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PADROES DE ATIVIDADE FOTOQUIMICA EM GRAMINOIDES DE

ECOSSISTEMAS CAMPESTRES

Autor: Clodoaldo Leites Pinheiro

Orientador: Luis Mauro Gongalves Rosa

RESUMO

A complexidade da vegetacdo campestre pode ser explicada a partir de uma abordagem
de tipologia funcional, juntando espécies diferentes em grupos relacionados a estratégias
de captura ou conservacao de recursos. Os grupos assim formados podem relacionar os
aspectos adaptativos das plantas aos processos dominantes no ecossistema. Os campos de
dupla estrutura contemporanea no Sul do Brasil, mostram-se como resultante da interagédo
de multiplos fatores ambientais expressados nos fenotipos de uma composicao vegetal
pouco estudada. Assim, o objetivo deste estudo foi investigar a atividade fotoquimica de
graminodides dominantes, buscando testar a hipdtese da existéncia de um padrdo
fisiologico compativel com a tipologia funcional de captura ou conservacao de recursos.
Posteriormente, foi feita a descricdo dos mecanismos da atividade fotoquimica de
Axonopus affinis (Poaceae) que sustentam a hipOtese de que a répida ciclagem de
nutrientes intrinseca de plantas de captura de recursos é precedida por plasticidade
fisiol6gica no uso da energia luminosa O estudo foi conduzido em vegetagdo campestre
de areas experimentais da Embrapa Pecuéaria Sul em Bagé/RS e Hulha Negra/RS
(primavera-verdo 2014-2016). A amostragem preferencial foi precedida por
reconhecimento visual da composicdo e estrutura da vegetacdo, utilizando unidades
amostrais de espécies dos tipos funcionais de captura ou conservacdo de recursos (folhas

jovens, ndo danificadas e totalmente expandidas). Os resultados encontrados corrobaram
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a abordagem de tipologica funcional construida a partir do teor de matéria seca e area
foliar especifica em estudos de ecossistemas campestres de contemporénea dupla
estrutura. A similaridade para respostas na atividade fotoquimica de espécies gramindides
de mesmo tipo funcional encontrada mostrou que emissoes de fluorescéncia basal e maior
pool de transportadores de elétrons fotossintetizantes, dependéncia de mecanismos do
quenching ndo fotoquimico e fotoinibicdo dindmica foram caracteristicas do tipo
funcional de captura de recursos. Entretanto, o tipo funcional de conservagao de recursos
mostrou maior estabilidade em emisséo de fluorescéncia basal e menor pool de
transportadores de elétrons associado a mecanismos de quenching fotoquimico e tamanho
efetivo da antena do complexo coletor de luz. O padrdo estavel de atividade fotoquimica
observado em A. affinis foi direcionado por mecanismos de quenching da emissdo de
fluorescéncia de clorofila a e pelo comportamento do transiente OJIP, os quais revelaram
plasticidade fisioldgica a partir de mudangas reversiveis na estrutura e funcdo de

cloroplastos.
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PATTERNS OF PHOTOCHEMICAL ACTIVITY IN GRAMINOIDS OF

GRASSLAND ECOSYSTEMS

Author: Clodoaldo Leites Pinheiro

Advisor: Luis Mauro Goncalves Rosa

ABSTRACT

The complexity of grassland vegetation can be explained based on functional typology,
grouping different species regarding strategies for capture or conservation of resources.
The groups thus formed can be related to adaptive aspects of plants to the dominant
processes in the ecosystem. The grassland having double structure in southern Brazil are
the result of interaction of multiple envrionmental factors, expressed in the phenotypes of
a vegetative composition that has not been widely studied. Thus, the objective of this
study was to investigate the photochemical activity of the dominant graminoids, by testing
the hypothesis of the existence of a physiological pattern compatible with the functional
typology of capture or conservation of resources. This analysis was followed by
examination to describe the mechanisms of the photochemical activity of Axonopus
affinis (Poaceae), supporting the hypothesis that the rapid cycling of nutrients that is
intrinsic to plants for capture of resources is preceded by physiological plasticity in the
use of light energy. The study was conducted in grassland vegetation of experimental
grassland of Embrapa Pecuéria Sul (Embrapa Southern Livestock research unit), located
in the municipalities of Bagé and Hulha Negra, both in the state of Rio Grande do Sul,
in the spring-summer of 2014-2016. The preferential sampling was preceded by visual
recognition of the composition and structure of the vegetation, using sampling units

consisting of species of the functional types for capture or conservation of resources (fully



expanded and undamaged young leaves). The results found corroborate the typological-
functional approach formulated based on the dry matter content and specific leaf area in
studies of grassland ecosystems with double contemporary structure The similarity of
responses in the photochemical activity of species of graminoids with the same functional
type found showed that emission of basal fluorescence, a greater pool of photosynthetic
electron transporters, dependence on non-photochemical quenching, and dynamic
photoinhibition were characteristics of the functional type for resource capture. However,
the functional type for conservation of resources showed greater stability in emission of
basal fluorescence and a smaller pool of electron transporters associated with
photochemical quenching mechanisms and effective size of the antenna of the light
collection complex. The stable pattern of photochemical activity observed in A. affinis
was guided by quenching mechanisms in the emission of chlorophyll a fluorescence and
by the behavior of the OJIP transient, revealing the physiological plasticity based on

reversible changes in the structure and function of chloroplasts.

Keywords: double structure grasslands, light energy, OJIP, quenching, functional

typology.
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1.1 Introducéo Geral

Os ecossistemas campestres fazem parte de varios biomas do mundo e podem ser
definidos como uma cobertura vegetal onde ocorre o predominio de vegetacdo herbacea,
com pouca ou auséncia de cobertura arbustivo-arborea (Suttie et al. 2005). Um
ecossistema dominado por vegetacdo campestre é assim mantido devido a limitacdo de
um ou mais fatores que impedem a formacéo ou o avango de arbustos ou arvores. Dentre
estes fatores os principais sao climaticos (seca, inundacgdes, fogo), edaficos (estrutura
fisica e fertilidade do solo), bioticos (herbivoria) e antropicos (atividades agropecuérias,
rocadas, queimadas, entre outros) (Quadros et al. 2009).

Os distarbios naturais e antropicos presentes em ecossistemas campestres no sul
do Brasil foram intensificados com a chegada dos primeiros colonizadores e com eles,
cabecas de gado e de cavalos. A este novo cenario somava-se, entdo, o distdrbio do fogo,
o efeito de pastejo, dos rebanhos da populacdo de veado campeiro e da populacdo de
bovinos e equinos. A biodiversidade de espécies vegetais de clima subtropical aumenta
guando é manejada sob pastejo moderado, devido a menor competicdo entre as espécies.
Assim, torna-se possivel o aparecimento de espécies anuais dentre as perenes (Boldrini e
Eggers 1996, Mcintyre et al. 2003).

A intensificacdo produtiva, a inovacgdo tecnoldgica e a orienta¢do crescente para
0 mercado tiveram menor repercussdo na Serra do Sudeste do Rio Grande do Sul. Assim,
0 contexto socioecondmico e cultural local apresentou-se incompativel com as estratégias
técnico-produtivas. Esta impossibilidade de adotar modelos produtivos modernos levou
esta regido ao atraso tecnoldgico e ao subdesenvolvimento econdmico (Borba e Trindade
2009). E neste cenario de pecuaria de pasto em ecossistema campestre de marcada dupla

estrutura (plantas cespitosas e prostradas) compreendendo espécies vegetais e fisionomia
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caracteristica da Serra do Sudeste do Rio Grande do Sul foi utilizado para gerar hipbteses
e coletar dados da atividade fotoquimica.

Ecossistemas campestres podem ser abordados a partir de trés tipos de
diversidade: a taxondmica (referente & nomenclatura de espécies para levantamentos
floristicos), a ecoldgica (dindmica da composicdo floristica em resposta a distdrbios
naturais ou antrépicos) e a funcional (agrupamento de espécies segundo caracteristicas
morfolégicas e fisiologicas dos individuos) (Pillar e Orloci 1993, Box 1996). Diante da
complexidade da vegetacdo campestre, a abordagem de uma tipologia funcional pode
reunir espécies em grupos distintos relacionados a captura ou conservagdo de recursos
naturais disponiveis no ambiente a partir da quantificagdo do teor de matéria seca e da
area foliar (Cruz et al. 2010). A captura de recursos esta associada as espécies prostradas,
estoloniferas ou rizomatosas, com uma taxa de elongacdo foliar e uma duragdo de vida
das folhas menor que as espécies relacionadas a conservacdo de recursos, as quais sdo
geralmente gramineas formadoras de touceiras com maiores quantidades de biomassa
(Quadros et al. 2009).

Desta forma, é possivel agrupar as plantas de acordo com as respostas ao
ambiente, considerando os aspectos adaptativos das plantas e os processos dominantes do
ecossistema (Pillar e Orldci 1993, Box 1996, Lavorel et al. 1997, Weiher et al. 1999,
Lavorel e Garnier 2002). A interacdo das espécies vegetais com o ambiente envolve um
complexo de fatores dindmicos que se desenvolvem no tempo e no espago. O mosaico de
campo-floresta que caracteriza esta vegetacdo é composto por espécies de habito
cespitoso e herbaceo que competem pelos recursos naturais, sobretudo por luz (Nabinger
et al. 2009). Sabe-se que a biodiversidade em um ecossistema campestre sustenta
redundancia funcional, o que implica em certo grau de resiliéncia (Joner 2008). Neste

contexto, a compreensdo da fisiologia vegetal de gramindides de uma determinada
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comunidade, pode ser uma abordagem eficiente para contribuir com 0s questionamentos
ecoldgicos em ecossistemas campestres.

Welker e Longhi-Wagner (2007), sumarizam as principais caracteristicas
morfolégicas dos graminoides que foram utilizados como plantas modelo deste estudo: 1
- Axonopus affinis Chase (grama tapete) ocorre em campos Umidos. Sdo plantas
estoloniferas de prefoliagdo conduplicada, lateralmente comprimida e laminas foliares
planas. A inflorescéncia apresenta o antécio superior esverdeado a estramineo na
maturagdo. 2 - Axonopus argentinus Parodi ocorre em campos secos. S&o plantas
cespitosas de inflorescéncia de cor castanho a castanho escuro na maturagdo. A folha
apresenta uma dobradura devido a marcagdo do colo. 3 - Paspalum pumilum Ness (grama
baixa) ocorre em campos Umidos e beira de banhados. Sdo plantas que apresentam
rizomas subterraneos, geralmente, em posicdo obliqua, curtos e vigorosos, o que confere
um aspecto de touceira achatada e circular. A inflorescéncia apresenta dois ramos,
raramente trés, unilaterais espiciformes conjugados em forma de V na extremidade do
ramo florifero. As epiguetas medem 1.6 -2.5mm de comprimento e as folhas nédo
apresentam estreitamento na base. 4 - Saccharum angustifolium (Ness) Trin.,
popularmente conhecida como macega-estaladeira, ocorre em campos Umidos ou Secos.
Sdo plantas cespitosas de inflorescéncia composta por espiguetas pediceladas e aristadas.
A panicula é pilosa e frequentemente apresenta uma espata formada pelo
desenvolvimento da bainha da folha mais apical.

A importancia da energia solar para as plantas nao se restringe apenas a fixacao
de carbono pela fotossintese. Ela determina, também, o balango energético nos
ecossistemas. Para uma planta o balango energético condiciona a sua temperatura e afeta
processos fisiologicos como a transpiracdo, fotossintese e respiracdo. Desta forma, a

radiacdo solar pode atuar na plasticidade fenotipica como um desencadeador de fluxos de
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tecido conduzindo a morfogénese, de energia direcionada entre rendimentos quanticos
fotoquimicos e emisséo de fluorescéncia de clorofila a, da emissdo de energia livre sob
forma de calor, da regulacdo fitocromica pela expressdo de desenvolvimento e de
tropismos (Nobel 1991; Strasser et al. 2004).

A relacdo existente entre reacdes luminosas da fotoquimica da fotossintese e a
emissdo de fluorescéncia da clorofila a, pode ser investigada pela inducdo de cinética de
elétrons em ultra estrutura de cloroplasto. Strasser et al. (2004), propuseram a leitura do
desempenho fotoquimico das plantas a partir de variaveis biofisicas intrinsecas as
unidades fotossintéticas via pulsos de excitacdo continua ou modulada pelo uso de
fluordbmetros portéteis, os quais induzem a emissdo da fluorescéncia da clorofila a. A
derivacdo destas variaveis biofisicas esta de acordo com a Teoria de Fluxo de Energia em
Biomembranas, a qual é baseada na ligacdo entre 0 comportamento energético do aparato
fotossintético e os sinais de fluorescéncia. Desta forma, é possivel um estudo criterioso
de todos os processos da distribuicdo de energia em quaisquer aparatos fotossintéticos,
considerando os fluxos especificos, fenomenoldgicos, rendimentos quéanticos e
probabilidades de transferéncia de energia (Strasser et al. 2004).

Esta técnica, entdo denominada fluorescéncia de cinética rapida, passou a ser
extensivamente utilizada como ferramenta ndo invasiva eficiente na investigacdo das
reacOes fotoquimicas da fotossintese associadas a diversos cenarios ecofisiol6gicos como
0 estresses abioticos tais como o salino (Mehta et al. 2010, Liu e Shi 2010), déficit hidrico
(Strasser et al. 2010), estresse por contaminacao por residuos de 6leo (Naidoo et al. 2010,
Gao e Tam 2011), deficiéncia nutricional (Lin et al. 2009; Li et al. 2010), exposi¢do ao
0zOnio e alta luminosidade (Bussotti et al. 2007, Cascio et al. 2010), mitigacao de estresse
(Strasser et al. 2004, Strasser et al. 2007, Tsimilli-Michael e Strasser 2008, Jiang et al.

2009, Zubek et al. 2009, Yusuf et al. 2010), estresse biotico da infeccdo por fitopatégenos
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(Christen et al. 2007) e do impacto de insetos fitofagos (Zangerl et al. 2002, Tang et al.
2006). O estudo da fluorescéncia da clorofila a permite o acesso em riqueza de detalhes
0s processos ecofisiologicos de dissipacao fotoquimica e ndo fotoquimica da energia de
excitacdo que ocorre nas membranas dos tilacoides na presenca da luz (Krause e Weis
1991, Lazér 1999, Rosenqvist e Van Kooten 2003, Oukarroum et al. 2007, Redillas et al.
2011, Stirbet e Govindjee 2011).

O processo de andlise da fluorescéncia de cinética rapida (Fig. 1) consiste em
acondicionar a unidade amostral ao escuro por determinado tempo e apds emitir um pulso
de luz suficiente para saturar os aceptores de elétrons, obtendo sinais de emissdo de
fluorescéncia basal (Fo) e méxima (Fm). Entre estes dois pontos sao registrados uma série
de varios outros sinais de intensidade de fluorescéncia (Ft) que estdo associados a reacdes
de combinagOes e separacdes de cargas intrinsecas a cadeia transportadora de elétrons
entre fotossistemas (Fig. 2). Desta forma s&o formulados links entre sinais de
fluorescéncia (Ft) e os eventos biofisicos e bioquimicos da fotoquimica da fotossintese
(banda K e banda 1) e para os eventos de transducéo (Tabela 1) que incluem: absorcao
(ABS), captura (TRo), transporte de elétrons (ETo), dissipacdo (Dlo), e reducdo dos
aceptores de eletrons do lado aceptor do fotossistema | (REo) (Strasser et al. 2004, Stirbet

e Govindjee 2011).



16

500 1 0.7

450 | § p

fase . fase
fotoquimica i termal

w B
[ o
o o
T T

INTENSIDADE DE FLUORESCENCIA [U.R.]
N w
a o
o S

=
i
L)

FLUORESCENCIA [relativa]

g
200
150 :’ L -0.3
o’ f f
100 ;
banda K banda |
| - -0.5

50

0 T - T U '0.7

0.1 1 10 100 1000

TEMPO [ms]

Fig. 1: Os dados utilizados nesta figura sdo meramente ilustrativos, as cores, portanto,
representam duas condi¢des distintas de atividade fotoquimica. A intensidade de
fluorescéncia representa o processo de inducdo de cinética de elétrons via cinética répida,
partindo de um ponto basal O até um maximo P (neste processo o apice da curva em P
representa a saturacao dos aceptores de elétrons da cadeia de transportadores de elétrons.
A diferenca de cinetica, apresentado como fluorescéncia relativa, entre 0 e J para banda
K e entre J e P para banda | é obtida subtraindo a dupla normalizacdo do comportamento
tratamento da atividade fotoquimica de uma condi¢do considerada controle. Desvios
hiperbdlicos positivos sdo associados a decremento da atividade fotoquimica, enquanto
que os desvios negativos representam incremento.
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Fig. 2: Os dados utilizados nesta figura sdo meramente ilustrativos, as cores, portanto,
representam duas condicdes distintas de particdo de energia entre subunidades do aparato
fotossintético, isto €, uma condigdo tratamento e uma outra considerada controle. WOI <
1 é relativo a eventos de transducdo de energia do FSII e WOI > 1 aos eventos de FSI.
Desvios positivos sdo associados ao acimulo de formas reduzidas de transportadores de
elétrons.
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Tabela 1: Variaveis do Teste Jip

Variaveis da anélise da fluorescéncia da cinética rapida - Teste JIP
Parametros Técnicos

Intensidade de fluorescéncia aos 0.16ms (considerado como Fo) Fo=F;
Intensidade de fluorescéncia aos 0.3ms, 2 ms, e 30 ms F,, FseFy
Intensidade méaxima de fluorescéncia Fm
Fluorescéncia variavel Fy=Fn-Fo

Origem da inclinagéo da curva de fluorescéncia [= taxa relativa de redugéo de Qa (dQa

My = dVIdto =4 (Fo ams ~Fo)(Fr ~F.
/dto por Qa total)] o [4 (Fo.ams =Fo)/(Fm =Fo)]

Fluorescéncia relativa variavel aos 0.3ms Vi = (Fo.ams =Fo)/(Fm =Fo)
Fluorescéncia relativa variavel aos 2ms V3= (Fams =Fo)/(Fm =Fo)
Fluorescéncia relativa variavel aos 30ms V1= (Faoms =Fo)/(Fm =Fo)

Rendimentos ou razdes de fluxo de energia

Rendimento quantico fotoquimico méximo para fotoquimica primaria @po = TRJABS = (Fi =Fo)/Fm =1=(Fo/Frn)

Probabilidade de um éxciton capturado de se mover para além de Qa Weo =ETy/TR, = 1-V,

Probabilidade de um féton absorvido tem de se mover além de Qa Peo = Ppo Weo = (TRY/ABS)(ETH/TR,) = ET(/ABS = (1-Fo/F)(1-Vy)
Rendimento quantico fotoguimico para dissipagéo de calor [@po = DI/ABS = 1-@p, = Fo/Fp]

Eficiéncia/ Probabilidade que um elétron do intersistema mover-se para o lado aceptor do

Es| Oro = REJ/ET, = (1-V)/(1-V;)

Eficiéncia de um exciton capturado de mover um elétron dentro da cadeia transportadora =REJTR, = 5
a partir de Q4 até os aceptores finais do PSI Pro = o= Weo Oro

Rendimento quantico para redug&o dos aceptores finais do FSI por féton absorvido Pro = REJ/ABS = @po Weo Bro

Fluxos especificos

Fluxo de absorcéo por centro de reagdo RC ABS/RC = My/Vy/@p,

Fluxo de energia capturada por CRemt =0 TRJ/RC = My/V,

Fluxo de elétrons transportados por CR emt =0 ETo/RC = (Mo/Vs)Weo = (Mo/V5)(1 = Vy)
Dissipagéo de calorpor CRemt =0 [DIo/RC = (ABS/RC)-(TR,/RC)]
Reducéo de aceptores finais do lado aceptor do FSI por CRno t =0 REJ/RC =M, (1VJ) Weo dro

Fluxos fenomenoldgicos

Absorgao por sessdo tranversal (cross section — CS) ABS/CSo
Captura no instante 0 por CS TRo/CSo = (TRo/ABS)/(ABS/CS)
Transporte de elétrons no instante 0 por CS ETo/CSo = (ETo/RC)(RC/CS)
Dissipag&o de energia no instante 0 por CS Dio/CS = (ABS/CS) - (TRo/CS)
indices de Desempenho

Densidade de CR por clorofila [Vre/(1=Yre)] = RCIABS = (RC/TR)(TRJABS) = (VyIMy) (F/Frm)
Desempenho para reagdes redox da fotoquimica priméria [@po/(1=0po)] = TRG/DI, = F/Fo
Desempenho das reacdes das fases termais da fotoquimica [Wed/(1-Weo)] = ETo/(d QaTdt,)
Desempenho das reagdes para as reagdes redox dos aceptores finais no lado aceptor do
2] [Bro /(1 Bro)]
indice de vitalidade para conservagao de energia para redugéo do instersistema Plags = [Yrc/(1-Vre)] [@po/(1-0po)] [Weo/(1-Weo)]
indice de vitalidade para conservacéo de energia para reducéo dos aceptores finais do

P ¢ giapararects P Pligar = [¥cl(1-Vec)] 19901 ~0pol] [eol(1-Weo)] o (1- Bro)]
FSI

A clorofila entdo excitada durante o principio da cinética rapida, inevitavelmente
retorna a seu estado basal a partir de mecanismos de relaxamento do aparato fotossintético
(Tabela 2) via fluorescéncia de cinética lenta (Falkowski et al. 1986, Seaton e Walker
1990, Kolber e Falkowski 1993, Nicklisch e Kohler 2001). Este tipo de fluorescéncia
qualifica o estado relaxado pds excitacdo da clorofila como quenched e os mecanismos
que permitem o relaxamento como quenching (Baker 2008). Desta forma, € possivel

estudar tais mecanismos a partir da analise de quenching (Fig. 3), a qual esta associado a
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trés eventos concorrentes (Krause e Weis 1991, Havaux et al. 1991, Rohacek 2002): 1
quenching fotoquimico relativo a utilizacdo da energia luminosa para 0S processos
fotoquimicos da fotossintese (Genty et al. 1989, Rohacek e Bartak 1999), 2 quenching
ndo fotoquimico relativo a producgéo de calor (Krause e Jahns 2004, Demming-Adams et
al. 1999; Ralph et al. 2002) e, 3 relaxamento relativo a emisséo de sinais de fluorescéncia
que tem sido relacionado a um quenching de fotoinibicdo (Oxborough e Baker 1997,

Klughammer e Schreiber 2008).

Tabela 2: Variaveis da Andlise de Quenching

Variaveis da andlise da fluorescéncia da cinética lenta - Andlise de quenching
Parametros Técnicos - Sinais de emisséo de fluorescéncia

Fluorescéncia basal de unidade amostral acondicionada ao escuro Fo

Fluorescéncia mdxima de unidade amostral acondicionada ao escuro Fm

Fluorescéncia basal de unidade amostral ndo acondicionada ao escuro Fo' = Fo/[FvIFm] + Fo/Fm'
Fluorescéncia mdxima de unidade amostral ndo acondicionada ao escuro Fm'

Varidveis relacionadas ao Quenching da fotoinibicéo

Quenching da fotoinibigdo FolFm
Fragdo de energia passivamente dissipada na forma de calor, principalmente devido ao
fechamento de centros de reac&o no FSII YNO = F/Fm

Variaveis relacionadas ao Quenching fotoquimico

Méaxima eficiéncia dos processos fotoquimicos no FSII FviFo

Rendimento quantico fotoquimico maximo FviFm

Rendimento quéntico fotoquimico operacional FVIFm'

Quenching fotoquimico Qp = (Fm'-F)/(Fm'-Fo')

Eficiéncia fotoquimica do FSII AF[F = (Fm'-F)/Fm'

Taxa de transporte de elétrons ETR = AF/Fm'* FFF * 0.42
Varidveis relacionadas ao Quenching néo fotoquimico

Coeficiente do uenching néo fotoquimico qy =1-(Fm' -Fo')/(Fm-Fo)

Quenching ndo fotoquimico NPQ =(Fm-Fm')/Fm'

Fragéo de energia dissipada na forma de calor via mecanismos regulatérios de

fotoprote¢éo YNPQ =(F/Fm')-(F/Fm)

FracOes de energia dos processos concorrentes da fotoquimica da fotossintese
Rendimento quantico total Ytotal = AF/Fm' + YNPQ + YNO = 1
Fragdo de energia remanescente de AF/Fm YLOSS = 1- AF/[Fm'




20

guenching de fotoinibigdo
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Fig. 3: Andlise de quenching dos processos concorrentes do uso de energia luminosa
durante a fotoquimica da fotossintese pelo aparato fotossintético. Os caracteres numéricos
representam unidades amostrais em uma avaliacdo experimental. Fo (Fo- Oxborough e
Baker 1997) — emisséo de fluorescéncia basal; Fo/Fm — quenching de fotoinibicao; gn —
coeficiente de quenching ndo fotoquimico; ge — quenching fotoquimico; NPQ -
quenching nédo fotoquimico; Y(NO) — fracdo de energia passivamente dissipada na forma
de calor, principalmente devido ao fechamento de centros de reacdo do FSII; Y(NPQ) —
fracdo de energia dissipada na forma de calor via mecanismos regulatorios de
fotoprotecéo; AF/Fn' — eficiéncia fotoquimica do FSII.

Neste cenario, a abordagem da tipologia funcional de gramindides de
ecossistemas campestres tem sido empregada para compreender a complexidade das
formacgGes naturais a partir das varidveis do teor de matéria seca e area foliar especifica
(Quadros et al. 2009). Assim, podemos, de forma grosseira, considerar dois grupos:
plantas cespitosas e plantas prostradas. Estes grupos formados apresentam caracteristicas
morfologicas distintas, entretanto, ainda permanece como incognita quao funcional é esta
classificagdo. A variacdo de luz em um ambiente natural exige alto grau de flexibilidade

dos vegetais no uso deste recurso de disponibilidade imprevisivel, o que pode predizer

em parte 0 sucesso de ocupacdo no espago a partir de respostas rapidas ao estimulo
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luminoso (Luttge 1997). Buscando testar a hipOtese da existéncia de um padrdo
fisiologico compativel com a tipologia funcional, foram utilizadas analises da cinética
répida e lenta da emissdo de fluorescéncia de clorofila a. Assim, o objetivo deste estudo
foi investigar a atividade fotoquimica de gramindides em um ambiente natural.

Para este estudo, foi considerado a presen¢a do sombreamento natural produzido
por nuvens, aferido por sensor de luz, como parte integrante das investigacoes das
respostas das espécies vegetais ao estimulo de luz natural do ambiente. O estudo apresenta
no primeiro capitulo a busca por um possivel padrdo de atividade fotoquimica de
graminoides de mesmo tipo funcional. No segundo capitulo, é investigado 0 mecanismo
responsavel pela estabilidade da atividade fotoquimica de uma espécie de captura de

recursos que apresentou a maior frequéncia de ocupacdo dos campos estudados.
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2.2 Introducdo:

O campo de dupla que compde grande parte vegetacdo campestre no Sul do Brasil
foi moldado ao longo de milhares de anos, principalmente, por meio de queimadas e
pastejo, resultando nas fisionomias contemporaneas dos Campos Sulinos (Araujo et al.
1948, Saint-Hillaire et al. 2002, Soares et al. 2002, Rambo 2005, Overbeck et al. 2007,
Andrade et al. 2015). Tais areas evidenciam um estado de transicdo pela sucessédo de
espécies (Boldrini e Eggers 1996, Mcintyre et al. 2003, Stringham et al, 2003). Neste
ambiente sdo encontradas espécies prostradas como o Axonopus affinis Chase (grama
tapete) e Paspalum pumilum Ness (grama baixa) que contrastam com as cespitosas
Axonopus argentinus Parodi (grama argentina) e Saccharum angustifolium (Ness) Trin.
(macega-estaladeira) (Welker e Longhi-Wagner 2007).

A abordagem de tipologia funcional surge como tentativa de compreender a
complexidade da vegetacdo campestre, agrupando espécies diferentes em grupos
relacionados a estratégias de captura ou conservacdo de recursos (Pillar e Quadros 1997,
Focht e Pillar 2003, Suttie et al. 2005, Quadros et al. 2009, Cruz et al. 2010). As
caracteristicas fisiologicas marcantes nesta abordagem sdo a rapida ciclagem de
nutrientes para espécies de captura de recursos (plantas prostradas) e a alocacdo de
carbono na parte aérea (plantas cespitosas). Assim, os grupos formados podem relacionar
0s aspectos adaptativos das plantas aos processos dominantes no ecossistema (Pillar e

Orlo6ci 1993, Box 1996, Lavorel et al. 1997, Weiher et al. 1999, Lavorel e Garnier 2002).

A variacdo de luz em um ambiente natural exige alto grau de plasticidade dos
vegetais no uso deste recurso de disponibilidade imprevisivel, o que pode predizer em
parte o sucesso de ocupagdo no espaco a partir de respostas rapidas ao estimulo luminoso

(Luttge 1997). A energia luminosa do meio abidtico capturada pelo complexo coletor de
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luz (light harvesting complex — LHC) presente nos cloroplastos é direcionada a uma série
de proteinas transmembranas, as quais sdo habeis no uso eficiente de energia via
mecanismos fisicos de ressonancia e quimicos de reaces de oxi reducdo da transducao
de energia fotoquimica (Strasser et al. 2004). Os fen6menos concorrentes inerentes desta
atividade fotoquimica podem ser analisados a partir da fluorescéncia transiente da

clorofila a e da anélise de quenching (Stirbet e Govindjee 2012, Murchie e Lawson 2013).

Para uma planta o balanco energético condiciona a sua temperatura e afeta
processos fisiolégicos como a transpiracdo, fotossintese e respiracdo. Desta forma, a
radiacdo solar pode atuar na plasticidade fenotipica como um desencadeador de fluxos de
tecido conduzindo a morfogénese, de energia direcionada entre rendimentos quanticos
fotoquimicos e emissdo de fluorescéncia de clorofila a, da emissdo de energia livre sob
forma de calor, da regulacdo fitocromica pela expressdo de desenvolvimento e de
tropismos (Nobel 1991; Strasser et al. 2004). Os campos de dupla estrutura no Sul do
Brasil, mostram-se como resultante da interacdo de multiplos fatores ambientais
expressados nos fenotipos de uma composicao vegetal pouco estudada (Overbeck et al.
2007, Quadros et al. 2009, Andrade et al. 2015). Assim, o objetivo deste estudo foi
investigar a atividade fotoguimica de gramindides dominantes em um campo natural,
buscando testar a hipdtese da existéncia de um padrdo fisiologico compativel com a

tipologia funcional de captura ou conservacao de recursos.
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2.3 Materiais e métodos:

O estudo foi conduzido em vegetacdo campestre de uma area experimental da
Embrapa Pecuéria Sul, Hulha Negra/RS (verdo 2015-2016). Os dados foram coletadas de
duas espécies do tipo funcional de captura de recursos: Axonopus affinis Chase e
Paspalum pumilum Ness; e de duas espécies de conservagdo de recursos: Axonopus
argentinus Parodi e Saccharum angustifolium (Ness) Trin.. O clima da &rea experimental
é classificado como Marine — Mild Winter [Cfb (Koppen)] (Moreno 1961). As
temperaturas apresentam variacdo sazonal com média de temperatura maxima de 20—
24°C, média de temperatura minima de 12-16°C e média de precipitacdo mensal de

118.7mm.

A amostragem preferencial (Mueller-Dombois and Ellenberg 1974) foi precedida
por reconhecimento visual da composicdo e estrutura da vegetacdo. Desta forma,
condi¢des homogéneas com 90% de dominancia de cada espécie foram mantidas. Neste
estudo foram utilizadas 188 unidades amostrais (folhas jovens, ndo danificadas e

totalmente expandidas).

Para acessar mudancas nos transientes da emissé@o de fluorescéncia de clorofila a
(cinética OJIP) as unidades amostrais foram acondicionadas ao escuro por 30 minutos
(Fluorémetro OS-30p (Opti-Sciences Hudson, NH, USA)). As medidas foram feitas
durante o inicio da manhd (controle) e ao longo de um dia ensolarado, respeitando o
intervalo de uma horas entre cada nova medida durante o periodo da tarde (14, 15 e 16
horas). Adicionalmente uma nova medida as 15 horas foi repetida na presenca de muitas
nuvens. Os dados foram plotados em escala logaritmica partindo de um ponto basal de
emissdo de fluorescéncia (O) até um nivel maximo desta emissdo (P), destacando
inflexdes intermediarias destes pontos (pontos J e | da curva OJIP). Apoés este tratamento,

0s dados da curva OJIP foram duplamente normalizados entre O-I e I-P e, apresentados
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como cinética relativa variavel de fluorescéncia no tempo t conforme segue: Vi = (Ft—
Fo)/(Fm— Fo) representado por Woi = (Ft— Fo)/(Fi— Fp) € Wip = (Fi— F3)/(Fm— F;) separando
eventos fotoquimicos de oxi reducdo associados ao fotossistema Il (FSII) dos que

ocorrem no fotossistema | (FSI) (Yusuf et al. 2010).

O teste JIP (Tabela 1) (Strasser e Strasser 1995, Strasser e Tsimilli-Michael 2008,
Stirbet e Govindjee 2011) foi utilizado para analisar cada transiente da fluorescéncia da
clorofila a. O conceito do teste JIP é fundamentado na Teoria de Fluxo de Energia em
Bio-membranas (Strasser et al. 2004), que define o fluxo de energia fotoquimica para 0s
eventos de transducdo de energia que incluem: absorcdo de energia (ABS), captura de

elétrons (TRo), transporte de elétrons (ETo) e dissipacdo de calor (Dio).

As varidveis da anélise de quenching foram obtidas em trés etapas (tabela 2): (1)
para monitorar as variaveis Fo, Fm, Foy Fm, FW/Fo and Fu/Fm (Rohacek 2002) foram
utilizadas unidades amostrais acondicionadas ao escuro por 30 minutos; (2) as variaveis
Fo’ (Fo’ como Fo” = Fo/ [(FW/Fm) + Fo/Fm’] foi calculada de acordo com Oxborough e
Baker (1997)), Fm’ e F\’/Fm’ foram monitoradas a partir de unidades amostrais
acondicionadas a luz ambiente; (3) em seguida, foram calculados valores para as variaveis
AFIFw’, gp, On, YNO, YNPQ, NPQ e ETR (Schreiber et al. 1986, Genty et al. 1989,
Klughammer e Schreiber 2008). A densidade de fluxo de fétons fotossintetizantes
(photosynthetic photon flux density - PPFD) foi determinada a partir de um sensor

quéntico de luz LI-190R (Li-COR, Lincoln, NE, USA).
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Variaveis da anélise da fluorescéncia da cinética rapida - Teste JIP

Parametros Técnicos
Intensidade de fluorescéncia aos 0.16ms (considerado como Fo)
Intensidade de fluorescéncia aos 0.3ms, 2 ms, e 30 ms
Intensidade maxima de fluorescéncia
Fluorescéncia variavel
Origem da inclinagdo da curva de fluorescéncia [= taxa relativa de redugéo de Qa (dQa
/dto por Qa total)]
Fluorescéncia relativa variavel aos 0.3ms
Fluorescéncia relativa variavel aos 2ms
Fluorescéncia relativa varidvel aos 30ms

Rendimentos ou razdes de fluxo de energia
Rendimento quantico fotoquimico maximo para fotoquimica priméria
Probabilidade de um éxciton capturado de se mover para além de Qa
Probabilidade de um féton absorvido tem de se mover além de Qa
Rendimento quantico fotoquimico para dissipacéao de calor
Eficiéncia/ Probabilidade que um elétron do intersistema mover-se para o lado aceptor do
FSI
Eficiéncia de um exciton capturado de mover um elétron dentro da cadeia transportadora
a partir de Q4™ até os aceptores finais do PSI
Rendimento quantico para reducéo dos aceptores finais do FSI por féton absorvido

Fluxos especificos
Fluxo de absorcdo por centro de reagdo RC
Fluxo de energia capturada por CRemt =0
Fluxo de elétrons transportados por CRemt =0
Dissipagéo de calor por CRemt =0
Reducéo de aceptores finais do lado aceptor do FSI porCRno t =0

Fluxos fenomenolégicos
Absorcéo por sesséo tranversal (cross section — CS)
Captura no instante 0 por CS
Transporte de elétrons no instante 0 por CS
Dissipag&o de energia no instante 0 por CS

indices de Desempenho
Densidade de CR por clorofila
Desempenho para reag6es redox da fotoquimica primaria
Desempenho das reacdes das fases termais da fotoquimica
Desempenho das reacdes para as reacdes redox dos aceptores finais no lado aceptor do
FsI
[ndice de vitalidade para conservacdo de energia para reducéao do instersistema
Indice de vitalidade para conservacdo de energia para reducéo dos aceptores finais do
FSI

Fo=F1

Fo, FseFy
Fm
Fy=Fn-Fo

M, = dV/dto =[4 (Fo.ams ~Fo)/(Fm =Fo)]

Vi = (Fo.ams =Fo)/(Fm =Fo)
V5= (Fams =Fo)l(Fm =Fo)
V1= (Faoms =Fo)/(Fm =Fo)

Pro = TRJABS = (F =Fo)/Fm =1=(Fo/Fm)

Weo =ETo/TR, = 1-V,

Peo = Ppo Weo = (TRJABS)(ETJTR,) = ETY/ABS = (1-Fo/Fm)(1-Vy)
[@po = DIo/ABS = 1-¢p, = Fo/Fn]

Oro = REJ/ET, = (1-V))/(1-V;)

Pro = REJTR, = Weo Bro

Qro = REJ/ABS = @po Weo Bro

ABS/RC = Mo/V/@po

TRJRC = My/V;

ETJ/RC = (Mo/V3)Weo = (Mo/Vo)(1 = V)
[DIJ/RC = (ABS/RC)~(TR/RC)]
REG/RC = M, (1VJ) Weo Bro

ABS/CSo

TR0/CS0 = (TRo/ABS)/(ABS/CS)
ETo/CSo = (ETo/RC)(RC/CS)
Dio/CS = (ABS/CS) — (TRo/CS)

[Veo/(1-Vec)] = RC/ABS = (RCITRG)(TRJABS) = (VyMy) (F/Fr)
[®po/(1=9po)] = TRo/DIo = F/F,

[Weo/(1-Weo)] = ETo/(d Qa'dt,)

[Bro /(1 Bro)l

Plags = [Yrc/(1-Vre)] [@po/(1-0po)] [Weol(1-Weo)]

Pliota = [Yre/(1=Yro)l [@po/(1-@ro)] [Weo (1-Weo)] [Bro /(1 Sro)l
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Variaveis da andlise da fluorescéncia da cinética lenta - Andlise de quenching

Parametros Técnicos - Sinais de emissao de fluorescéncia

Fluorescéncia basal de unidade amostral acondicionada ao escuro
Fluorescéncia maxima de unidade amostral acondicionada ao escuro
Fluorescéncia basal de unidade amostral ndo acondicionada ao escuro

Fo
Fm
Fo' =Fo / [Fv/Fm] + Fo/Fm'

Fluorescéncia mdxima de unidade amostral ndo acondicionada ao escuro Fm'

Varidveis relacionadas ao Quenching da fotoinibicao

Quenching da fotoinibigao FolFm
Fracdo de energia passivamente dissipada na forma de calor, principalmente devido ao
fechamento de centros de reacdo no FSII YNO = F/Fm

Varidveis relacionadas ao Quenching fotoquimico

Méaxima eficiéncia dos processos fotoquimicos no FSII FvFo

Rendimento quantico fotoquimico méximo FviFm

Rendimento quantico fotoquimico operacional FVIFm'

Quenching fotoquimico gp=(Fm'-F)/(Fm'- Fo)

Eficiéncia fotoquimica do FSII AF/Fy = (Fm'-F)/Fm'
Taxa de transporte de elétrons ETR = AF/Fm'* FFF * 0.42

Varidveis relacionadas ao Quenching néo fotoquimico
Coeficiente do uenching néo fotoquimico
Quenching n&o fotoquimico
Fracdo de energia dissipada na forma de calor via mecanismos regulatorios de
fotoprotecéo YNPQ =(F/Fm')- (F/Fm)

gy =1-(Fm' -Fo')/ (Fm- Fo)
NPQ =(Fm-Fm')/Fm'

FracOes de energia dos processos concorrentes da fotoquimica da fotossintese
Rendimento quéntico total
Frac&o de energia remanescente de AF/Fm

Ytotal = AF/Fm' + YNPQ + YNO = 1
YLOSS = 1- AF/[Fm'

O método de ordenacdo multivariada foi utilizado para identificar padrdes de
variacdo na atividade fotoquimica entre espécies de mesmo tipo funcional. Foi feita
transformacéo vetorial dos dados dentro de variaveis, optando pela padronizacdo pela
amplitude. As variaveis de atividade fotoquimica foram submetidas a analise de
coordenadas principais, utilizando a distancia de Corda como uma medida de
dissimilaridade entre unidades amostrais. O método de auto reamostragem bootstrap foi
utilizado para testar a estabilidade dos eixos de ordenacdo (o = 0.1) (Pillar 1999).
Obijetivando detectar padrdo de resposta entre espécies de mesmo tipo funcional e para
testar a significancia das correlagdes das varidveis fotoquimicas, as unidades amostrais

foram submetidas a analise de varidncia multivariada via testes de aleatorizacdo com
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10.000 permutacdes, utilizando a distancia de Corda como medida de dissimilaridade (o
=0.05). Buscando reunir unidades amostrais similares em um mesmo grupo nitido (Pillar
1999), foi feita uma analise de agrupamentos utilizando o método de soma de quadrados
para agrupar as unidades amostrais. O limiar de probabilidade para avaliar a nitidez de
grupos formados foi a = 0.1. As analises foram feitas com auxilio do aplicativo

computacional MULTIV (Pillar 2004).
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2.4 Resultados e discussao:

O transiente OJIP das quatro espécies vegetais mostrou um tipico crescimento
polifésico (Stirbet e Govindjee 2011) iniciando de um ponto basal O (minima
fluorescéncia) até um ponto méximo P (méxima fluorescéncia) (Fig. 4ABCD). Espécies
do tipo funcional de captura de recursos apresentaram maior area acima da curva de
fluorescéncia (area) e maior resposta para emissao de fluorescéncia minima (Fig. 4AB).
Enquanto isso, S. angustifolium mostrou incremento em area durante o horario de maior

intensidade luminosa [1988.257 + 7.65 pmol (fétons) m2s7] as 15 h (Fig. 4D).
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Fig 4. Mudancas na emisséo dos transientes da fluorescéncia da clorofila a (cinética
OJIP). A - Axonopus affinis Chase, B — Paspalum pumilum Ness, C — Axonopus
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argentinus Parodi, D — Saccharum angustifolium (Ness) Trin.. A presenca de nuvens é
assinalada como 15:00°h.

A area acima da curva de fluorescéncia entre O e P (area) representa o tamanho
do pool de transportadores de elétrons do FSII, os quais incluem Qa e Qg (Joliot e Joliot
2002). Reduces na area ocorrem quando o transporte de elétrons do centro de reacéo
para o pool de quinonas é bloqueado parcial ou totalmente (Mehta et al 2010). A mudanca
na curva OJIP indicou que espécies capturadoras de recursos sdo beneficiadas pelo
sombreamento produzido por nuvens e que S. angustifolium apresentou incremento no

pool de quinonas na auséncia deste tipo de sombreamento.

Foram observados comportamentos distintos para as 4 espécies gramindides na
atividade fotoquimica considerando a dupla normalizacdo que separa 0s eventos de
captura de energia que iniciam no FSII incluindo a reducdo do pool de plastoquinonas
[fase O-l, Woi < 1, Wo = (Ft — Fo) / (F1 — Fo)] dos eventos de transferéncia de energia
para os aceptores finais no lado aceptor do fotossistema 1 (FSI) partindo de PQH [fase

I-P, Woi > 1, Wo = (Ft— Fo) / (Fi — Fo)] (Fig. 7ABCD).

De forma geral, o desvio positivo da curva Wo) < 1 representou acimulo de formas
reduzidas do pool de quinonas (Krause e Weis 1991, Lazar 1999, Stirbet e Govindjee
2011) e, por tanto, danos ao lado aceptor do FSII (ao longo do dia e de forma mais
acentuada as 15 h [1988.257 + 7.65 pmol (fétons) m2s7] (Fig. 5ABCD). Entretanto,
pode-se observar que S. angustifolium parece resistir mais a esta condig¢éo (Fig 5D). Os
desvios positivos observados na curva Wo, > 1 representam acumulo de formas reduzidas
de aceptores de elétrons do lado aceptor do FSI e esta reportado a inativacdo de
ferridoxina NADP* oxidoredutase (FNR) (Redilas et al. 2011). Desta forma, uma maior
intensidade luminosa as 14 e 15 h [respectivamente, 2050.271 + 44.31 e 1988.257 £ 7.65

umol (fétons) m2s1], potencializou a atividade fotoquimica do FSI em A. argentinus e
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P. pumilum e produziu efeitos deletérios em A. affinis e S. angustifolium. A influéncia do
sombreamento [assinalado como 15 h’ 959.7 + 373.82 pumol (fétons) m2s!] na atividade
de oxi reducdo produziu uma resposta de mitigacdo sobre este acimulo de formas
reduzidas de aceptores de elétrons no lado aceptor do FSI em contraste com a auséncia

deste sombreamento para 0 mesmo horario em todas as espécies (Fig. 5ABCD).

As unidades fotossintéticas representam o sitio das reacGes fotoquimicas de
separacdo e recombinacdo de cargas. Estes eventos sdo mediados por um pool de
transportadores de elétrons entre as unidades de FSII e FSI (Strasser et al. 2004).
Disturbios no transiente OJIP podem relacionar a atividade redutora do FSII com a
atividade de re oxidacdo do FSI (Krause e Weis 1991, Lazar 1999, Stirbet e Govindjee
2011, Redilas et al. 2011). O acumulo de formas reduzidas de Qa pode levar a ocorréncia
de espécies reativas de oxigénio e a danos irreversiveis dos componentes de unidades
fotossintéticas do FSII (Chen et al. 2012). Neste contexto, o incremento da atividade de
FSI pode estar associado a maior eficiéncia em particdo de energia entre FSII e FSI a
partir do desempilhamento de tilacoides e contribuindo, por tanto, para manutencdo do
pool de aceptores de elétrons durante a exposicdo de um evento de estresse luminoso
(Strasser et al. 1997, Joliot e Joliot 2002, Oukarrom et al. 2007, Aradjo e Demicinis

2009).
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Fig. 5: Mudancas na emissao dos transientes da fluorescéncia da clorofila a duplamente
normalizado entre O e | (cinética WOI). A - Axonopus affinis Chase, B — Paspalum
pumilum Ness, C — Axonopus argentinus Parodi, D — Saccharum angustifolium (Ness)

Trin.. A presenga de nuvens ¢ assinalada como 15:00’h.

Diagramas de mesma ordenacdo mostram diferentes padrdes de atividade
fotoquimica entre espécies de tipos funcionais de captura em contraste com as espécies
de conservacao de recursos (p = 0.0003). Considerando a matriz total de dados, o eixo |
explica 40.08% e o eixo Il 25.26%, 0 que representa 65.34% da variacdo total dos dados.
O horério controle produziu um comportamento de atividade fotogquimica distinta em

contraste com as outras medidas de horarios (p =0.0001) e similar entre as quatro espécies
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gramindides estudadas (p > 0.05). Entretanto, os mecanismos fisioldgicos de atividade

fotoquimica diferem entre as espécies estudadas (p < 0.05).

Estes resultados reforcam a hipotese construida a partir de uma abordagem de
diversidade funcional (Pillar e Orloci 1993, Box 1996, Lavorel et al. 1997, Weiher et al.
1999, Lavorel e Garnier 2002) de que espécies graminoides respondem as variacoes
bioticas e abidticas via plasticidade de atributos (Quadros et al. 2009, Nabinger et al.
2009), caracterizando um estado transitorio entre o tipo funcional de captura de recursos
e 0 de conservacgdo de recursos (Cruz et al. 2010). Neste estudo, 0 campo apresentou
tipica dupla estrutura contemporanea com a presenca de plantas prostradas e cespitosas
(Araujo et al. 1948, Saint-Hillaire et al. 2002, Soares et al. 2002, Rambo 2005, Overbeck
et al., 2007). As propriedades que emergem deste tipo de comunidade vegetal incluem
estratégias de controle e tolerancia por meio de mecanismos que reduzem o acesso do
tecido foliar ao dano por herbivoria (Sosinski e Pillar 2004). As relagdes positivas da
interacdo entre plantas em uma comunidade vegetal pode prover facilitagdo ao criar micro
habitats com diferentes condicGes de intensidade luminosa e, assim, reduzir o estresse
térmico, a evapotranspiracdo e danos por incidéncia de ventos (Stringham et al, 2003,
Padilla et al. 2008). O efeito do sombreamento, determina também, a sinalizacdo de genes
promotores de captura ou conservacdo de recursos do ambiente (Ballaré 2009, Cruz et al.
2010). Entretanto, o conhecimento incipiente dos mecanismos da plasticidade vegetal em
um ambiente natural desafiam nosso entendimento sobre os processos ecoldgicos

(Semchenko et al. 2012).

Os mecanismos fisioldgicos de maior relevancia para A. affinis foram
evidenciados a partir de uma andlise de coordenadas principais que explicou 68,63% da
variacdo total dos dados. Grupos nitidos de unidades amostrais (p > 0.1) corroboraram

que o acumulo de formas reduzidas de Qa observado no transiente OJIP (Fig. 4A)
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direcionou o comportamento fotoquimico para atividade de dissipacdo de energia na
forma de calor (DIlo/RC) durante os horarios de maior intensidade luminosa (Fig. 6A).
Correlacdes significativas entre DIo/RC e V,; em contraste com Pl ABS, @eo € weo/(1-yeo)
(p = 0.0001) sustentam esta hipotese.

Considerando um terceiro eixo de ordenacdo multivariada (grafico néo
apresentado), pode ser constatado uma correlacgdo significativa entre TRo/RC e YNPQ (p
= 0.03). Este terceiro eixo reduziu o poder de sintese e explica¢do da variacao total dos
dados para 50,678%, entretanto, trouxe um resultado valioso diretamente relacionado
com atividade fotoquimica de captura de elétrons por centros de reacdo ndo redutores de

Qa (Strasser et al. 2004).
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Fig. 6: Diagramas de mesma ordenacdo de 188 unidades amostrais, descritas pela
atividade fotoguimica de: A - Axonopus affinis Chase, B — Paspalum pumilum Ness, C —
Axonopus argentinus Parodi, D — Saccharum angustifolium (Ness) Trin.. Os caracteres
numericos representam a hora da coleta dos dados (8 = 08:00h, 14 = 14:00h, 15 = 15:00h,
15> =15:00’h, 16 = 16:00h). Variaveis da atividade fotoquimica estéo listadas em Tabela
1 e 2 no item metodologia. Posi¢do original dos descritores somente é mostrada quando
a correlagdo com pelo menos um dos eixos foi maior do que 0.80. Os eixos apresentados
foram estaveis com 10.000 interacdes.

A prevencdo de danos ao aparato fotossintético e suas subunidades ativas pode ser

feita a partir da dissipacéo de energia excedente por meio de centros ndo redutores de
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quinonas, assim, a energia capturada é rapidamente perdida na forma de calor (Strasser
et al. 2004). Mudangas em NPQ refletem a atividade do ciclo das xantofilas, o qual
protege o aparato fotossintético de danos causados por luz excessiva (Demming-Adams
et al. 1999; Ralph et al. 2002, Krause e Jahns 2004).

A anélise de coordenadas principais para P. pumilum explicou 70,49% da
variacdo total dos dados e 4 grupos nitidos (p > 0.1) foram obtidos a partir de uma anélise
de agrupamento (dados ndo mostrados). O comportamento do transiente OJIP (Fig. 4B) e
a trajetoria (resposta ecofisioldgica das unidades amostrais no tempo, Fig. 6B) sugeriram
que um mecanismo de quenching fotoquimico esteve associado a variaveis de dissipacao
de calor como resposta a exposicao a luz natural. Entretanto, considerando a matriz total
de dados para P. pumilum, esta hip6tese ndo se sustenta pois correlac@es significativas
entre ETR e yeo (p = 0.014), DIo/RC e yeo (p = 0.0001), Mo em contraste com yeo, On,
NPQ e YPNQ (p < 0.05) revelam uma fotoinibi¢do dindmica e conservacdo de energia
associado a um eficiente mecanismo de quenching ndo fotoquimico. Mecanismos do
quenching fotoquimico foram mais evidentes durante as 15 horas com e sem a presenca
de sombreamento, compreendendo um mesmo grupo nitido (analise de agrupamentos p
>0.1).

A fotoinibicdo é um efeito reversivel quando em estagios iniciais de exposicao a
maior intensidade luminosa, no entanto a inibi¢do prolongada pode resultar na completa
oxidacgéo do FSII, o qual pode ser reparado (Dias e Marenco 2006, Gongalves et al. 2010).
Sob moderado excesso de luz pode ser observado fotoinibicdo dindmica, no qual o
rendimento quéntico e a conservacdo de energia estdo correlacionados e respondem
retornando ao estado base quando as condigdes de estresse do ambiente de luz cessam

(Force et al. 2003, Jiang et al. 2008).
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Foi observado uma maior amplitude de respostas fotoquimicas em A. argentinus
com 70.49% de explicacdo total da variagdo dos dados (Fig. 6C) considerando as
distancias entre unidades amostrais no diagrama de ordenagéo. Houve resposta similar (p
> 0.05) durante os horérios de maior intensidade luminosa (14 e 15h) evidenciado por
processos de dissipacdo de calor e ao quenching relativo a eventos de fotoinibicdo (Fig.
6C). A mudanca na atividade de quenching com a presenca de sombreamento por nuvens
as 15’h em contraste com a intensidade luminosa das 16h (p=0.0005, Fig. 6C). A maxima
eficiéncia de processos fotoquimicos no FSII mostrou-se dependente de processos
relativos ao quenching de fotoinibicdo e da dissipacédo de calor (p = 0.0001). Entretanto,
correlacbes significativas entre gp, AF/Fm' € ETR em contraste com wyeo confirmam
fotoinibi¢do dinamica via conservacao de energia e a acdo de mecanismos de quenching
fotoquimico (p < 0.04).

O quenching fotoquimico estima o percentual de centros de reacdo abertos e a
proporcao de energia dos fétons capturadas por estes centros (Magnusson 1997, Juneal et
al. 2005, Ralph e Gademann 2005). Assim, quando todos o0s centros de reacdo estdo
abertos, gr = 1 e quando todos os centros estdo fechados, qr = 0 (Schreiber et al. 1986),
refletindo o grau de fechamento de centros de reacdo e de oxidacdo e reducdo de Qa. A
conservacao de energia consiste na probabilidade de um elétron capturado mover-se para

além de Qa reduzida e, portanto, ndo esta associado a dissipacdo na forma de calor.

S. angustifolium apresentou unidades amostrais mais proximas as variaveis de
vitalidade e do componente para desempenho fotoquimico da fase termal durante 60% do
tempo de monitoramento (Fig. 6D). Os 4 grupos nitidos obtidos e a trajetoria das unidades
amostrais (Fig. 6D) sustentam que incrementos no tamanho funcional do complexo
antena esteve associado com mecanismos responsaveis pela conservacdo de energia

fotoquimica e a vitalidade devido as correlagGes significativas para ABS/RC e Mo em
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contraste com Pl ABS e yeo (p = 0.0001). O efeito da auséncia de sombreamento no
comportamento da atividade fotoquimica de S. angustifolium (Fig. 6D) alterou os
mecanismos de resposta para um acimulo de Qa reduzida as 15h, entretanto, ndo ha
evidéncia para estresse em funcdo da acdo correlacionada de mecanismos de ABS/RC e

Pl ABS (p = 0.0001) no comportamento do transiente OJIP (Fig. 5D).

O tamanho efetivo da antena, ABS/RC, é funcdo do numero total de fotons
absorvidos por molécula de clorofila de todos os centros de reacao dividido pelo nimero
total de centros de reagdo ativos (Mehta et al. 2010). Neste contexto, valores de ABS/RC
podem ser influenciados pela razdo de centros de reacdo ativos e inativos. Assim, a
varidvel ABS/RC pode representar (1) centros de reacao inativos transformados em Qa
ndo redutores de FSII, quando o comportamento de ABS/RC esta em associacdo com a
captura de elétrons; ou (2) o tamanho funcional da antena quando existe um
comportamento correlacionando o rendimento quantico fotoquimico e ABS/RC (Yusuf
etal. 2010). Neste cenario, um maior contingente de pigmentos (clorofilas e carotendides)
pode ter sido recrutado, aumentando, assim, o tamanho funcional da antena (Strasser et

al. 2004, Yusuf et al. 2010).
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2.5 Considerag0es finais:

Espécies gramindides de mesmo tipo funcional apresentaram atividades
fotoquimicas similares dentro dos tipos funcionais, porém divergiram nas estratégias de
conservacao e particdo de energia entre fotossistemas. O tipo funcional de captura de
recursos mostrou maior perturbagdo na emissdao de fluorescéncia basal e maior pool de
transportadores de elétrons fotossintetizantes, dependéncia de mecanismos do quenching
ndo fotoquimico como via de relaxamento das unidades fotossintéticas e fotoinibicdo
dindmica. Entretanto, o tipo funcional de conservacdo de recursos mostrou maior
estabilidade em emissédo de fluorescéncia basal e menor pool de transportadores de
elétrons associado a mecanismos de quenching fotoquimico e tamanho efetivo da antena

do complexo coletor de luz.

Os resultados encontrados corroboraram a abordagem de tipologia funcional
construida a partir de teor de matéria seca e area foliar especifica. Por tanto, as diferentes
estratégias de conservacdo de energia entre fotossistemas e 0s mecanismos de quenching
sugerem um estado funcional transitério dentro das classificacbes de captura ou

COHSGI’V&Q&O de recursos.
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3.2 Introducéo:

A vegetacdo campestre constitui um dos maiores biomas do mundo e pode ser
definida com uma cobertura vegetal na qual h4 predominancia de vegetacdo herbacea com
ou sem cobertura arbustiva arborea (Suttie et al. 2005). Nos campos da regido sul do Brasil,
0 pastejo é um dos fatores responsaveis pela persisténcia de mosaicos de vegetacdo campestre
e florestal, de forma muito pronunciada na Serra do Sudeste (Pillar e Quadros 1997, Focht e

Pillar 2003, Overbeck et al. 2007).

A complexidade da vegetacdo campestre nestes ecossistemas pode ser explicada a
partir de uma abordagem de tipologia funcional, juntando espécies diferentes em grupos
relacionados a estratégias de captura ou conservacado de recursos (Quadros et al. 2009, Cruz
et al. 2010). Nesta abordagem, espécies de plantas podem ser unidas em grupos que tém
como caracteristicas fisioldgicas principais a rapida ciclagem de nutrientes e alocacédo de
carbono na parte aérea. Assim, os grupos formados podem relacionar os aspectos adaptativos
das plantas aos processos dominantes no ecossistema (Pillar e Orloci 1993, Box 1996,

Lavorel et al. 1997, Weiher et al. 1999, Lavorel e Garnier 2002).

Axonopus affinis Chase, grama tapete, € uma espécie de graminea estolonifera e
prostrada de pré foliacdo conduplicada que ocorre em campos Umidos (Welker e Longhi-
Wagner 2007). A grama tapete é classificada como planta de captura de recursos,
apresentando facilidade de alastramento, alta tolerancia a desfolha e ao pisoteio, e resiliéncia
ao fogo (Overbeck et al. 2007, Quadros et al. 2009, Machado et al. 2013). Por tanto,
dominante em campos do sul do Brasil manejados com baixa oferta de forragem e sujeito a

remocdo natural de biomassa (Sosinski e Pillar 2004, Andrade et al, 2015).
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O fator luz é um recurso natural essencial para as plantas (Murchie et al. 2005). Em
seu ambiente natural, as plantas sdo expostas a diferentes regimes de intensidades de luz que
variam consideravelmente ao longo de um dia, o qual exigem um alto grau de plasticidade
das plantas (Dias e Marenco 2006). A fluorescéncia da clorofila a pode ser uma medida da
eficiéncia fotoquimica e prover informagdes estruturais e funcionais dos centros de reacéo

do fotossistema 11 (FSII) em resposta as interagdes com o meio abiotico (Strasser et al. 2004).

O objetivo deste estudo foi identificar os mecanismos da atividade fotoquimica de
Axonopus affinis (Poaceae) que sustentam a hipdtese de que a rapida ciclagem de nutrientes
intrinseca de plantas de captura de recursos é precedida por plasticidade fisioldgica no uso

da energia luminosa.
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3.3 Materiais e métodos:

O estudo foi conduzido em vegetacdo campestre de uma &rea experimental da
Embrapa Pecuéria Sul, Bagé/RS (primavera 2014). Amostras foram coletadas em distintos
momentos do dia com intensidades de luz denominados de: 1 - alta densidade de fluxo de
fétons fotossintetizantes (high photosynthetic photon flux density - HI); e 2 — baixa
intensidade de fluxo de fotons fotossintetizantes (low photosynthetic photon flux density -
LI). O clima da area experimental é classificado como Marine — Mild Winter [Cfb (K&ppen)]
(Moreno 1961). As temperaturas apresentam variacdo sazonal com média de temperature
méaxima de 20-24°C, média de temperatura minima de 12-16°C e média de precipitacdo

mensal de 118.7mm.

A amostragem preferencial (Mueller-Dombois and Ellenberg 1974) foi precedida por
reconhecimento visual da composicdo e estrutura da vegetacdo. Desta forma, éareas
homogéneas com 90% de dominancia de Axonopus affinis Chase foram escolhidas. Neste
estudo foram utilizadas 60 unidades amostrais (folhas jovens, ndo danificadas e totalmente

expandidas).

Para acessar mudancas nos transientes da emissdo de fluorescéncia de clorofila a
(cinética OJIP) as unidades amostrais foram acondicionadas ao escuro por 30 minutos
(Fluorémetro OS-30p (Opti-Sciences Hudson, NH, USA)). As medidas foram feitas durante
o0 inicio da manh@ (controle) até as 16:00 h, respeitando o intervalo de duas horas entre cada
nova medida. Os dados foram plotados em escala logaritmica partindo de um ponto basal de
emissdo de fluorescéncia (O) até um nivel maximo desta emissao (P), destacando inflexdes
intermediarias destes pontos (pontos J e | da curva OJIP). Apos esta plotagem, os dados da

curva OJIP foram duplamente normalizados entre O-J e J-P e, apresentados como cinética
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relativa variavel de fluorescéncia no tempo t conforme segue: Vi = (Ft — Fo)/(Fm — Fo)
representado por Wo; = (Ft— Fo)/(Fs— Fo) e Wip = (Ft— Fy)/(Fm — Fs) plotado como diferenca
da cinética relativa variavel (Vt osip vi — V't ozip L1) (Strasser 2004, Strasser et al. 2007, Smith

et al. 2009).

Para monitorar as variaveis Fo, Fm, Fo/ Fm, FW/Fo e FW/Fm (Rohacek 2002) foram
utilizadas unidades amostrais acondicionadas ao escuro por 30 minutos. Para determinar Fo’,
Fm’ e Fv'/Fm’ foram utilizadas unidades amostrais acondicionadas a luz ambiente. A variavel
Fo’ como Fo’ = Fo/ [(FuW/Fm) + Fo/Fm’] foi calculada de acordo com Oxborough e Baker (1997).
Em seguida, foram calculados valores para as variaveis AF/Fn’, gp, gn, YNO, YNPQ, NPQ
e ETR (Schreiber et al. 1986, Genty et al. 1989, Klughammer e Schreiber 2008). A densidade
de fluxo de fétons fotossintetizantes sob condi¢des ambientais (photosynthetic photon flux
density - PPFD) foi determinada a partir de um sensor quantico de luz LI-190R (Li-COR,

Lincoln, NE, USA).

O método de ordenacao multivariada foi utilizado para identificar padrbes de variagdo
na atividade fotoquimica entre HI e LI para Axonopus affinis Chase. Foi feita transformacao
vetorial dos dados dentro de varidveis, optando pela padronizacdo pela amplitude. As
varidveis de atividade fotoquimica foram submetidas a analise de coordenadas principais,
utilizando a distancia Euclidiana como uma medida de dissimilaridade entre unidades
amostrais. O método de auto reamostragem bootstrap foi utilizado para testar a estabilidade
dos eixos de ordenacdo (o = 0.1) (Pillar 1999). Objetivando detectar padrbes de resposta aos
ambientes de luz e para testar a significancia das correlacdes das varidveis fotoquimicas, as
unidades amostrais foram submetidas a anélise de variancia multivariada via testes de

aleatorizacdo com 10.000 permutagdes, utilizando a distancia Euclidiana como medida de
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dissimilaridade (o = 0.05). As analises foram feitas com auxilio do aplicativo computacional

MULTIV (Pillar 2004).
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3.4 Resultados e discusséo:

O transiente OJIP de A. affinis mostra um tipico crescimento polifasico, descrito
inicialmente como o efeito Kautsky (Stirbet e Govindjee 2011). Iniciando de um ponto basal
O (minima fluorescéncia) até um ponto méximo P (méaxima fluorescéncia) (Fig. 7AB). O
ambiente HI mostrou um decréscimo no ponto P e uma reducdo na &rea acima da curva de
fluorescéncia de forma mais pronunciada do que as curvas do ambiente LI (Fig. 7A). A
diferenga da cinética relativa variavel no tempo t ndo mostrou desvios hiperbélicos positivos

nas bandas I e K (Fig. 7C).

A forma dos transientes OJIP mostram que as unidades amostrais estavam
fotossinteticamente ativas (Yusuf et al 2010). A area acima da curva de fluorescéncia entre
O e P (area) representa o tamanho do pool de transportadores de elétrons do FSII, os quais
incluem Qa e Qg (Joliot e Joliot 2002). Redugdes na area ocorrem quando o transporte de
elétrons do centro de reacdo para o pool de quinonas é bloqueado parcial ou totalmente
(Mehta et al. 2010). Assim, foi considerado que os transientes OJIP representam diferentes
comportamentos das unidades amostrais devido as respostas de aclimatacdo a ambos

ambientes de luz (Hl e LI).

E esperado que em graminoides com maior area foliar especifica (specific leaf area -
SLA) que permitem a rapida ciclagem de nutrientes e de componentes foliares estruturais em
resposta ao pastejo (Quadros et al. 2009, Cruz et al. 2010, Gong et al. 2014) mostrem,
também, capacidade de aclimatacdo em comunidade vegetal em HI (Gloser e Gloser 1996).
Esta hipotese é parcialmente confirmada pela estabilidade da diferenca da cinética relativa

variavel (Fig. 7C).
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Fig. 7: Mudancgas na emisséo dos transientes da fluorescéncia da clorofila a (cinética OJIP)
em Axonopus affinis (Chase) Poaceae de campo natural. Fig. 1A: HI — momento de alta
densidade de fluxo de fétons fotossintetizantes (high photosynthetic photon flux density). Fig.
1B: LI — momento de baixa densidade de fluxo de fotons fotossintetizantes (low
photosynthetic photon flux density). Fig. 1C: Fluorescéncia relativa variavel no tempo t: Vi =
(Ft— Fo)/(Fm— Fo) representado por Wo; = (Ft— Fo)/(F:— Fo) € Wip = (Ft— Fy)/(Fm—F)) plotado
como diferenca cinética (Vt ozip v — Vt osip L1).

Neste estudo, foi observado que em HI, decréscimos na habilidade do FSII para
reduzir Qa como uma proporcdo do total de centros de reacdo que poderiam ser fechados
foi acompanhado por um incremento no ponto J (fase fotoquimica, O-J) da curva OJIP (Force
et al. 2003). Entretanto, nenhuma evidéncia para a perda da capacidade de reoxidacdo de Qa
em A. affinis em HI foi observada a partir das analises da diferenca da cinética relativa
variavel (banda J, dados desta curva ndo foram mostrados). A amplitude hiperbdlica em AJ
é utilizada como indicativo de inibi¢do bioquimica do estado redox de Qa devido a uma alta
atividade de centros Qa ndo redutores (Christen et al. 2007, Mehta et al. 2010). Na mesma
analise, a partir da diferenca da cinética relativa variavel foi possivel identificar auséncia de

desequilibrio entre o lado doador e aceptor de elétrons do FSII (Strasser 1997) em torno de

300 ps (banda K) (Fig. 7C).

Entretanto, incrementos no montante de centros Qg redutores foram observados pelo
desvio negativo da banda | (Fig. 7C). E fato que centros Qg redutores representam uma sub
populagdo de FSII localizados na regido ndo empilhada da membrana dos tilacoides (Kraus
e Weis 1991). Assim, HI desencadeia um estado de transicdo do FSII partindo da regido
empilhada para a ndo empilhada via fosforilagcdo do complexo coletor de luz (light harvesting
complex — LCH). Portanto, o desvio negativo na banda | € um indicativo de que os centros
Qs néo redutores estdo atuando como dissipadores de calor na fase termal da curva OJIP (JIP

rise) (Setilik et al. 1990, Stirbet e Govindjee 2012). Centros ndo redutores sdo eficientes
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armadilhas de éxitons, dissipando toda energia de excitacdo na forma de calor, prevenindo
danos as subunidades do FSII e protegendo outros centros de reacdo vizinhos (Strasser et al.
2004). E criada, entdo, uma reserva de pool de quinonas para o turnover e reparo de proteinas

D1 de centros de reacdo danificados pelo excedente de energia recebido (Kraus e Weis 1991).

Diagramas de mesma ordenacdo mostram diferentes padrdes de atividade
fotoquimica de A. affinis entre os ambientes HI e LI (Fig. 8) (p = 0.0001). O eixo | explica

58.48% e 0 eixo 11 23.48%, o0 que representa 81.96% da variacdo total dos dados.

No inicio da manha em HI 8:00 h [251.833 + 1.12 pumol (fétons) m-2s7] (Fig. 5A) e
em LI [224.8 + 11.25 pymol (fétons) m2s7] (Fig. 8B) foi encontrado um comportamento
similar para variaveis ligadas aos processos de quenching fotoquimico. Durante as 10:00h
em HI [550 + 0.84 pumol (fétons) m=2s1] (Fig. 8A) e LI [266.85 + 1.34 pmol (fétons) m=2s-
11 (Fig. 8B), mudangas na emissdo de fluorescéncia minima (Fo e Fo') foram indicativos de
ajustamento da maquinaria fotoquimica em A. affinis para processos ndo fotoquimicos nao
regulados que implicam em perda de energia pelo FSII (YNO e Fo/Fm — variaveis de estresse

fisioldgico).

Variaveis associadas a processos de quenching ndo fotoquimico melhor definem a
resposta fisioldgica de A. affinis entre 12:00 h [706.6 + 4.75 umol (fétons) m2s] e 14:00 h
[774.4 + 2.57 pmol (fétons) m~2s7!] em HI (Fig. 8A). Houve um comportamento diferente de
unidades amostrais as 16:00 h em HI [420.12 + 15.55 pmol (fotons) m—2s7], em contraste
com o grupo de unidades amostrais formado por 12:00 h e 14:00 h (p < 0.05), sugerindo uma
tendéncia para um retorno para as condic¢des iniciais de monitoramento. Em contraste com

HI (Fig. 8A), em LI (Fig. 8B) o padrédo de atividade fotoquimica apds o ajustamento do



71

maquinario fotoquimica as 10:00 h, foi mais eficiente em converter a energia luminosa em

processos do quenching fotoquimico.

Neste estudo, correlacGes significativas (p = 0.0001) mostraram que variaveis de
rendimento foram mais dependentes de mudangas em Fo do que em Fn, com a conservagao
da energia incidente no FSII que foi convertida em energia quimica em ambos 0s ambientes.
Variaveis de rendimento sdo consideradas indicadores de dano fotoinibitorio do complexo
FSII, alterando o formato do transiente OJIP, causado tanto por decréscimos em Fm ou por
incrementos em Fo (Krause e Weis 1991, Strasser et al. 2004). Entretanto, fotoinibicdo é
melhor definida a partir do incremento na dissipacdo de energia na forma de calor e
decréscimo na conservacdo de energia incidente no FSII que poderia ser convertida em
energia quimica (Force et al. 2003, Jiang et al. 2008). A fracdo de energia remanescente
(YLOOS) foi dividida em dois distintos componentes: YNO e YNPQ, provendo importante
informacdo sobre a performance de A. affinis em condi¢des de HI (Fig. 8A) e o respectivo
decremento em Fm da curva OJIP (Fig. 7A). A correlagdo significativa entre méaxima
eficiéncia de processos fotoquimicos no FSII (Fv/Fo), a variavel de rendimento mais sensivel,
e YNO (p < 0.05) as 10:00 h mostram que a fracdo de energia dissipada representa perdas
constitutivas, as quais refletem inabilidade da espécie vegetal em proteger-se frente aos danos
de excesso de luz devido ao fechamento de centros de reacdo do FSII. Porém, a correlagédo
significativa, entre as variaveis de rendimento e YNPQ (p < 0.001) durante 12:00 h e 14:00
h foi indicativo de alta capacidade de protecdo a partir de mecanismos regulatorios, que
eventualmente podem prevenir fotodano (Klughammer e Schreiber 2008). Assim, ficou
determinado que a fotoinibi¢do dindmica apresentada em A. affinis foi revertida através de

mecanismos fotoprotetores, sugerindo compensagdo em YNPQ por decréscimos em YNO.
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Fig. 8: Diagramas de mesma ordenacdo de 290 unidades amostrais, descritas pela atividade
fotoquimica de Axonopus affinis Chase (Poaceae) em um momento de alta densidade de fluxo
de fotons fotossintéticos (high photosynthetic photon flux density - HI) e em momento de
baixa densidade de fluxo de fétons fotossintéticos (low photosynthetic photon flux density -
LI). Os caracteres numéricos representam a hora da coleta dos dados (1 = 08:00h, 2 = 10:00h,
3 = 12:00h, 4 = 14:00h, 5 = 16:00h). Fo/Fm — quenching de fotoinibigdo; Fv/Fo — maxima
eficiéncia de processos fotoquuimicos no FSII; gn — coeficiente de quenching néo
fotoquimico; gr — quenching fotoquimico; Y(NO) — fracdo de energia passivamente dissipada
na forma de calor, principalmente devido ao fechamento de centros de reacédo do FSII;
Y(NPQ) — fracdo de energia dissipada na forma de calor via mecanismos regulatorios de
fotoprotecdo; AF/Fn' — eficiéncia fotoquimica do FSII. Posi¢do original dos descritores
somente é mostrada quando a correlacdo com pelo menos um dos eixos foi maior do que
0.65. Os eixos apresentados foram estaveis com 10.000 interagoes.

Correlagbes significativas entre varidveis de rendimento (similares ao
comportamento observado para a taxa de transporte de elétrons) e NPQ (p = 0.0001)
associadas a manutencdo da eficiéncia quantica fotoquimica do FSII em HI (Fig. 8A),
sugerem gue a energia incidente no aparato fotossintético esteve acima do necessario para
saturar o sistema de transportadores de elétrons, e portanto, esta energia excedente foi
dissipada. Mudancas em NPQ refletem a atividade do ciclo das xantofilas, o qual protege o
aparato fotossintético de danos causados por luz excessiva (Krause e Jahns 2004, Demming-

Adams et al. 1999; Ralph et al. 2002).

LI (Fig. 8B) induziu mudancas no padrdo de atividade fotoquimica em unidades
amostrais ap0s o ajustamento das 10:00 h, o qual foi ordenado mais proximo da eficiéncia
fotoquimica do FSII, indicando maior rendimento quantico fotoquimico em LI. Incrementos
em eficiéncia fotoquimica podem indicar ativacéo de enzimas envolvidas no metabolismo de
carbono e na abertura estomatica. Entretanto, rendimento quéntico do FSII como uma medida
de fotossintese nunca deve ser utilizada para fazer comparacdes entre diferentes folhas em

um estudo de campo (Maxwell e Johnson 2000).
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3.5 Considerag0es finais:

A auséncia de desvios negativos nas bandas K e | e o decremento no ponto P do
transiente OJIP durante HI mostrou-se dependente de mecanismos de quenching ndo
fotoquimico. Assim, a plasticidade da atividade fotoquimica ficou estabelecida em fun¢éo da
fotoinibicdo dindmica revertida por ganhos compensatorios de YNPQ em detrimento de

YNO.
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4. Conclusao Geral

Os resultados encontrados corrobaram a abordagem de tipologica funcional
construida a partir do teor de matéria seca e area foliar especifica em estudos de ecossistemas
campestres de contemporanea dupla estrutura.

A similaridade para respostas na atividade fotoquimica de espécies gramindides de
mesmo tipo funcional encontrada mostrou que emissdes de fluorescéncia basal e maior pool
de transportadores de elétrons fotossintetizantes, dependéncia de mecanismos do quenching
ndo fotoquimico e fotoinibicdo dindmica foram caracteristicas do tipo funcional de captura
de recursos. Entretanto, o tipo funcional de conservagdo de recursos mostrou maior
estabilidade em emissdo de fluorescéncia basal e menor pool de transportadores de elétrons
associado a mecanismos de quenching fotoquimico e tamanho efetivo da antena do complexo
coletor de luz.

O padrdo estavel de atividade fotoquimica observado em A. affinis foi direcionado
por mecanismos de quenching da emissdo de fluorescéncia de clorofila a e pelo
comportamento do transiente OJIP, os quais revelaram plasticidade fisiologica a partir de

mudangas reversiveis na estrutura e funcéo de cloroplastos.



