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RESUMO 

 
PEREIRA, Lucas Felisberto, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, julho de 
2015. Silício potencializa as taxas fotossintéticas mediante uma maior 
condutância mesofílica em folhas de arroz infectadas por 
Microdochium oryzae. Orientador: Fabrício Ávila Rodrigues. 
 

O arroz (Oryza sativa) é um dos grãos mais consumidos no mundo, no entanto, as 

perdas proporcionadas por patógenos têm de reduzido grandemente sua 

produtividade. Dentre estes, a escaldadura, causada pelo fungo Microdochium 

oryzae, se destaca por ser uma das principais doenças encontradas no arroz. É sabido 

ainda que, o Silício (Si) é responsável por conferir resistência a uma grande gama de 

patógenos, em especial na cultura do arroz, incluindo M. oryzae. Para investigar o 

que proporciona essa maior resistência, plantas de arroz foram crescidas em solução 

nutritiva, supridas e não supridas com Si, inoculadas e não inoculadas com M. 

oryzae. Foi encontrado que plantas supridas com Si possuíam menores severidades a 

escaldadura do arroz, que foi relacionada aos maiores teores desse elemento nessas 

plantas. As plantas supridas com Si e inoculadas, apresentaram maiores taxas 

fotossintéticas (A), além de maiores rendimento fotoquímico máximo do 

fotossistema II  (FSII) (Fv/Fm), a eficiência na captura da energia de excitação pelos 

centros de reação do FSII (Fv’/Fm’) e taxa de transporte de elétrons (ETR), 

demonstrando que nas plantas supridas com Si, a eficiência na captura e 

transformação da energia luminosa em química era menos afetada quando o Si era 

suplementado. A análise da taxa aparente de carboxilação máxima (Vcmax) e da taxa 

de carboxilação que é limitada pelo transporte de elétrons (Jmax) em base Cc, permitiu 

inferir que, o Si não mitigou os danos bioquímicos proporcionados pela presença do 

fungo M. oryzae, uma vez que nenhuma diferença estatística foi encontrada. Desta 

forma, os dados conduzem a interpretação de que a suplementação com Si permite 

melhores A através da manutenção de maiores condutâncias mesofílicas (gm), 
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proporcionando assim, menores limitações difusivas nas plantas inoculadas, uma vez 

que a gm é grandemente afetada pela presença do patógeno na ausência deste 

elemento. Ainda, a análise quantitativa das limitações à fotossíntese, corrobora com 

os resultados encontrados, uma vez que as fortes limitações mesofílicas observadas 

quando o Si não era adicionado. Desta forma conclui-se que o fornecimento do Si à 

cultura do arroz mitiga os efeitos deletérios proporcionados pela infecção causada 

por M. oryzae, através da manutenção da condutância do CO2 presente nas câmaras 

subestomáticas até os sítios de carboxilação da Rubisco. 
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ABSTRACT  

 
PEREIRA, Lucas Felisberto, M.Sc., Universidade Federal de Viçosa, July, 
2015. Silicon enhances photosynthetic rates way increasing mesophyll 
conductance in rice leaves infected with Microdochium oryzae. Adviser: 
Fabrício Ávila Rodrigues. 
 

Rice (Oryza sativa) is one of the most consumed grains in the world, however, losses 

provided by pathogens have greatly reduced productivity. Among these, scald, 

caused by the fungus Microdochium oryzae, stands out as a major disease found in 

rice. It is also known that, Silicon (Si) is responsible for conferring resistance to a 

wide range of pathogens, especially in rice crops, including M. oryzae. To investigate 

what this provides greater resistance, rice plants were grown in nutrient solution, 

supplied and not supplied with Si, inoculated and not inoculated with M. oryzae. It 

was found that plants supplied with Si had lower severities to scald of rice, which 

was related to higher levels of aluminum in these plants. The plants supplied with Si 

and inoculated, had higher photosynthetic rates (A), as well as higher maximum 

photochemical efficiency of photosystem II (PSII) (Fv/Fm), the efficiency of 

excitation energy capture by PSII reaction centers (Fv’/Fm’) and electron transport 

rate (ETR), demonstrating that plants supplied with Si, the efficiency in the capture 

and transformation of light energy into chemical was less affected when Si was 

supplemented. The analysis of the apparent maximum rate of carboxylation (Vcmax) 

and carboxylation rate that is limited by the transport of electrons (Jmax) in Cc base, 

allowed to infer that the Si not mitigated the biochemical damage provided by the 

fungus M. oryzae presence, since no statistical difference was found. Thus, the data 

lead to the interpretation that supplementation with Si allows better by maintaining 

the largest mesophyll conductance (gm), thus providing smaller diffusive limitations 

on inoculated plants, since gm is greatly affected by the presence of the pathogen in 
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the absence of this element. Furthermore, the quantitative analysis of limitations to 

photosynthesis corroborates the results, since the mesophyll strong limitations 

observed when the Si was not added. Thus, it is concluded that the supply of the Si in 

rice culture mitigates the deleterious effects provided by the infection caused by M. 

oryzae, by the maintenance of the CO2 present conductance substomatic to the sites 

of carboxylation of Rubisco. 
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INTRODUÇÃO 

O arroz (Oryza sativa L.) é um dos produtos agrícolas de maior importância 

por ser a base da alimentação de grande parte da população mundial. A ocorrência de 

doenças é um dos fatores que contribuem grandemente para reduzir a produção de 

grãos de arroz, em cerca de 30% (Oerke, 2006). A escaldadura, causada pelo fungo 

Monographella albescens (Thümen) Parkinson Sivanesan & C. Booth (forma 

imperfeita Microdochium oryzae (Hashioka & Yokogi) Samuels & Hallett), tem 

causado perdas na produção de arroz, da ordem de 20 a 30%, principalmente em 

plantios localizados em regiões com elevada umidade e quando a infecção pelo 

fungo ocorre na fase do emborrachamento dos grãos (Ou, 1985; Prabhu et al., 2006). 

Os sintomas da escaldadura nas folhas aparecem como pequenas lesões de coloração 

verde-oliva sem margens definidas, as quais se expandem formando sucessões de 

faixas concêntricas com alternância das cores marrom-claro e escuro (Filippi et al., 

2005). A escaldadura tem sido controlada com a aplicação de fungicidas, uma vez 

que a disponibilidade de cultivares resistentes aos orizicultores é limitada (Oerke, 

2006; Filippi et al., 2005). Buscando uma estratégia para o controle da escaldadura 

do arroz, Tatagiba et al. (2014) reportaram que uma maior concentração foliar de 

silício (Si) reduziu a expansão das lesões da escaldadura nas folhas das plantas 

supridas com esse elemento; essa resposta foi acompanhada de maiores 

concentrações de compostos fenólicos solúveis totais e de derivados de lignina-ácido 

tioglicólico e maiores atividades das enzimas peroxidases, polifenoloxidases, 

fenilalanina amônia-liases e lipoxigenases. 

A infecção de plantas por patógenos de diferentes estilos de vida, tais como 

Pyricularia oryzae, Microdochium oryzae e Bipolaris oryzae em arroz, Puccinia 

pisidii em eucalipto, Xanthomonas axonopodis pv. phaseoli em feijoeiro e Fusarium 

oxysporum f. sp. lycopersici em tomate, tem ocasionado reduções na assimilação 
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líquida de carbono e na fluorescência da clorofila, sendo que, na maioria dos casos, a 

limitação é atribuída a danos na maquinaria fotossintética das plantas ou por 

limitações estomáticas à fotossíntese (Berghaus & Reisener, 1985; Díaz et al., 2001; 

Mandal et al., 2008; Dalagnoll et al., 2012; Schwartz & Singh, 2013; Debona et al., 

2014; Tatagiba et al., 2014). Entretanto, estudos procurando demonstrar a 

importância da condutância mesofílica (gm) como um fator limitante da capacidade 

fotossintética de plantas em associação com limitações de naturezas estomática e 

bioquímica, principalmente em se tratando de fatores de estresse bióticos, são 

extremamente raros na literatura  (Flexas et al., 2008).  Sampol et al. (2003) até então 

foram os únicos a relatar que a gm foi importante para explicar as reduções 

fotossintéticas em folhas de videira com sintomas do “grapevine fan leaf vírus”; no 

entanto, o papel da gm no controle da fotossíntese para os muitos outros 

patossistemas existentes não tem sido estudado. 

Detmann et al. (2012) demonstraram que plantas de arroz supridas com Si 

apresentaram aumento no peso de 1000 grãos e no número de espiguetas culminando 

com aumento na produtividade, o que foi explicado pelo aumento da taxa 

fotossintética associada a um substancial aumento nos valores de gm  nas plantas 

supridas com Si. Entretanto a importância desses aumentos em gm proporcionados 

pela suplementação com Si após a infecção por patógenos não foi até então relatada. 

Desta forma, as limitações à fotossíntese proporcionadas por patógenos, podem estar 

sendo erroneamente atribuídas a limitações de natureza bioquímica e estomática, 

uma vez que, a limitação mesofílica pode corresponder a frações da ordem de 20 a 

50% da limitação total à fotossíntese (Griffiths & Helliker, 2013). 

Na literatura atual, existe uma grande lacuna sobre as possíveis influências de 

patógenos sobre gm. Ainda, visto que, plantas de arroz supridas com Si apresentam 

aumentos na gm, os possíveis efeitos desses aumentos na interação de plantas e 
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patógenos não foram até então esclarecidos. Desta forma, este trabalho teve como 

objetivo verificar se os aumentos na gm em plantas de arroz supridas com Si foram 

supostamente responsáveis pelas maiores performances fotossintéticas quando 

infectadas por M. oryzae. 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

Crescimento das plantas. Plantas de arroz (cv. Primavera) foram cultivadas em 

vasos plásticos contendo 5 dm3 de solução nutritiva de Hoagland & Arnon (1950), 

foi constituída de: 1,0 mmol KNO3 L
-1; 0,25 mmol NH4H2PO4 L

-1; 0,1 mmol NH4Cl 

L-1; 0,5 mmol MgSO4.7H2O L-1; 1,0 mmol Ca(NO3)2 L
-1; 0,30 μmol CuSO4.5H2O L-

1; 0,33 μmol ZnSO4.7H2O L-1; 11,5 μmol H3BO3 L
-1; 3,5 μmol MnCl2.4H2O L-1; 0,1 

μmol (NH4)6Mo7O24.4H2O L-1; 25 μmol FeSO4.7H2O  L-1 e 25 μmol EDTA L-1 

bisódico. O ácido monosilícico, obtido pela passagem do silicato de potássio (PQ 

Corporation, São Paulo) através de uma coluna contendo resina trocadora de cátions 

(Amberlite IRA 410) (Ma et al., 2002), foi adicionado à solução nutritiva nas 

concentrações de 0 e 2 mmol de Si L-1. 

Inoculação das plantas com M. oryzae. Utilizou-se o isolado UFV-DFP Mó12 de 

M. oryzae, o qual se encontrava preservado em tubos de ensaio contendo batata 

dextrose ágar (BDA) e coberto por óleo mineral em geladeira a 4°C. Aos 25 dias 

antes da inoculação das plantas com M. oryzae, pedaços de meio de cultura BDA 

contendo micélio do fungo foram transferidos para placas de Petri contendo meio 

BDA. Quando a colônia do fungo atingiu 3 cm de diâmetro, o mesmo foi repicado 

para novas placas de Petri contendo meio BDA. As placas de Petri foram mantidas 

em câmara de crescimento tipo B.O.D. (temperatura de 25ºC e fotoperíodo de 12 

horas), por 15 dias. Plantas com 50 dias de idade (estádio inicial de crescimento 

reprodutivo) (Matsuo & Hoshikawa, 1993) foram inoculadas com M. oryzae 
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utilizando-se de discos de meio BDA (0,25 cm2) contendo estruturas do fungo. Três 

discos foram equidistantemente colocados na face adaxial da sétima, oitava e nona 

folhas do colmo principal, da base para o ápice, de cada planta, e aderido à superfície 

da folha com uma leve pressão. As plantas inoculadas foram colocadas em câmara de 

nevoeiro (temperatura de 25 ± 4ºC e umidade relativa de 90 ± 5%) onde 

permaneceram durante cinco dias, sob luz natural (máxima densidade de fluxo de 

fótons de ≈ 950 μmol m–2 s–1). 

Determinação dos parâmetros de trocas gasosas e da fluorescência da clorofila 

a. Os parâmetros de trocas gasosas taxa líquida de assimilação de CO2 (A), 

condutância estomática (gs), concentração de CO2 nas cavidades subestomáticas (Ci) 

e a taxa de transpiração (E), foram estimados em plantas inoculadas e não inoculadas 

com M. oryzae, supridas ou não de Si, das 9:00 às 13:00 h (horário solar), sob 

irradiância de 1000 µmol de fótons m-2 s-1 e concentração externa de CO2 (Ca) de 400 

µmol mol-1 ar. Três sistemas portáteis de trocas gasosas de fluxo aberto (LI-6400XT; 

LI-COR Inc., Lincoln, NE) foram utilizados simultaneamente durante as avaliações. 

Os parâmetros de fluorescência da clorofila a (Chl a) foram obtidos por meio de 

câmaras de fluorescência integradas na mesma pinça na qual os parâmetros de trocas 

gasosas foram mensurados. Para a obtenção da fluorescência inicial (F0), as folhas, 

previamente adaptadas ao escuro (30 min), foram iluminadas com um fraco feixe de 

luz actínica modulada (0,03 μmol m-2 s-1). Para mensurar a fluorescência máxima 

(Fm), pulsos saturantes de luz branca de 8000 μmol de fótons m-2 s-1 foram aplicados 

durante 0,8 s. Com base nos valores de F0 e Fm, calculou-se o rendimento 

fotoquímico máximo do fotossistema II  (FSII) (Fv/Fm), como: Fv/Fm = [(Fm - F0)/Fm]. 

Numa próxima etapa, com as folhas aclimatadas à luz, um pulso de saturação (8000 

μmol m-2 s-1; 0,8 s) foi emitido de modo a se alcançar a fluorescência máxima 

estando a folha adaptada à luz (Fm’). Em seguida, a luz actínica foi desligada e a 
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iluminação na faixa do vermelho distante (2 μmol m-2 s-1) foi aplicada nas folhas para 

que a fluorescência inicial, após a adaptação à luz (F0’), fosse mensurada. Assim, de 

posse dos valores dos parâmetros F0’ e Fm’, estimou-se a eficiência na captura da 

energia de excitação pelos centros de reação do FSII,  Fv’/Fm’ = [(Fm’ -  F0’)/Fm’)] 

(Logan et al., 2007). A proporção de luz absorvida pelas clorofilas associadas ao 

FSII, a qual é utilizada na etapa fotoquímica da fotossíntese, foi expressa como ϕPSII 

= [(Fm’ -Fs)/Fm’] (Genty et al., 1989). A taxa de transporte de transporte de elétrons 

(J) foi calculada a partir da equação J = ϕPSIIߚߙDFFF, em que ߙ é a absortância 

foliar e ߚ é o fator que leva em consideração o particionamento da energia luminosa 

entre os dois fotossistemas, e DFFF é definida como a densidade de fluxo de fótons 

fotossintéticos. O produto ߚߙ foi estimado segundo Valentini et al. (1995) a partir da 

relação entre ϕPSII e o rendimento quantimento quântico aparente de fixação de CO2 

(ϕCO2), obtida variando a intensidade de luz sob condições não-fotorrespiratórias; 

entretanto, devido as dificuldades de se determinar um ߚߙ para as plantas inoculadas, 

utilizou-se para essas o mesmo ߚߙ das plantas não inoculadas. A resposta de A às 

diferentes concentrações internas de CO2 (curvas A/Ci) foi obtida a partir de um 

conjunto de plantas para cada um dos quatro tratamentos. As medições iniciaram-se a 

uma Ca de 400 µmol CO2 mol-1 e, uma vez atingido o “steady-state”, a concentração 

de CO2 foi gradualmente diminuída até 50 µmol mol-1 e, posteriormente, 

gradualmente aumentada até 1600 µmol mol-1. Desse modo, as curvas A/Ci 

consistiram de 12 pontos com diferentes valores de Ca. Finalmente, as correções para 

o vazamento de CO2 dentro e fora da câmara do LI-6400 foram aplicadas a todos os 

dados de trocas gasosas de acordo com Rodeghiero et al. (2007). 

Estimativas da condutância mesofílica ao CO2 (gm), taxa de carboxilação 

máxima (Vcmax), taxa máxima de carboxilação limitada pelo transporte de 
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elétrons (Jmax) e análise quantitativa das limitações à fotossíntese. A concentração 

cloroplastídica de CO2 (Cc) foi estimada de acordo com Harley et al. (1992), a saber: 

 

Cc= (Γ∗(J + 8(A + RL)) ∕ (J – 4(A + RL))) 

 

Em que: J e A foram obtidos por meio de trocas gasosas e das medições de 

fluorescência da Chl a conduzidas sob luz de saturação; RL foi estimada como sendo 

a metade da respiração noturna (Niinemets et al., 2005, 2006, 2009b) e Γ∗ foi 

definido como sendo o ponto de fotocompensação do CO2 na ausência de respiração 

mitocondrial. O valor conservado de Γ∗ para o arroz foi obtido de acordo com Li  et 

al. (2009). 

A condutância ao CO2, dos espaços intercelulares até seu sitio de fixação no 

estroma dos cloroplastos, denominada condutância mesofílica (gm), foi estimada a 

partir da  inclinação de A vs (Ci-Cc): 

 

A = gm(Ci-Cc) 

 

de tal modo que a estimativa de gm representa um valor médio obtido ao longo dos 

pontos utilizados na relação Ci < 300 μmol mol−1 ar. 

Uma vez que todos os métodos disponíveis para estimar gm baseiam-se em 

modelos que possuem várias suposições, todas as limitações técnicas, além de fontes 

de erro existentes devem ser consideradas de modo a obter estimativas confiáveis 

para este parâmetro (Pons et al., 2009). Assim, para se aumentar a confiabilidade dos 

dados, a gm também foi estimada utilizando-se uma abordagem alternativa descrita 

por Gu et al. (2010) como técnica de ajuste à curva por exaustivas otimizações 

duplas (Exhaustive Dual Optimization (EDO)). Para tal, os dados das curvas A/Ci 

foram enviados para o “Oak Ridge National Laboratory” (OakRidge, TN, Estados 
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Unidos), que utiliza EDO para criar parâmetros a partir das curvas A/Ci baseados nos 

modelos de Farquhar-von Caemmerer-Berry (1980). A média dos valores de gm para 

os quatro tratamentos obtidos pelo método descrito por Harley et al. (1992), quando 

combinados com as médias obtidas pela abordagem descrita por Gu et al. (2010), 

resultaram em uma correlação linear significativa (r2 = 0,97, P < 0,01). Com base 

nessa correlação, todos os valores abaixo analisados corresponderam a valores 

obtidos por meio do método descrito por Harley et al. (1992). 

Os valores de Vcmax e Jmax foram calculados a partir das curvas A/Ci ajustando o 

modelo mecanístico de assimilação do CO2 proposto por Farquhar et al. (1980) e 

utilizando Cc baseado nos parâmetros cinéticos da Rubisco dependentes da 

temperatura (Kc e K0) (Bernacchi et al., 2002). Desta forma, foi obtido o Vcmax e Jmax 

em base Ci (Vcmax Ci e Jmax Ci) e Cc (Vcmax Cc e Jmax Cc). Os procedimentos de ajuste 

das curvas estão detalhados em Detmann et al. (2012). Posteriormente, os parâmetros 

fotossintéticos Vcmax Ci, Jmax Ci, Vcmax Cc, Jmax Cc e gm foram normalizados para 25°C 

utilizando-se das equações de resposta à temperatura de acordo com Sharkey et al. 

(2007).  

As limitações fotossintéticas foram particionadas em seus componentes 

funcionais: limitação estomática (LS), mesofílica (LM) e bioquímica (LB). Para tal, 

utilizaram-se os valores de A, gs, gm, Vcmax, Γ *, Cc e Km = Kc (1 + O/Ko) com base no 

método proposto por Grassi & Magnani (2005), a saber: 

 

LS = ((gtot/gs) × (�A/�Cc)) / (gtot + (�A/�Cc)) 

LM = ((gtot/gm) × (�A/�Cc)) / (gtot+ (�A/�Cc)) 

LB =gtot / (gtot + (�A/�Cc)) 
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Em que: gs é a condutância estomática ao CO2, gm é a condutância mesofílica à 

difusão do CO2 e gtot é a condutância total ao CO2 desde o ambiente até os 

cloroplastos (gtot=1/[(1/gs)+(1/gm)]). �A/�Cc foi calculado tal como: 

 �A/�Cc = [Vcmax(Γ∗ + Km)] / (Cc + Km)2 

 

Avaliação das plantas inoculadas e não inoculadas. 24 h Antes da avaliação do 

experimento, as plantas inoculadas foram transferidas para uma casa de vegetação 

onde seriam avaliadas, por um período de para aclimatação. Os dados de trocas 

gasosas, fluorescência da Chl a e as curvas A/Ci foram analisadas na região logo 

abaixo ou logo acima do disco contendo o micélio do fungo, na oitava e na nona 

folha do colmo principal das plantas de cada repetição. As plantas não inoculadas 

foram analisadas juntamente e nas mesmas condições que as plantas inoculadas.  

Determinação da concentração foliar de Si. Amostras da sétima, oitava e nona 

folha do colmo principal das plantas das repetições de cada tratamento foram 

coletadas às 120 (hai), lavadas em água destilada e secas em estufa com ventilação 

forçada de ar a 70°C até atingirem peso constante. Posteriormente, as folhas, sem 

bainha, foram moídas em moinho tipo Thomas-Wiley, equipado com peneira de 20 

mesh. A concentração foliar de Si foi determinada de acordo com Korndörfer et al. 

(2004). 

Delineamento experimental e análise estatística dos dados. O experimento foi 

instalado em delineamento inteiramente casualizado em esquema fatorial 2 × 2, com 

cinco repetições. Os fatores estudados foram: doses de Si (0 e 2 mmol Si L-1) e 

plantas inoculadas e não inoculadas com M. oryzae. Cada unidade experimental foi 

constituída por um vaso plástico contendo cinco plantas de arroz. Os dados obtidos 

foram submetidos à análise de variância e as médias dos tratamentos foram 
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comparadas pelo teste-t (P ≤ 0,05) utilizando o software SAS versão 9.0 (SAS 

Institute, Inc., Cary, NC). 

 

RESULTADOS 

A concentração de Si foliar aumentou significativamente em 90% nas plantas 

supridas com esse elemento em relação às plantas não supridas (Fig. 1A). A 

severidade da escaldadura foi reduzida significativamente em 88% nas plantas 

supridas com Si em comparação com as plantas não supridas com esse elemento 

(Fig. 1B). 

Para o fator inoculação das plantas, não houve efeito significativo apenas para 

os parâmetros Ci, LS e LB. Para o fator doses de Si, não houve efeito significativo 

apenas para os parâmetros gs, Ci, Cc, E, Vcmax Cc e Jmax Cc. Para a interação 

inoculação das plantas × doses de Si, houve efeito significativo apenas para o 

parâmetro Fv/Fm (Tabela 1). 

Na presença de Si, houve aumento significativo de 15 e 44% para A, de 6 e 

12% para Fv’/Fm’, de 9 e 25% para ETR, de 20 e 49% para Vcmax Ci, de 16 e 35% 

para Jmax Ci, de 29 e 52% para gm, respectivamente, para as plantas não inoculadas e 

inoculadas com M. oryzae (Figuras 2A, 3B e C, 4A e B e 5). O parâmetro Fv/Fm 

aumentou significativamente em 8% apenas nas plantas supridas com Si e inoculadas 

com M. oryzae. Nas plantas inoculadas com M. oryzae, houve reduções significativas 

de 62 e 43% para A, de 56 e 55% para E, de 55 e 42% para gs, de 59 e 48% para Cc, 

de 21 e 16% para Fv’/Fm’, de 15e 8% para Fv/Fm, de 50 e 38% para ETR, de 70 e 

53% para Vcmax Ci, de 39 e 21% para Jmax Ci, de 40 e 45% para Vcmax Cc, de 23 e 15% 

para Jmax Cc, de 68 e 54% para gm, respectivamente, para plantas não supridas e 

supridas com Si (Figuras 2A, B, C e D, 3A, B e C, 4A, B, C e D e 5). 
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Na análise quantitativa das limitações à fotossíntese, observou-se diferença 

significativa para os fatores inoculação de plantas e doses de Si somente para LM. 

Na presença de Si, houve redução significativa de 15 e 27% para LM, 

respectivamente, nas plantas não inoculadas e inoculadas. Nas plantas inoculadas 

com M. oryzae, houve aumentos da de 33 e 21% para LM, respectivamente, para 

plantas não supridas e supridas de Si (Figura 6B). As limitações difusivas totais 

(LS+LM) corresponderam a 65% do total nas plantas inoculadas e não supridas com 

Si enquanto que nas plantas supridas, os valores referentes às limitações difusivas 

corresponderam a 55% do total (Figura 6A e B). 

 

DISCUSSÃO 

O Si tem sido responsável por conferir resistência às plantas a fatores 

estressantes de ordem abiótica e biótica (Rodrigues et al., 2003, 2004, 2005; Epstein, 

2009; Resende et al., 2012; Aucique-Perez et al., 2014). No presente estudo, 

observou-se que plantas supridas com Si apresentaram menor severidade da 

escaldadura associada a uma maior concentração foliar de Si. 

O suprimento com proporcionou Si maiores valores de A nas plantas não 

inoculadas, corroborando, assim, com os resultados relatados por Detmann et al. 

(2012), o quais atribuíram esses aumentos aos incrementos em gm. Ainda, a infecção 

das folhas de arroz por M. oryzae proporcionou reduções em A em magnitude similar 

à reportada por Tatagiba et al. (2015), reflexo da maior severidade e de danos 

relacionados a maquinaria fotossintética. Entretanto, o Si mitigou os efeitos 

deletérios da infecção causada por M. oryzae, uma vez que os valores de A foram 

superiores em relação aos das plantas não supridas com Si. Dados similares foram 

encontrados por Aucique-Perez et al. (2014), em que o Si aparentemente mitigou os 
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efeitos deletérios do patógeno Pyricularia oryzae em plantas de trigo, acarretando, 

em decorrência,  maiores valores de A. 

O parâmetro gs é um dos principais fatores que limitam A e qualquer fator 

estressante que proporcione sua redução pode implicar em redução nos valores de A, 

pois reduz-se sobremaneira o influxo de CO2 desde a atmosfera até as cavidades 

subestomáticas (Flexas, 2004). Dessa forma, fica evidente que o Si não contribui 

para manutenção da gs nas plantas infectadas e, embora as reduções após a 

inoculação sejam significativas, a importância de gs como um fator limitante para a 

fotossíntese foi menor se comparado as limitações mesofílicas e bioquímicas. 

Patógenos necrotróficos, de maneira geral, produzem enzimas líticas que 

degradam a parede celular das folhas culminando em profundos impactos no 

metabolismo fotossintético (Scholes, 2009). Dessa forma, os parâmetros de 

fluorescência da clorofila a vêm sendo utilizados de maneira eficiente para 

identificar danos a maquinaria fotossintética ocasionados por patógenos, os quais que 

podem estar associados a reduções em Fv/Fm, Fv’/Fm’ e ETR (Debona et al., 2014; 

Aucique-Perez et al., 2015; Tatagiba et al., 2015). As reduções nos parâmetros de 

fluorescência da chl a nas plantas inoculadas e não supridas com Si demonstram a 

ocorrência de danos a maquinaria fotossintética devido as reduções em Fv/Fm com 

possível ocorrência de fotoinibição e redução na performance fotossintética das 

plantas. Ainda, a redução conjunta da ETR e da eficiência com que a energia de 

excitação é capturada pelos centros de reação do PSII abertos (definida como 

Fv’/Fm’), gera um excesso de poder redutor, que pode  culminar em danos 

fotooxidativos (Maxwell and Johnson, 2000; Aucique-Perez et al., 2015 ). 

Entretanto, nas plantas supridas com Si, observaram-se valores significativamente 

maiores nos parâmetros de fluorescência da chl a, permitindo deduzir que as reações 

dependentes da luz e a conversão desta em energia químicaforam maiores nas plantas 
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supridas com Si mesmo após a inoculação, resultando em maior eficiência 

fotossintética.  

Vcmax e Jmax são parâmetros que expressam a máxima atividade da Ribulose-

1,5-bisfosfato carboxilase/oxigenasse (Rubisco) e a taxa máxima de transporte de 

elétrons, respectivamente (von Caemmerer, 2000). O Vcmax é dependente da 

quantidade de proteínas Rubisco presente na folha e Jmax das proteínas que compõem 

as membranas dos tilacóides. As reduções nos valores de Vcmax e Jmax, expressos em 

base Ci, para as plantas infectadas por M. oryzae indicam, a ocorrência de forte 

limitação bioquímica a fotossíntese (von Caemmerer, 2000). Entretanto, nas plantas 

inoculadas e não supridas com Si em relação às supridas com esse elemento, as 

reduções observadas nos valores desses parâmetros foram mais proeminentes, 

permitindo postular que o Si estaria atuando em nível bioquímico aliviando, assim, 

as limitações bioquímicas decorrentes da infecção por M. oryzae. Entretanto, existem 

muitos relatos de que as reduções observadas em Vcmax Ci e Jmax Ci são decorrentes de 

reduções em gm e que, após analisar Vcmax Cc e Jmax Cc as reduções desaparecem, uma 

vez que os efeitos de gm foram desconsiderados (Flexas et al., 2002, 2007). Assim, 

considerando que não houve efeito do Si para Vcmax Cc e Jmax Cc, os maiores valores 

obtidos para A em plantas inoculadas e supridas de Si não foram associados a 

menores limitações bioquímicas, mas sim difusivas. Em outras palavras, as 

diferenças encontradas para Vcmax e Jmax em base Ci não foram observadas quando os 

mesmos foram calculados em base Cc (Flexas et al., 2002, 2004, 2007; Sargadoy et 

al., 2010). 

É sabido que plantas de arroz supridas com Si apresentaram aumentos 

significativos na condutância do mesófilo ao CO2, que por sua vez estiveram 

diretamente relacionados com maiores rendimentos em produtividade (Detmann et 

al., 2012). Os dados do presente estudo vão de acordo com os resultados reportados 
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por Detmann et al. (2012), já que os maiores valores de gm ocorreram para as plantas 

supridas com Si. Por sua vez, os valores de gm também foram maiores para as plantas 

inoculadas e supridas com Si em relação as plantas não supridas. Considerando que 

os valores de gm foram maiores para as plantas inoculadas e supridas com Si em 

relação as plantas não supridas, ficou demonstrado notoriamente o efeito do Si em 

contribuir para que os valores de gm tornem-se maiores e, consequentemente, os 

valores de A, para as plantas infectadas por M. oryzae.  

Sampol et al. (2003) foram os primeiros a reportar que a gm foi o principal fator 

que contribui para limitar A na interação planta-patógeno. Entretanto, nenhum estudo 

até então realizado correlacionou a importância dos incrementos de gm 

proporcionados pelo suprimento do Si, principalmente para patossistemas em arroz, 

haja vista que o arroz é respondente as aplicações de Si. Assim, este estudo é o 

primeiro a relatar que a menor severidade, maiores A e gm nas plantas inoculadas, 

somente existiram devido ao suprimento de Si o qual contribuiu para mitigar os 

efeitos deletérios da infecção causada por M. oryzae. Ainda, a análise quantitativa 

das limitações na fotossíntese indicou que as plantas não supridas com Si e 

infectadas por M. oryzae apresentaram limitações mesofílicas significativamente 

maiores do que as das plantas supridas. Assim, fica demonstrado o papel positivo do 

Si pode em reduzir os sintomas da escaldadura mediante a manutenção da difusão do 

CO2 dos espaços intercelulares até os sitios de carboxilação da Rubisco, o que foi 

grandemente afetado nas folhas das plantas não supridas com Si durante o processo 

infeccioso de M. oryzae. 

Conclui-se que, embora M. oryzae tenha tido a capacidade de causar danos 

bioquímicos nas folhas das plantas supridas ou não com Si, os mesmos foram mais 

drásticos na ausência de Si desse elemento. A análise dos parâmetros Vcmax e Jmax nas 

bases Ci e Cc, respectivamente, os maiores valores gm e as menores limitações 
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mesofílicas nas plantas supridas com Si e nestas, contribuíram sobremaneira para 

menores limitações difusivas e com isso maiores A após a infecção por M. oryzae. 
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APÊNDICE 

 

Tabela 1.Resultados (significância) da análise de variância dos efeitos dos fatores 

inoculação das plantas (inoculação) e doses de silício (Si) na taxa líquida de assimilação 

de CO2 (A), condutância estomática (gs), concentração de CO2 nas cavidades 

subestomáticas (Ci), concentração cloroplastídica de CO2 (Cc), taxa de transpiração (E), 

rendimento quântico máximo do fotossistema dois (PSII) (Fv/Fm), eficiência na captura 

da energia de excitação pelos centros de reação (Fv’/Fm’), taxa de transporte de elétrons 

(ETR), condutância mesofílica (gm), taxa de carboxilação máxima e taxa máxima de 

carboxilação limitada pelo transporte de elétrons ambiente e em base Ci (Vcmax Ci e Jmax 

Ci) e Cc (VcmaxCc e JmaxCc), limitação estomática (LS), limitação mesofílica (LM) e 

limitação bioquímica (LB). 

Parâmetros Inoculação Si Inoculação× Si 

A < ,0001 < ,0001 0,5300 
gs < ,0001 0,1007 0,4085 
Ci < ,0786 0,2403 0,6558 
Cc 0,0312 0,2328 0,7755 
E < ,0001 0,0671 0,1415 

Fv'/Fm' < ,0001 0,0016 0,3330 
Fv/Fm < ,0001 0,0279 0,0374 
ϕPSII < ,0001 0,0031 0,3503 
ETR < ,0001 0,0029 0,3421 
gm < ,0001 < ,0001 0,6081 

Vcmax Ci  < ,0001 0,0099 0,8450 
Jmax Ci  0,0002 0,0013 0,3226 

Vcmax Cc  0,0005 0,3342 0,5768 
Jmax Cc  0,0242 0,0774 0,7259 

LS 0,0528 0,1425 0,8889 
LM 0,0083 0,0320 0,2865 
LB 0,1128 0,1928 0,3627 
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Figura 1.  Severidade da escaldadura foliar (A) e concentração foliar de silício (Si) (B) 

em plantas de arroz cultivadas em solução nutritiva contendo 0 (-Si) ou 2 mM silício 

(Si) (+Si) e não inoculadas (NI) ou inoculadas (I) com Microdochium oryzae. Médias 

dos tratamentos -Si e +Si dentro de NI e I seguidas de um asterisco (*) são 

significativamente diferentes pelo teste-t ao nível de 5% de probabilidade. Barras 

representam o erro padrão da média. 
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Figura 2. Taxa líquida de assimilação de CO2 (A) (A), condutância estomática (gs) (B) 

taxa de transpiração (E) (C) e concentração cloroplastídica de CO2 (Cc) (D) em folhas 

de plantas de arroz cultivadas em solução nutritiva contendo 0 (-Si) ou 2 mM silício (Si) 

(+Si) e não inoculadas (NI) ou inoculadas (I) com Microdochium oryzae. Médias dos 

tratamentos -Si e +Si dentro de NI e I seguidas de um asterisco (*) e entre os 

tratamentos NI e I dentro de -Si e +Si seguidos de um triângulo (▲) ou triângulo 

invertido (▼), respectivamente, são significativamente diferentes pelo teste-t ao nível 

de 5% de probabilidade. Barras representam o erro padrão da média. 
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Figura 3. Rendimento quântico máximo do fotossistema dois (PSII) (Fv/Fm) (A), 

eficiência na captura de energia de excitação pelos centros de reação abertos do PSII 

(Fv’/Fm’) (B) e taxa de transporte de elétrons (ETR) (C) em folhas de plantas de arroz 

cultivadas em solução nutritiva contendo 0 (-Si) ou 2 mM silício (Si) (+Si) e não 

inoculadas (NI) ou inoculadas (I) com Microdochium oryzae. Médias dos tratamentos -

Si e +Si dentro de NI e I seguidas de um asterisco (*) e entre os tratamentos NI e I 

dentro de -Si e +Si seguidos de um triângulo (▲) ou triângulo invertido (▼), 

respectivamente, são significativamente diferentes pelo teste-t ao nível de 5% de 

probabilidade. Barras representam o erro padrão da média. 
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Figura 4. Taxa de carboxilação máxima e taxa máxima de carboxilação limitada pelo 

transporte de elétrons em base Ci (Vcmax Ci e Jmax Ci) (A e B) e em base Cc (Vcmax Cc e 

Jmax Cc) (C e D) em folhas de plantas de arroz cultivadas em solução nutritiva contendo 

0 (-Si) ou 2 mM silício (Si) (+Si) e não inoculadas (NI) ou inoculadas (I) com 

Microdochium oryzae. Médias dos tratamentos -Si e +Si dentro de NI e I seguidas de 

um asterisco (*) e entre os tratamentos NI e I dentro de -Si e +Si seguidos de um 

triângulo (▲) ou triângulo invertido (▼), respectivamente, são significativamente 

diferentes pelo teste-t ao nível de 5% de probabilidade. Barras representam o erro 

padrão da média. 
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Figura 5. Condutância mesofílica (gm), calculada pelo método de Harley (1992) e 

normalizada para 25ºC, em folhas de plantas de arroz cultivadas em solução nutritiva 

contendo 0 (-Si) ou 2 mM silício (Si) (+Si) e não inoculadas (NI) ou inoculadas (I) com 

Microdochium oryzae. Médias dos tratamentos -Si e +Si dentro de NI e I seguidas de 

um asterisco (*) e entre os tratamentos NI e I dentro de -Si e +Si seguidos de um 

triângulo (▲) ou triângulo invertido (▼), respectivamente, são significativamente 

diferentes pelo teste-t ao nível de 5% de probabilidade. Barras representam o erro 

padrão da média. 
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Figura 6. Análise quantitativa da limitação estomática (LS) (A), limitação mesofílica 

(LM) (B) e limitação bioquímica (LB) (C) em folhas de plantas de arroz cultivadas em 

solução nutritiva contendo 0 (-Si) ou 2 mM silício (Si) (+Si) e não inoculadas (NI) ou 

inoculadas (I) com Microdochium oryzae. Médias dos tratamentos -Si e +Si dentro de 

NI e I seguidas de um asterisco (*) e entre os tratamentos NI e I dentro de -Si e +Si 

seguidos de um triângulo (▲) ou triângulo invertido (▼), respectivamente, são 

significativamente diferentes pelo teste-t ao nível de 5% de probabilidade. Barras 

representam o erro padrão da média. 
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