência instantânea do uso da água (WUE) foi calculada pela razão entre 

A e E, e a eficiência de carboxilação (A/Ci) foi calculada pela razão entre A e Ci. 

 

2.2.4 Fluorescência da clorofila a 

As variáveis de fluorescência da clorofila a foram avaliadas por meio de um 

fluorômetro acoplado à câmara do analisador de gases a infravermelho. Os folíolos 

do terço médio da terceira folha expandida foram adaptados ao escuro por 30 min 

(F0). A saturação de pulso de luz branca de 6,000 μmol m-2 s-1 foi aplicada por 1 s 

para assegurar a emissão de fluorescência máxima (Fm). As amostras foram então 

iluminadas durante 480s com uma luz actínica contínua de 900 mmol m-2 s-1 para se 

obter um rendimento de fluorescência no estado estacionário (Fs). 

Subsequentemente, pulsos saturantes de luz branca foram aplicados para atingir a 

máxima fluorescência (F’m). Em seguida, a luz actínica foi desligada e a radiação 

vermelha distante foi ligada para medir F0 adaptada a luz (F’0).  A partir dos 

resultados, as demais variáveis de fluorescência da clorofila a de interesse dessa 

pesquisa foram calculadas conforme tabela 4. 
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Tabela 4 - Tabela resumo de equações de parâmetros da flurescência da clorofila a. 

Parâmetro Equação Significado prático Referência 

Fv/F0 Fv/F0 Atividade potencial do PSII Schindler e Lichtenthaler, 1996 

F’v/F’m (F’m-F’0)/F’m Eficiência fotoquímica efetiva Demmig-Adams et al., 1996 

qP (F’m-Fs)/(F’m-F’0) 
Coeficiente de dissipação 

fotoquímica 
Schreiber et al., 1994 

qN 1-qP 
Coeficiente de dissipação não-

fotoquímico 
Osmond, 1994 

NPQ (Fm/F’m)-1 
Coeficiente de dissipação por 

calor 
Björkman & Demmig-Adams, 1994 

ΦPSII (F’m-Fs)/F’m 
Rendimento quântico real do 

PSII 
Genty et al., 1989 

F0/F’m (F’v/F’m)qN 
Energia convertida em 

processos não-fotoquímicos 
Demmig-Adams et al., 1996 

Fonte: Autora, 2020. 

 

2.2.5 Curvas A-Ci 

Foram realizadas utilizando-se um analisador de gases a infravermelho sob 

PAR de 1000 μmol m-2 s-1. O tempo de espera mínimo e máximo foram de 60 e 120 

segundos/[CO2] e as concentrações de CO2 configuradas foram: 400, 300, 200, 150, 

100, 50, 400, 500, 600, 700, 800, 900, 1000, 1100, 1200, 1500 e 1800 μmol. Sob 

estas mesmas concentrações, foram realizadas cinco curvas A-Ci com câmara vazia, 

das quais foi feita a média para verificar quaisquer vazamentos que possa ter 

ocorrido. Os dados obtidos foram subtraídos dos valores da taxa de assimilação 

líquida de CO2 bruta (Ag), em seguida, foi gerado a taxa de assimilação líquida de 

CO2 líquida (An). 

Os parâmetros velocidade máxima de carboxilação da rubisco (Vcmax), taxa 

máxima de elétrons utilizados para a regeneração da RuBP (Jmax), respiração no 

escuro (Rd) e fotorrespiração (Rp) foram obtidos por meio da metodologia adaptada 

de Ethier e Livingston (2004) e Medlyn et al.(2002), as quais utilizam os valores de 

An, Ci e PARi da curva A-Ci. 

O fluxo de elétrons utilizado na assimilação de CO2 (ETRA) e na 

fotorrespiração (ETRP) foram calculados conforme descrito por Galmés et al. (2007) 
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como sendo: 

ETRA = 1/3(ETR + 8(An + Rd)) 

ETRP = 2/3(ETR – 4(An +Rd)) 

A concentração cloroplastídica de CO2 (CC) foi calculada por meio da equação 

de Ennahli e Earl (2005), como sendo CC = ETRA/ETRP × O/KS, onde O é a 

concentração de oxigênio no cloroplasto (utiliza-se 0,21), e KS é a especificidade de 

CO2/O2 da rubisco de acordo coma temperatura foliar. 

A condutância mesofílica ao CO2 (gm) foi calculada conforme equação para CC 

de Flexas et al. (2008) adaptada, como sendo: 

gm = An/(Ci - CC) 

O uso de triose fosfato (TPU) foi estimado a partir da equação de von 

Caemerer (2000) adaptada, como sendo: 

TPU= (An - Rd)/3 

 

Tabela 5 - Tabela resumo de equações de parâmetros vaiados da curva A-Ci. 

Parâmetro Equação Significado prático Referência 

Vcmax Vc(C/(C+KC(1+O/KO)).(R/(R+K’r)) 
Velocidade máxima de 

carboxilação da rubisco 
Farquhar et al. 1980 

Jmax Vcmax(C/(C+KC(1+O/K)) 

Taxa máxima de elétrons 

utilizados na regeneração da 

RuBP  

Farquhar et al. 1980 

Rd Vcmax(C-Γ*/(C+KC(1+O/KO))-An Respiração no escuro Farquhar et al. 1980 

ETRA 1/3(ETR+8(An+Rd)) 
Fluxo de elétrons voltado 

para assimilação de CO2 
Galmés et al., 2007 

ETRP 2/3(ETR-4(An+Rd)) 
Fluxo de elétrons voltado 

para fotorrespiração 
Galmés et al., 2007 

CC (ETRA/ETRP)(O/Ks) 
Concentração de CO2 

cloroplastídico 
Ennahli & Earl, 2005 

gm An/(Ci-CC) Condutância mesofílica Flexas et al., 2008 

TPU (An-Rd)/3 Uso de triose fosfato von Caemerer, 2000 

Fonte: Autora, 2020. 
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2.2.6 Análise estatística 

Os dados foram submetidos aos testes de normalidade e homogeneidade das 

variâncias pelos testes de Shapiro-Wilk e Barlett, respectivamente. Os dados 

referentes a ETRA/ETRP (dia 7), e Ci e F0/F’m (dia 21) precisaram ser transformados 

através da raiz quadrada para serem normalizados. 

Após análise de variância, as comparações entre médias dos tratamentos 

foram realizadas pelo teste F (p < 0,05). Os procedimentos estatísticos foram 

realizados utilizando o software R (R Core Team, 2016). 

 

2.3 RESULTADOS 

Antes da diferenciação dos tratamentos (dia 0) não foram observadas 

diferenças entre as plantas selecionadas para o grupo controle e para o déficit 

hídrico em nenhuma das variáveis avaliadas (Figuras 1A,B,C,D,E; 2A,B,C,D,E,F; 

3A,B,C,D,E; e 4A,B,C,D). Estes resultados são importantes para atestar a 

homogeneidade das plantas utilizadas no experimento, indicando que as diferenças 

observadas nessas variáveis nos dias 7 e 21 são, de fato, decorrentes do estresse 

que foi imposto. 

 

2.3.1 Potencial hídrico e trocas gasosas 

Após a diferenciação dos regimes hídricos, o Ψam nas plantas sob DH reduziu 

em média para -1,56 MPa no dia 7 e -2,44 MPa no dia 21 (Fig. 1A). A A, gs e E e 

A/Ci foram reduzidas respectivamente em 85, 93, 95 e 85% no dia 7 e em 117, 100, 

98, e 114% no dia 21 (Fig. 1B, D, E e G). A Ci aumentou em 56% no dia 7, e em 

73% aos 21 dias (Fig. 1C), enquanto o WUE nas plantas estressadas aumentou em 

184% no dia 7 e diminuiu em 647% no dia 21 (Fig. 1F). 

 

2.3.2 Fluorescência da clorofila a 
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O déficit hídrico por sete dias não causou efeito no Fv/Fo, ΦPSII, qP e qN, 

porém, induziu reduções significativas no F’v/F’m (24%) e Fs (36%) e aumentos no 

F0/F’m (83%) e NPQ em (148%) (Fig. 2). Quando o déficit hídrico se estendeu por 21 

dias e o Ψam das plantas estressadas reduziu para -2,44 MPa, foram observadas 

reduções significativas no Fv/Fo (45%), F’v/F’m (27%), Fs (42%), ΦPSII (74%) qP (60%) 

e qN (26%) e aumentos no F0/F’m (95%) e NPQ (138%) (Fig, 2).  
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Figura 1 - A. potencial hídrico foliar na antemanhã (Ψam), B. taxa de assimilação líquida de CO2 (A), C. 
concentração de CO2 intercelular (Ci), D. condutância estomática (gs), E. transpiração (E), F. 
eficiência instantânea do uso da água (WUE), G. eficiência de carboxilação (A/Ci) em plantas jovens 
de palma de óleo submetidas a plena irrigação (Controle) e déficit hídrico. Os tratamentos foram 
comparados antes da diferenciação dos regimes hídricos (Dia 0) e após sete e 21 dias da 
diferenciação dos tratamentos (Dia 7 e Dia 21, respectivamente). Os dados são as médias ± DP 
(n=5). Letras diferentes denotam diferenças significativas entre médias dos diferentes tratamentos 
comparados em um mesmo tempo de avaliação (teste F, p < 0,05). 
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Figura 2. A. atividade potencial do fotossistema II (Fv/Fo), B. eficiência fotoquímica efetiva (F’v/F’m), C. 
Energia convertida em processos não-fotoquímicos (F0/F’m), D. fluorescência em estado estacionário 
(Fs), E. rendimento quântico real do fotossistema II (ΦPSII), F. coeficiente de dissipação fotoquímica 
(qP), G. coeficiente de dissipação por calor (NPQ) e H. coeficiente de dissipação não-fotoquímica 
(qN) em plantas jovens de palma de óleo submetidas a plena irrigação (Controle) e déficit hídrico 
(Déficit Hídrico). Os tratamentos foram comparados antes da diferenciação dos regimes hídricos (Dia 
0) e após sete e 21 dias da diferenciação dos tratamentos (Dia 7 e Dia 21, respectivamente). Os 
dados são as médias ± DP (n=5). Letras diferentes denotam diferenças significativas entre médias 
dos diferentes tratamentos comparados em um mesmo tempo de avaliação (teste F, p < 0,05). 
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2.3.3 Parâmetros procedentes da curva A-Ci 

Com exceção da Rp, que aumentou em 54%, e Rd, ETRP e TPU, que não 

sofreram alterações, os demais parâmetros reduziram significativamente sob déficit 

hídrico moderado. Aos sete dias, foram observadas diminuições em Vcmax (54%), 

Jmax (78%), gm (84%), CC (70%), Jmax/Vcmax (57%), ETRA (63%), e ETRA/ETRP (71%).  

Aos 21 dias, sob déficit hídrico severo, todos os parâmetros tiveram seus 

valores reduzidos, com exceção de Rp e Rd que aumentaram em 44 e 200%, 

respectivamente. As reduções foram observadas em Vcmax (120%), Jmax (100%), gm 

(78%), CC (87%), Jmax/Vcmax (100%), ETRA (91%), ETRA/ETRP (89%) e em TPU 

(78%). 
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Figura 3. A. velocidade máxima de carboxilação da rubisco (Vcmax), B. taxa máxima de elétrons 
utilizados para a regeneração da RuBP (Jmax), C. concentração de CO2 cloroplastídico (CC), D. 
condutância mesofílica (gm), E. relação entre velocidade máxima de carboxilação da rubisco e taxa 
máxima de transporte de elétrons (Vcmax / Jmax) em plantas jovens de palma de óleo submetidas a 
plena irrigação (Controle) e déficit hídrico (Déficit Hídrico). Os tratamentos foram comparados antes 
da diferenciação dos regimes hídricos (Dia 0) e após sete e 21 dias da diferenciação dos tratamentos 
(Dia 7 e Dia 21, respectivamente). Os dados são as médias ± DP (n=5). Letras diferentes denotam 
diferenças significativas entre médias dos diferentes tratamentos comparados em um mesmo tempo 
de avaliação (teste F, p < 0,05). 
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Figura 4. A. respiração no escuro (Rd), B. fotorrespiração (Rp), C. fluxo de elétron utilizado para 

fotorrespiração (ETRP), D. fluxo de elétron utilizado para a assimilação de CO2 (ETRA), E. relação do 

fluxo de transporte de elétron entre assimilação de CO2 e fotorrespiração (ETRA/ETRP), F. Uso de 

triose-fosfato (TPU) em plantas jovens de palma de óleo submetidas a plena irrigação (Controle) e 

déficit hídrico (Déficit Hídrico). Os tratamentos foram comparados antes da diferenciação dos regimes 

hídricos (Dia 0) e após sete e 21 dias da diferenciação dos tratamentos (Dia 7 e Dia 21, 

respectivamente). Os dados são as médias ± DP (n=5). Letras diferentes denotam diferenças 

significativas entre médias dos diferentes tratamentos comparados em um mesmo tempo de 

avaliação (teste F, p < 0,05). 
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2.4 DISCUSSÃO 

2.4.1 Limitações estomáticas relacionadas à diminuição de A 

O déficit hídrico provocou redução na quantidade de água disponível para 

realização de trabalho nas células foliares das plantas avaliadas, observada através 

dos valores decrescentes do Ψam a partir da suspensão da irrigação. O estresse 

hídrico em plantas é provocado tanto por limitação hídrica no solo quanto por perda 

através da transpiração (RODRIGUES et al., 2019). Assim, como consequência para 

evitar perda de água por transpiração e para manter o conteúdo hídrico foliar, as 

plantas têm a abertura de seus estômatos reduzida em resposta ao déficit hídrico 

(TOMBESI et al, 2015). O fechamento estomático nas plantas estressadas foi 

regulado de maneira rápida e notável, sendo evidenciado por reduções significantes 

na E e gs, ainda aos 7 dias de estresse. Essa súbita redução na transpiração e 

condutância estomática parece ser comum a palma de óleo, pois esse mesmo 

comportamento foi observado em cinco híbridos de Tenera submetidos ao estresse 

hídrico por Suresh et al. (2012). 

As reduções observadas na E e gs é comum em plantas submetidas ao déficit 

hídrico, isso porque estão estritamente relacionadas ao grau de abertura estomática 

(WANG et al., 2018; BIAN et al, 2019). Híbridos de palma de óleo sob déficit hídrico 

apresentaram o mesmo comportamento para essas variáveis, com tendência de 

decréscimo abrupto quando o potencial hídrico foliar reduziu para aproximadamente 

-1,5 MPa (SILVA et al., 2017). 

Baixos valores de E e gs resultam no aumento do WUE (LI et al., 2017). De 

fato, foi observado um aumento significativo no WUE no 7º dia de suspensão hídrica, 

apesar da A ter sofrido diminuição. Esse ligeiro aumento no WUE aponta que sob 

déficit hídrico de -1,56 Mpa, as plantas de palma de óleo apresentam capacidade de 

regular seu metabolismo a ponto de aproveitar a pouca água que tem disponível, 

como observado para as mudas do híbrido IRHO7010 sob deficiência hídrica 

(JAZAYERI et al., 2015). Zhou et al. (2015) sugerem que o aumento do WUE sob 

estresse moderado está associado ao ajustamento de pontos-chave do ciclo de 

Calvin, da cadeia transportadora de elétrons cloroplastídica, e da fotorrespiração; 

que permitem a prevenção da fotoinibição, a regulação da produção de espécies 

reativas de oxigênio e a manutenção do funcionamento do ciclo de Calvin. 
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Outro parâmetro vulnerável ao grau de fechamento dos estômatos é a Ci, a 

qual foi aumentada a intensificação do estresse. Os valores obtidos de Ci próximos à 

concentração de CO2 atmosférico pode estar relacionado à difusão facilitada de CO2 

na fase gasosa entre a atmosfera e os espaços intercelulares (KALDENHOFF, 

2012). Outra possível explicação para a manutenção dos valores de Ci pode estar 

relacionado ao baixo consumo de CO2 paralelo ao aumento de processos 

fisiológicos que liberam CO2, como a redução da velocidade e eficiência de 

carboxilação e os aumentos na respiração fotorrespiração, respectivamente.  

Quando concomitante com redução na E, gs e Ci, o decréscimo na A pode 

estar associado à resistência ao influxo de CO2 decorrente do fechamento 

estomático (FLEXAS et al., 2008). Contudo, o comportamento observado na Ci não 

permite inferir que a redução na A esteja associada à resistência estomática ao 

influxo de CO2.  

Por outro lado, decréscimos na gm e CC apontam que a redução na A das 

plantas sob déficit hídrico moderado pode estar relacionada com fatores de ordem 

difusiva (PEGUERO-PINA et al., 2016; DEWAR et al., 2018). O inverso da gm 

representa resistência à difusão do CO2 desde espaço intercelular até o interior 

cloroplastídico, dessa forma, a parede celular, a membrana plasmática, e as 

membranas externa e interna do cloroplasto constituem barreiras físicas que limitam 

o influxo de CO2 para próximo do sítio de carboxilação da rubisco, que está 

localizada no estroma (BERGHUIJS et al., 2016). Observou-se que CC sofreu mais 

pelo déficit hídrico que Ci, resultados semelhantes aos obtidos por Pilon et al (2018) 

para a cultura do amendoim, indicando um certo grau de limitação difusiva. Desta 

forma, a CC reduzida em função da baixa gm pode provocar restrição na atividade de 

carboxilação da rubisco, regulando negativamente a A.  

O comportamento observado para a relação Fv/Fo indica não ter havido danos 

foto-oxidativos nas plantas sob déficit moderado. No entanto, a energia luminosa que 

chega às antenas já se apresenta superior à energia empregada nos processos 

fotossintéticos, sendo essa superioridade evidenciada pelo aumento na dissipação 

de energia nas formas de calor e fluorescência juntamente com os valores de qP e 

ΦPSII inalterados, neste caso, é possível que o mecanismo foto-protetor atuante seja 

o ciclo da xantofilas (BUCHNER et al., 2017). 
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Além disso, ainda sob déficit hídrico moderado, o breve decréscimo na F’v/F’m 

em paralelo à diminuição de ETRA denotam a redução da produção de NADPH e 

ATP. Tal redução pode estar relacionada à diminuição do consumo dessa molécula 

no ciclo de Calvin, fase bioquímica do processo fotossintético, observada pela 

redução em A. 

 

2.4.2 Limitações não-estomáticas relacionadas à diminuição de A 

O prolongamento da exposição das plantas de palma de óleo à seca provocou 

uma intensificação do estresse, culminando na redução do potencial hídrico aos 21 

dias de déficit hídrico, alcançando -2,44 MPa, o que indica uma disponibilidade ainda 

menor de água para realizar trabalho em relação ao sétimo dia de estresse. 

O decréscimo abrupto no WUE aos 21 dias de estresse aponta que as plantas 

sob déficit hídrico já não apresentam a mesma capacidade de ajustar seu 

metabolismo à baixa quantidade de água disponível (MEDRANO et al., 2015; 

BHATTACHARYA, 2019). Suresh et al. (2010) registraram o mesmo comportamento 

tendencial do WUE de mudas de dendezeiro sob seca, cujo atinge um patamar 

máximo e em seguida ocorre o decréscimo de maneira súbita. Isso pode indicar que 

o potencial hídrico igual a -2,44 MPa foi o limite crítico para a manutenção dos 

processos fisiológicos para a palma de óleo. 

Nesse tempo de avaliação, os valores de E, gs, gm e CC se mantiveram 

reduzidos na mesma proporção do dia 7. Contudo, o decréscimo em A foi mais 

acentuado, em torno de -120%, apontando supressão da atividade fotossintética. 

Silva et al. (2017) observaram redução da A a valores negativos quando o potencial 

hídrico foliar atingiu em torno de -2,75 Mpa em palma de óleo sob déficit hídrico. 

Partindo da premissa que a A é o ganho líquido de CO2, quando este 

parâmetro apresenta valores abaixo de zero sob radiação fotossinteticamente ativa, 

pode ser inferido que está havendo a perda de CO2 via fotorrespiração e/ou 

respiração (SAGE & KHOSHRAVESH, 2016), e pode estar relacionado à redução da 

atividade e concentração da rubisco, fotoinibição, taxa de transporte de elétrons e/ou 

redução da eficiência fotoquímica do PSII (FLEXAS & MENDRANO, 2002; LAWLOR 

& CORNIC, 2002). 
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Deveras, a redução observada em Vcmax sob saturação de CO2 intercelular 

denota a anulação da função carboxilase da rubisco. Tal comportamento pode estar 

ligado a fatores como a baixa CC, ao aumento da temperatura foliar, à taxa relativa 

de biossíntese e degradação, à regulação da rubisco ativase, e à disponibilidade da 

RuBP; individualmente ou de forma conjunta (SAGE & KHOSHRAVESH, 2016; 

POTTIER et al., 2018). 

Com a Vcmax reduzida e a CC baixa, o O2 ganha na competição pelo sítio ativo 

da rubisco., que passa a realizar a função oxigenase e dá espaço para a 

fotorrespiração, um processo alternativo para a conversão de energia luminosa em 

reações químicas (TAIZ & ZEIGER, 2013). De fato, em paralelo ao decréscimo da A, 

observou-se uma acentuação na fotorrespiração.  

Em primeira análise, a fotorrespiração pode ser benéfica para a manutenção 

do processo fotossintético, pois corrige a problemática originada pela oxigenação da 

rubisco, comum em espécies C3 (FENG et al., 2020). A alta taxa fotorrespiratória 

pode ser observada ainda na palma de óleo plenamente irrigada, a qual apresentou 

uma relação de aproximadamente 1e- utilizado na fotorrespiração para cada 3e- 

utilizados na assimilação líquida do CO2. 

Sob déficit hídrico, a fotorrespiração ocorre de maneira mais dinâmica, porém, 

com a regulação negativa da A, a regeneração da RuBP é comprometida, 

interferindo desfavoravelmente no ciclo de Calvin. O comprometimento da 

regeneração da RuBP em palma de óleo submetida ao déficit hídrico pode ser 

verificado nos resultados obtidos para Jmax, que reduziram em 100% quando o 

potencial hídrico foliar chegou em -2,44 Mpa. 

Nesse mesmo tempo de avaliação foi observado um decréscimo acentuado 

no TPU, cujo está relacionado à baixa produção de triose-fosfato, possivelmente 

causada pelo desacoplamento do ciclo de Calvin originado pelo desvio do 

metabolismo do C. A baixa disponibilidade de fotoassimilados faz com que a planta 

passe a degradar reservas, como o amido, para suprir a demanda energética de 

manutenção do metabolismo. Esse comportamento na palma de óleo pode ser 

corroborado pelos resultados obtidos para Rd, que apresentou um demasiado 

aumento aos 21 dias. Bayona-Rodriguez et al. (2019) observaram a diminuição de 

açúcares reduzidos em diferentes magnitudes em estudo com 11 variedades de 
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palma de óleo submetidas ao déficit hídrico. Logo, o aumento em Rd em função da 

redução em TPU é uma hipótese consistente com resultados levantados na 

literatura. 

No que refere à fase fotoquímica, o comportamento aos 21 dias foi 

completamente diferente do observado aos 7 dias. A desregulação envolvida na fase 

bioquímica da fotossíntese presumivelmente ocasionou o acúmulo de NADPH e ATP 

no estroma, consequentemente, indisponibilizando NADP e ADP para a recepção de 

elétrons da cadeia transportadora de elétrons, causando sua retroinibição e 

tornando-a saturada em elétrons, por conseguinte favorecendo a formação de 

espécies reativas de oxigênio (SILVEIRA & CARVALHO, 2016). Neste ponto. o 

desequilíbrio originado entre as fases bioquímica e fotoquímica da fotossíntese pode 

ser observado pela relação entre Jmax/Vcmax. 

Sob potencial hídrico foliar igual a -2,44 MPa, a palma de óleo apresentou 

dados de Fv/F0 corroborativos com os resultados obtidos para mudas de dendezeiro 

sob estresse hídrico (SURESH et al., 2010). A diminuição dos valores de Fv/F0 indica 

a ocorrência de danos foto-oxidativos no PSII nas plantas de palma de óleo sob 

submetidas ao déficit hídrico, possivelmente ocasionado por espécies reativas de 

oxigênio formadas em consequência da grande quantidade de energia luminosa que 

chega no PSII e não é dissipada em reações fotoquímicas (FOYER et al., 2012). O 

estresse oxidativo, ocasionado por espécies reativas de oxigênio, foi constatado por 

Silva et al, (2016) nos híbridos de palma de óleo BRS Manicoré e BRS C 2501, para 

os quais foi observado o aumento significativo na atividade de enzimas antioxidantes 

quando o potencial hídrico foi igual a -2,0 Mpa. Essas informações sugerem que sob 

déficit hídrico mais severo a A em palma de óleo pode sofrer influência negativa do 

estresse oxidativo induzido pela suspensão hídrica. 

Segundo Araújo e Deminicis (2009) danos foto-oxidativos são relatados como 

mudanças nas propriedades físico-químicas das membranas do tilacóide e 

inatividade do transporte de elétrons, esses fatores causam a redução no rendimento 

quântico do PSII, aumento da dissipação do excesso de energia não fotoquímica e 

diminuição da eficiência da carboxilação. De fato, os resultados observados na 

palma de óleo sob 21 dias de seca ratificam esse comportamento, pois foi 

apresentada redução em ΦPSII e A/Ci assim como aumento NPQ e qN 
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simultaneamente ao decréscimo de Fv/F0. 

Por fim, os danos foto-oxidativos testemunhados pela palma de óleo sob 21 

dias de seca podem conferir à essa espécie menor capacidade de recuperação da A 

após reidratação como registrado por Silva et al. (2017), uma vez que torna 

necessário a síntese de novo de estruturas funcionais. Diante disso, estudos 

aprofundados sobre a reidratação são necessários para melhor esclarecimento e 

compreensão do efeito do déficit hídrico na A de palma de óleo. 

 

2.5 Conclusão 

A palma de óleo apresenta grande sensibilidade ao déficit hídrico, sendo a 

fotossíntese o processo de maior importância a ser fortemente influenciado por este 

fator. A fotossíntese foi regulada negativamente de diferentes formas de acordo com 

o nível de estresse imposto. 

Sob déficit hídrico moderado, potencial hídrico foliar igual a -1,56 MPa, a A foi 

reduzida principalmente pela baixa CC em consequência da redução da gm. Sob 

déficit hídrico severo, potencial hídrico foliar igual a -2,44 Mpa, a diminuição em A 

parece ser decorrente da redução da atividade carboxilase da rubisco, evidenciado 

pela redução na Vcmax e A/Ci, e pelo aumento de Rp; ainda, danos foto-oxidativos no 

aparato fotossintético parecem influenciar negativamente A.  

De tal modo, pode-se inferir que sob déficit hídrico moderado a regulação 

negativa da fotossíntese é decorrente de limitações estomáticas ou difusivas, 

enquanto sob déficit hídrico severo, a redução da fotossíntese é originada por 

limitações não-estomáticas. 
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