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RESUMO

Além do papel estratégico na matriz energética brasileira, o cultivo da
cana-de-agUcar também € importante paraa producdo de aglicar e assim éum
dospilaresdaagriculturabrasileira. Entreainterceptacéo daenergialuminosa
pelo dossel das plantas de cana-de-aclcar e a producéo de etanol, aglcar e
energia nas usinas, reacoes de sintese e degradacdo ocorrem nas folhas e nos
colmos, apresentando variagdes tanto em escala espacial como temporal. Tais
reagOes sdo o foco deste trabalho, cujo objetivo é integrar o conhecimento
existente sobre o metabolismo de carbono em plantas de cana-de-acUcar,
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enfatizando a producéo de sacarose nos 6rgdos fonte (folhas), o transporte
deste aclcar entre a fonte e o dreno (colmo) e o consequente acimulo de
sacarose nos colmos, um ponto-chave para o rendimento desta importante
cultura bioenergética. Por fim, a influéncia do ambiente nesses processos
fisiologicos e a regulacéo fonte-dreno serdo abordadas. Uma vez que as vias
de biossintese e degradacéo de carboidratos em cana-de-aclcar sdo tratadas
de forma detalhada e atualizada, esperamos que esta publicagdo sgja uma
relevantefonte deinformagao paraos estudantes e os profissionai sinteressados
nos produtos presentes em nosso diaadia. Por fim, aelaboragéo de estratégias
e préaticas culturais efetivas para 0 mango dos campos de cana-de-agUcar é
possivel apenas com o conhecimento dos processos que determinam o
rendimento de sacarose nos colmos.

Palavras-chave: fotossintese, maturacéo, relactes fonte-dreno.

ABSTRACT
Carbohydrate metabolism in sugar cane

In addition to the strategic role in the Brazilian energy matrix, the
cultivation of sugarcane isalso important for the production of sugar and thus
iIsone of the pillars of Brazilian agriculture. Between the interception of light
energy by the sugarcane canopy and the production of ethanol, sugar and
energy in industrial plants, reactions of synthesis and degradation occur in
sugarcane leaves and stalks, with variationsin both spatial and temporal scales.
Such reactions are the focus of this work, which has as aim to integrate the
current knowledge about the metabolism of carbon in sugarcane, emphasizing
the sucrose synthesis in source organs (leaves), the transport of this sugar
between source and sink (stalk) and the consequent accumulation of sucrose
in stalks, key points for the field performance of this important bioenergetic
crop. Finally, theinfluence of the environment on those physiological processes



and the source-sink regulation will be addressed. Since the pathways of
biosynthesis and degradation of carbohydrates in sugarcane are treated in a
detailed and updated way, we hope that this publication will be a relevant
source of information for students and professionals interested in the
extraordinary and magical process in which solar energy and CO, are
transformed into products present on daily basisin our lives. At the end, the
development of effective strategies and practices for the management of
sugarcane fields is possible only with the knowledge of the processes that
determine the sucroseyield in the stalks.

K ey wor ds. photosynthesis, maturation, source-sink relationships.
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1. INTRODUCAO

O rendimento de sacarose € um dos fatores que determinam aviabilidade
econOmica do cultivo da cana-de-agUcar (Saccharum spp.), sendo um
processo intrinsicamente associ ado ao metabolismo de carboidratos nasfolhas
e nos colmos. Assim, a atividade fotossintética e a capacidade da plantaem
transportar os fotoassimilados para as células do parénquima de reserva no
colmo tem papel determinante no rendimento de sacarose na cana-de-acucar.
O descarregamento do floema e 0 armazenamento da sacarose no vacuolo
das células parenquiméticas devem ser eficientes para manter o gradiente de
concentracdo de sacarose e, assim aimportacdo desse acUcar. Essa dindmica
associada a alta eficiéncia do metabolismo fotossintético C, permitem que a
cana-de-acUcar acumule grandes quantidades de sacarose nos colmos.

Devido ao habito semiperene das plantas, o cultivo da cana-de-agUcar
esta sujeito a grandes variagbes das condi¢ces ambientais, que quando
limitantes afetam de forma significativa o desenvolvimento das plantas e 0
acumulo de sacarose. Como exemplo, baixas temperaturas e déficit hidrico
afetam o metabolismo de carboidratos da cana-de-aglcar de formadependente
da fase fenologica e do gendtipo, podendo prejudicar as plantas na fase de
crescimento inicial e no maximo perfilhamento ou beneficiar o acimulo de
sacarose nos colmos na fase de maturacéo. Além daregulacéo induzida pelo
ambiente no metabolismo das folhas e colmos, ha também a modulacéo
endogena promovida por alteragdes narelacdo fonte-dreno.

Nesse contexto, este trabalho tem como objetivo abordar o
metabolismo de carboidratos nas fontes (folhas) e nos drenos (colmos) de
plantas de cana-de-agUcar, citando as principais reagfes de sintese e de
degradacéo de sacarose e como 0 ambiente as afeta. O transporte de
fotoassimilados desde o carregamento do floema na fonte até o
descarregamento no dreno sera tratado, assim como a regulacdo endogena
da producado de fotoassimilados induzida por variagcdes nos teores de
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carboidratos tanto nas folhas como nos colmos. Sob essa perspectiva, o
metabolismo de carboidratos sera considerado desde as reacdes de
incorporacéo de CO, atmosférico pela fotossintese até 0 armazenamento
de sacarose no vacuolo das células parenquimaticas do colmo.

2. METABOLISMO DE CARBOIDRATOS NA FOLHA

2.1 O metabolismo fotossintético C, na cana-de-agucar

A cana-de-agUicar, uma monocotiledonea de metabolismo fotossintético
C,4, apresentadois tipos celulares distintos contendo cloroplastos nas laminas
foliares (Figura 1): as células do mesofilo e as da bainha do feixe vascular
(BFV), onde os cloroplastos s&o orientados de forma centrifuga (HATCH et
a., 1975). Os feixes vasculares sdo cercados pela BFV clorenquimatosa,
formando aanatomiaKranz (COLBERT e EVERT, 1982). Internamente aBFV
esta presente abainha do mestoma, que possui acentuada deposi ¢&o de suberina
nalamela(ROBINSON-BEERS e EVERT, 1991). L ongitudina mente, hafeixes
vasculares grandes, médios e pequenosintercalados naslaminasfoliares (Figura 1),
caracteristica comum as gramineas. Os feixes de vasos longitudinais séo
conectados por pequenos vasos transversais (COLBERT e EVERT, 1982).
Os plasmodesmos estdo presentes entre as células clorenguimatosas da BFV
e do mesofilo e as células ndo clorenquimatosas do mesofilo, sendo uma
evidéncia do fluxo simpléastico de metabdlitos entre estes compartimentos
(ROBINSON-BEERS e EVERT, 1991).

A assimilacéo de CO, nacana-de-acucar pode atingir valores maiores
que 60 pmol CO, m? st (MOORE e MARETZKI, 1996; SALES, 2015).
Apesar da grande capacidade fotossintética da cana-de-acUcar, ndo ha
relacéo direta aparente entre a alta fotossintese por unidade de érea e o
acumulo de sacarose nos colmos. Essa afirmativa é sustentada pela
comparacao de duas espécies de Saccharum: S. spontaneum, que apesar
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de apresentar fotossintese até duas vezes maior que S. officinarum, tem
menor acumulo de sacarose, isto é, 2% vs. 25% sacarose/massa fresca
(IRVINE, 1975; MOORE e MARETZKI, 1996). Esses resultados indicam
a competicéo pelo carbono assimilado entre o crescimento vegetativo e o
acumulo de sacarose.

O mecanismo de concentracéo de CO, da fotossintese C, € uma
especializacao derivada de ancestrais que apresentavam mecanismo Cy
(SAGE, 2004). A via C, pode ser classificada em funcéo do é&cido de
guatro carbonos formado no inicio do processo fotossintético, nas células
do mesofilo e em funcao da principal enzima de descarboxilacdo que atua
nas célulasdaBFV. As enzimas malicas dependentes de NADP (NADP-ME)
edeNAD (NAD-ME) e afosfoenol piruvato carboxiquinase (PEPCK) atuam
na BFV descarboxilando o acido de quatro carbonos produzido nas células
do mesofilo. A cana-de-acUcar tem sido classificada como C, do tipo
NADP-ME (HATCH et al., 1975; HATCH, 1987), sendo o oxalacetato (OAA)
produzido na carboxilacdo do fosfoenol piruvato (PEP) via PEP carboxilase
(PEPC) no citosol das células do mesofilo, transportado para o cloroplasto
ereduzido amalato viaNADP-malato desidrogenase (NADP-MD) (HATCH
et a., 1975; KANAI e EDWARDS, 1999). O malato é entdo transferido
para a BFV via plasmodesmo e descarboxilado no cloroplasto da BFV,
proximo ao sitio de carboxilagcdo da ribulose-1,5-bisfosfato carboxilase/
oxigenase (Rubisco), onde ocorre o ciclo C; (Figura 1). Porém, estudos
recentes mostram que a cana-de-acUcar apresenta flexibilidade entre os
diferentes mecanismos de descarboxilacéo, isto é, trés formas de
descarboxilacéo ocorreriam concomitantemente. O &cido C, oxalacetato
seria descarboxilado via PEPCK e o malato viaNADP-ME no cloroplasto
da BFV, e via NAD-ME na mitocondria (Figura 1). Aspartato também
pode ser reconvertido a oxal acetato e reduzido a malato para descarboxilacéo
via enzima NADP-ME (CALSA e FIGUEIRA, 2007; FURBANK, 2011,
SALESet a., 2018; CACEFO et al., 2019) (Figura l).
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Rubisco

NADP-ME

Célula do mesofilo Célula da bainha do feixe vascula/

Folha

Figura 1. Seccdo transversal daléaminafoliar de cana-de-aglcar e representacdo esquemética
dalocalizagdo do ciclo C4 nas células do mesofilo (M) edo ciclo C; nas cdlulasdabainhado
feixe vascular (BFV). Model o proposto pararepresentar as reages das descarboxilagfes na
bainhavascular em cana-de-aclicar. Cloroplastos estéo representados em verde eamitocondria
em amarelo. AsreagOes que acarretam nadescarboxilacgo viaNADP-M E estéo representadas
por setasvermelhas; viaNAD-ME por setas marronsevia PEPCK, azuis. Organelaem verde
representacloroplasto eamaredlamitocondria. Osnimeros (1), (2) e (3) representam asenzimas
aspartato aminotransferase, NADPH-malato desidrogenase, e alanina aminotransferase,
respectivamente. Os significados das abreviagOes sdo apresentados na LISTA DE
ABREVIATURAS. Adaptado de Furbank (2011), Saleset al. (2018) e Cacefo et a. (2019).
Foto: C.R.G SaleseA.H. Hayashi (2014).
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No estroma dos cloroplastos das células da BFV os compostos ATP
e NADPH sdo utilizados na reducdo do CO, a 3-fosfoglicerato (3-PGA)
(HARTT et al., 1963). O piruvato (PIR), outro produto resultante da
descarboxilacdo do malato, retorna paraacélulado mesofilo paraaregeneracdo
de PEP, aceptor inicial de CO,, por acdo da enzima piruvato ortofosfato
diquinase (PPDK), com gasto de ATP (DENGLER e NELSON, 1999) (Figuras
1 e 2). A descarboxilagdo ao redor da Rubisco aumenta a razéo CO,:0,
permitindo que esta enzima opere proximo a sua maxima eficiéncia de
carboxilacdo (von CAEMMERER e FURBANK, 2003), reduzindo a
fotorrespiracdo (HATCH, 1987; GHANNOUM et a., 2011; SAGE et 4.,
2014) mesmo em condi¢des ambientai s pouco adequadas para a assimilacéo
de CO, (CARMO-SILVA et d., 2008).

A dindmicadetrocas gasosas e 0 acumul o de carboidratos ndo estruturais
sdo afetados pelas condicdes ambientais e pelo estégio de desenvolvimento
daplanta de cana-de-acUcar. Entender esses processos pode levar a estratégias
para 0 aumento da produtividade da cana-de-acUcar. V arios estudos reportam
aimportanciadadisponibilidade deluz, do déficit de presséo de vapor do ar,
do déficit hidrico no solo e do acimulo de carboidratos na fotossintese e no
crescimento das plantas (MACHADO et a., 2009, 2013; MAGALHAES
FILHO, 2014; SOUZA et d., 2018).

2.2 Biossintese de sacar ose eamido

A partir da triose-fosfato (triose-P) formada no cloroplasto da BFV
s80 sintetizados amido na mesma organela (MOORE e MARETZKI, 1996;
LUNN e FURBANK, 1997, 1999; GROF e CAMPBEL, 2001) e sacarose,
apenas no citosol das células do mesofilo (LUNN e FURBANK, 1999), uma
Vez que Ndo se encontraa enzima sacarose-6-fosfato sintase (SPS) nas cdlulas
daBFV (FURBANK et al., 1985).
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A sacarose € o produto final da fotossintese nas plantas e a principal
formanaqual o carbono assimilado nas folhas € transportado para os drenos
(Figura 2). Na sacarose os carbonos do grupo carbonil presentes na frutose
e ha glicose sd0 unidos por uma ligacéo glicosidica estavel, protegendo este
grupo extremamente reativo da oxidacdo. Por este motivo, a sacarose € um
acUcar ndo redutor (DENNIS e BLAKELEY, 2000). Em cana-de-acucar, a
sacarose € uma molécula envolvida no crescimento, desenvolvimento,
armazenamento, transducéo de sinais e aclimatagéo a estresses ambientais
(HARTT et a., 1963; SALERNO e CURATTI, 2003).

A sintese de sacarose nas plantas C, € essenciamente a mesma das
plantas C;. Porém, como ha adivisdo do metabolismo entre as célulasdaBFV
e do mesofilo e a sintese de sacarose ocorre apenas no citosol das células do
mesofilo, 0 3-PGA produzido pelafixacdo de CO, nos cloroplastos das células
daBFV éenviado parao cloroplasto da célulado mesofilo via plasmodesmo e
entdo essatriose-P é convertida a frutose-1,6-bisfosfato (F1,6BP) por acdo da
frutose-1,6-bisfosfato aldolase. A F1,6BP € hidrolisada de forma irreversivel
pela enzima citosolica frutose-1,6-bisfosfatase (F1,6BPase), formando
frutose-6-fosfato (F6P) efosfato inorganico (P,). Por suavez, aF6P é convertida
aglicose-6-fosfato (G6P) e entéo aglicose-1-fosfato (G1P), originando findmente
a uridina difosfato glicose (UDP-G) via UDP-glicose pirofosforilase
(UDP-GP) (LUNN e FURBANK, 1999). A bomba de prétons pirofosfatase
localizada no tonoplasto provavelmente € aprincipal responsavel pelahidrélise
de pirofosfato (PP,) produzido durante a sintese de sacarose (REA e POOLE,
1993). A sacarose € entéo sintetizada por uma série de reacbes, com a SPS
catalisando a sintese de sacarose-6-fosfato (S6P) a partir de UDP-G e F6PR,
liberando UDP. Por fim, a sacarose-6-fosfato fosfatase (SPP) hidrolisa S6P de
formairreversivel, formando sacarose e liberando P..

A liberacéo de P, a partir das reacOes viaF1,6BPase e SPP no citosol,
gue retorna ao cloroplasto por um transportador antiporte triose-P/P;, é
essencial para dar continuidade ao suprimento de triose-P para o citosol
(LUNN eFURBANK, 1999). Como areacdo da SPSéirreversivel, 0 processo
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de formacdo de sacarose é eficiente mesmo em condi¢Oes de baixa
concentracao de substrato (HUBER e HUBER, 1996; SALERNO e
CURATTI, 2003). Umavez que asacarose € produzida nas cél ulas do mesofilo,
o balanco de triose-P entre aBFV e 0 mesofilo é importante para que ocorra
aregeneracdo daribulose-1,5-bisfosfato (RuBP) naBFV (LUNN e FURBANK,
1999). Assim, os principais pontos de control e da sintese de sacarose incluem
as reacoes gque envolvem a F1,6BPase e SPS (HUBER e HUBER, 1996;
GROF e CAMPBELL, 2001).

A sintese de sacarose também pode ser mediada pela acéo reversivel
da enzima sacarose sintase (SuSy), a partir de UDP-G e frutose, formando
sacarose e UDP. Tanto SPS quanto SuSy encontram-se solubilizadas no
citosol e catalisam livremente as reacGes, no entanto a principal viade sintese
de sacarose envolve a agéo da SPS. Kohler et al. (1988) sugerem que em
folhas de cana-de-acUcar ha SPS suficiente para suportar asintese de sacarose,
enquanto a atividade da SuSy contribui com menos de 10% da sintese total
de sacarose. A SPS é uma proteina de baixa abundancia (< 0,1% da proteina
soltvel foliar) e é relativamente instavel (HUBER e HUBER, 1996). Esta
enzima é considerada como 0 passo limitante da biossintese da sacarose e
se correlaciona com a exportacéo deste aclcar (STITT et al.,1988; HUBER
e HUBER, 1996). Além disso, a SPS exerce controle maior da sintese de
sacarose quando ha altas taxas fotossintéticas (HUBER e HUBER, 1996).

Estudos em diferentes variedades de cana-de-acUcar indicam que a
atividade da SPS foliar esta correlacionada com o contelido de sacarose
foliar. Porém, esta correlacéo ndo é vélida para a concentracéo de sacarose
no colmo, jaque o acimulo de aglicar no vacuol o das células parenquimaticas
do colmo ¢ limitado pelo transporte do aglicar e outras reactes (GROF et
a., 1998; GROF e CAMPBEL, 2001). Os mecanismos de controle da SPS
envolvem a expressao génica, o controle alostérico por G6P (ativador) e P,
(inibidor) eaindapelafosforilacéo reversivel daporcdo seril daenzima(HUBER
e HUBER, 1996; VERMA et al., 2011).
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Nas folhas, associa-se altas atividades da SuSy, da invertase neutra
(IN) e da invertase vacuolar &cida (IVA) ao catabolismo de sacarose para
provimento de substrato para a respiracdo e a manutencdo de células néo
fotossintetizantes (WALKER e POLLOCK, 1993; KINGSTON-SMITH et
al., 1999). As possiveis razdes para a alta atividade dessas enzimas podem
ser atribuidas a localizagcdo em células especificas, que necessitam de alto
catabolismo de sacarose (ex. tricomas) e a regulacdo do metabolismo nas
células fotossinteti zantes, que poderia controlar a particdo de carbono nos
cloroplastos e a assimilacdo de CO, (KINGSTON-SMITH et al., 1999).

Kawade e Devarumath (2014) encontraram correlagéo positivaentre o
teor de sacarose nos colmos e a atividade de SuSy e SPS em folhas maduras
de cana-de-acUcar entre 240 e 360 dias apos o plantio. O padréo das atividades
de IAV elIN foi o oposto, decaindo com o aumento do teor de sacarose. No
entanto, as atividades de IAV e IN foram maiores em plantas com baixa
produtividade em relacé&o as mais produtivas, podendo ser um dos motivos
do menor rendimento de sacarose.

O amido é um carboidrato de reservatemporario nasfolhas, que ndo é
transportavel (LUNN e FURBANK, 1999; GROF e CAMPBEL, 2001). A
sintese deste polimero se acentuanos cloroplastos daBFV (Figura 2) quando
a taxa de exportacdo de sacarose € menor gue a taxa fotossintética. Ele é
sintetizado apartir de F1,6BPase seguido por uma sequéncia de seis reacoes.
O intermediario G1P & convertido aADP-glicose (ADP-G) viaADP-glicose
pirofosforilase (ADP-GP). A Ultimareacéo para completar a sintese de amido
ocorre via amido sintase, em que a porcao glicose da ADP-G é transferida
paraa extremidade ndo redutorada molécula de glicose (carbono 4) dacadeia
de amido crescente (SMITH, 2012). AADP-GPéaprincipa enzimareguladora
da sintese de amido, sendo ativada por 3-PGA e inibida por P,.

A degradacdo do amido foliar pode ocorrer apds a deplecdo de outros
carboidratos foliares ou mesmo comegar antes do anoitecer e se estender até
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0 amanhecer, ja que neste momento a sintese de sacarose ainda € baixa e a
degradacdo do amido ajuda a manter o pool de carboidratos sollveis,
necessarios para a manutencéo do metabolismo (ZEEMAN et al., 2004).
Assim, os processos de remobilizagdo e exportacdo durante a noite regulam
o teor de amido nas folhas ao inicio do dia (HENDRIX e GRANGE, 1991).
A degradacéo do amido foliar provavel mente ocorre da mesma forma como
nos outros 6rgaos que armazenam este carboidrato, uma vez que sua
composi ¢ao e estrutura sdo similares. As duas enzimas hidroliticas B-amilase
e isoamilase sdo0 as principais responsaveis por este processo. O principal
produto da degradacdo do granulo de amido e a maltose, que é exportada
para o citosol, onde sera convertida a hexose-fosfato (SMITH, 2012).

As reacOes de sintese de amido e de sacarose s&o competitivase P, e
triose-P sd0 os principais regul adores das enzimas dessas rotas biossintéticas.
A variagdo no transporte antiporte de triose-P/P; entre o cloroplasto e o
citosol promove a sintese ou ainibi¢éo daformagéo desses dois carboidratos
(DENNIS e BLAKELEY, 2000). Durante o curso de um dia ha variacéo na
disponibilidade de luz e, consequentemente, na producgéo fotossintética. Sob
alta radiacdo, o excesso de fotoassimilados é armazenado como amido no
cloroplasto (PAUL e PELLNY, 2003) e/ou como sacarose nos vacuolos.
Quando armazenada, a sacarose pode ser degradada por duas classes diferentes
de enzimas: as invertases presentes no vacuolo (IAV) e no citoplasma (IN)
com a formacéo de glicose e frutose de forma irreversivel; e pela SuSy de
formareversivel (WINTER e HUBER, 2000). Conforme ocorre a diminuicéo
da disponibilidade de luz e da fotossintese pode ocorrer degradacdo do
amido e a exportacao de fotoassimilados durante o dia (SMITH e STITT,
2007). As variagoes diurnas no contelido de carboidratos em plantas de
cana-de-acticar no campo foram estudadas por Du et al. (2000) efoi observado
gue aproximadamente 82% do carbono fixado na fotossintese durante o dia
€ exportado, enquanto 17% do carbono € acumulado nas folhas na forma de
amido, sendo exportado durante a noite.
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Em geral, aatividade das enzimas do metabolismo de carboidratos e 0
teor de triose-P apresentam grande flutuacéo durante o dia, enquanto os
teores de hexose-P sdo mais estaveis devido afotossintese durante o periodo
diurno e a hidrdlise das reservas de carboidratos. No periodo noturno, a
hexose-P proveniente da degradacéo do amido e utilizada na sintese de sacarose
gue sera exportada para os diversos 6rgaos da planta. A sintese de sacarose
noturna coincide com o rapido decréscimo do teor de amido e com o0 aumento
da atividade das enzimas envolvidas em sua sintese, como SPS, F1,6BPase
e UDP-GP. Assim, asintese de amido durante o dia possibilitaa manutencéo
da exportagao de fotoassimilados durante a noite (SMITH e STITT, 2007).

2.3 Efeito do ambiente no metabolismo da folha

A producdo de sacarose em cana-de-acUcar esta relacionada com a
producéo de fitomassa, sendo ambos 0s processos incrementados pela
maximizacao dainterceptacdo de energiasolar e pelaataeficiéncianaconversao
de energia em fitomassa. A interceptacdo de radiacdo esta associada com a
dimensdo do aparato fotossintético, isto € com o indicede areafoliar (SINGELS
et a., 2005a; MAGALHAES FILHO, 2014). A arquitetura do dossel também
afeta a disponibilidade da radiacéo solar para os tecidos fotossintetizantes,
com efeito significante do tamanho e distribuic¢éo das folhas e do angulo de
inser¢do das mesmas ao longo do perfil do dossel (TEJERA et a., 2007;
MARCHIORI et d., 2010). Em geral, aotimizagdo do uso daradiacéo incidente
ocorre quando a luz é distribuida mais uniformemente por todo o dossel,
evitando o excesso de luz no estrato superior e afalta desse recurso no estrato
inferior (NOBEL et al., 1993). Em cana-de-acUcar, 0 estrato inferior tem um
importante papel nafotossintesetotal da planta, sendo que pequenas variactes
na morfologia do dossel levam a grandes alteragcdes na disponibilidade de luz
para as folhas que se encontram mais préoximas a superficie do solo
(MARCHIORI et al., 2010). Além disso, 0 autossombreamento em variedades
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de cana-de-acUcar pode levar a limitagdes bioguimicas da fotossintese, com
reducdo da capacidade maxima de carboxilagdo da Rubisco e decréscimos
nos teores de nitrogénio e de clorofilas (MARCHIORI et al., 2014; SALES et
a., 2018).

A fotossintese em cana-de-acucar em condicdes de sombreamento
pode ser mais eficiente energeticamente a partir do uso de mais de umarota
de descarboxilagdo, com aumento da atividade da PEPCK, uma vez que
teoricamente PEPCK utiliza menos fotons por CO, fixado (Figura 1). Esta
aclimatac&o € importante parao balanco energético entre o mesofilo eaBF V.
Além do balanco energético, a flexibilidade entre as diferentes rotas de
descarboxilaggdo pode ser importante para o fluxo de metabdlitos entre os
dois compartimentos em situagcbes em que 0 processo fotossintético é
comprometido (Figural; SALESet al., 2018).

Além da disponibilidade de energia solar, variagcdes no suprimento de
agua afetam o crescimento e o desenvolvimento das plantas. A seca leva a
uma grande perda de produtividade na cana-de-aguicar, com até 64% de
reducéo na producdo de biomassa vegetal (INMAN-BAMBER, 2004). O
nimero defolhasverdes, adreafoliar e o perfilhamento séo fortemente afetados
(ROBERTSON et d., 1999; MACHADO et a., 2009) e o enrolamento foliar
€ umarespostacomum paradiminuir aareafoliar exposta(INMAN-BAMBER
e SMITH, 2005; ZHANG et al., 2015) umavez que reduz atranspiracéo e o
excesso de energiainterceptada. A limitag&o dafotossintese devido ao déficit
hidrico na cana-de-agUcar € genotipo-dependente (RIBEIRO et a., 2013;
SALESetd., 2013; 2015; MARCHIORI et a., 2017; ENDRES et a ., 2019),
com algumas variedades apresentando menor sensibilidade da atividade de
enzimas do metabolismo fotossintético, do nitrogénio e de carboidratos e
mantendo um bom desempenho sob condicdo de déficit hidrico
(INMAN-BAMBER e DE JAGER, 1986). A limitacdo fotossintética pode
ser tanto de origem bioquimica, incluindo reducdo nas velocidades de
carboxilacdo da PEPC e da Rubisco (MACHADO et d., 2009; 2013) quanto
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estomética (DU et al., 1996; MACHADO et d., 2009; 2013; RIBEIRO et dl.,
2013; SALES et dl., 2013). A atividade fotoquimica também € afetada e ha
reducéo na proporcdo de energia direcionada para as reagdes fotoquimicas
sob déficit hidrico (SALES et al., 2013; 2015; MARCHIORI, 2014). Apesar
da seca afetar o0 metabolismo fotossintético de diversas formas, a menor
atividade da PPDK é o principal fator limitante da fotossintese sob estresse
hidrico severo (DU et al., 1996; 1998). As enzimas do metabolismo de
carboidratos também sio afetadas pelo déficit hidrico e Du et al. (1998)
constataram reducgdes na atividade de enzimas de sintese de sacarose e de
amido em cana-de-acucar, incluindo a SPS e a F1,6BPase. Assim como
observado em plantas de cana-de-agUcar crescidas sob sombreamento, a
seca leva ao aumento da atividade da descarboxilase PEPCK em variedades
tolerantesaseca(CACEFO et a., 2019), reforcando a presencadeflexibilidade
no mecanismo de descarboxilacdo em Saccharum spp.

Como o déficit hidrico levaaumareducéo da atividade fotossintética, o
excesso de radiacao solar precisa ser dissipado paranéo haver danos ao aparato
fotoquimico e consequente formagdo de especiesreativas de oxigénio (FOY ER
e NOCTOR, 2005). Estudos indicam que variedades de cana-de-aclicar com
menor sensibilidade fotossintética ao déficit hidrico apresentam maior
capacidade do metabolismo antioxidante, com maiores atividades das enzimas
superoxido dismutase e ascorbato peroxidase quando comparadas a
variedades mais sensiveis a seca (CIA et a., 2012; SALES et al., 2013;
BOARETTO et al., 2014). Tal condicéo favorece a recuperacao da
fotossintese apds a reidratacéo (SALES et al., 2013; BOARETTO et dl.,
2014; MARCHIORI, 2014).

Diferente do efeito negativo da seca na fase inicial de crescimento da
cana-de-agcucar (MACHADO et al., 2009), o déficit hidrico moderado nafase
de maturagao aumenta o fluxo de sacarose para o colmo (INMAN-BAMBER,
2004; INMAN-BAMBER et al., 2008). No entanto, vale ressaltar que a
manutencao do suprimento de carbono durante a seca na fase de maturacao
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da cana-de-acUcar € desgjavel e regulada tanto pela area fotossintetizante
como pela fotossintese por unidade de area (ROBERTO et al., 2015). Em
estudo com deficiéncia hidrica induzida na fase de maturacdo de genotipos
de cana-de-agUicar com respostas contrastantes a seca, foi observado que o
genotipo tolerante a seca manteve a atividade fotossintética por um periodo
mais longo sob déficit hidrico e a sua recuperacdo foi mais rapida apés a
reidratacdo. Esta melhor performance foi associada a maior dissipacdo de
energiapor processos ndo fotoquimicos e aumento naatividade da superdxido
dismutase, minimizando os danos oxidativos nostecidos foliares (SALES et
al., 2015).

A variagéo das respostas a seca encontradas em variedades de
cana-de-acucar € coordenada pela interagdo entre o sistema radicular e a
parte aérea (SMITH et a., 2005). Plantas de cana-de-aglcar com maior
sensibilidade a seca apresentam menor capacidade de regulacéo do transporte
de &gua e menor condutancia hidraulica do sistema radicular em condicdes
dedéficit hidrico (MARCHIORI, 2014). Silvaet a. (2015) reportaram maior
inibicdo fotossintética e das relagdes hidricas em plantas de cana-de-agUcar
sensiveis a seca quando o sistema radicular foi exposto a H,O, exégeno, ja
gue este composto inibe a atividade das aquaporinas, proteinas de membrana
especializadas no transporte de &gua (JAVOT e MAUREL, 2002). Apesar de
poucos estudos explorarem as respostas do sistema radicular da
cana-de-agUcar, a manutencdo do fluxo de &gua para a parte aérea e uma
menor sensibilidade do aparato fotossintético ao déficit hidrico podem ser
os fatores responsaveis por manter aassimilagdo de CO, e, consequentemente,
0 suprimento de sacarose para os drenos em variedades de cana-de-agucar
tolerantes a seca.

Como comentado anteriormente, a fase de desenvolvimento em
gue as plantas de cana-de-agucar sdo expostas a seca afeta de maneira
diferente o crescimento e o desenvolvimento das plantas, sendo critico
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em estagios iniciais de estabelecimento da cultura. Esta resposta é
genoti po-dependente e relacionada ao grau de estresse em que a planta
é exposta(MARCHIORI et al., 2017). Marcos et al. (2018) encontraram
melhor performance sob seca quando os propagul os de cana-de-acUcar
foram obtidos de plantas adultas previamente expostas ao déficit hidrico,
sugerindo uma nova perspectiva no sistema de producao de
cana-de-agucar no qual a capacidade de aclimatacdo das plantas pode
ser explorada para aumentar atolerancia ao déficit hidrico. A aplicagéo
de doadores de 6xido nitrico (NO) ou mesmo a indug&o de sua sintese
também seriam alternativas para aumentar a tolerancia a seca em
cana-de-acucar (SILVEIRA et al., 2016, 2019; PISSOLATO, 2019;
PISSOLATO et al., 2020). Genotipos tolerantes ao déficit hidrico
apresentam maior concentracao de NO quando comparados a genotipos
sensiveis e a presenca deste composto esta associado a manutencao
do status hidrico nas folhas (SILVEIRA et al., 2017b). No entanto,
mais estudos séo necessarios para a compreensdo de como o NO pode
contribuir paraamenizar o efeito da seca em condi¢des de campo. Silveira
et al. (2017a) notaram que a pulverizacédo foliar com S-nitrosoglutationa
(GSNO), um doador de NO, melhora a captacéo de CO, sob déficit hidrico
pelo aumento na atividade de Rubisco em plantas de
cana-de-agucar. Essa melhora na assimilacéo de CO, foi associada, em
parte, com um maior crescimento radicular, aliado aum maior teor relativo
de agua e maior condutéancia estomatica sob déficit hidrico.
Alternativamente, o desempenho melhorado de plantas sob seca e supridas
com doador de NO pode ser devido a reducdo dos danos oxidativos
(SILVEIRA et al., 2017a).

A cana-de-acucar, como bem estabel ecido para plantas C,, tem maiores
taxas fotossintéticas sob temperaturas mais el evadas (BERRY e BJORKMAN,
1980). Porém as plantas séo expostas a variagbes nas condi¢cdes ambientais
durante o ciclo de cultivo, incluindo baixa temperatura do ar e baixa
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disponibilidade hidrica. Frequentemente condi¢bes adversas ocorrem deforma
simultanesa, isto €, a combinacéo de baixatemperatura e deficiéncia hidrica,
situagdo comum no inverno do sudeste brasileiro (ROLIM et al., 2007). A
baixa temperatura € um importante fator ambiental, havendo inibicdo do
crescimento vegetativo das plantas de cana-de-agclcar em temperaturas
inferioresa 15 °C (EBRAHIM et al., 1998a,b). Essas condi¢oes ambientais
influenciam a fisiologia das plantas e 0 metabolismo de carboidratos, tanto
na fonte gquanto no dreno.

O metabolismo de carboidratos responde de maneira diferente a
baixa temperatura e a deficiéncia hidrica, dependendo da espécie e da
exposicao ao estresse (DU e NOSE, 2002). Em cana-de-acucar, a
ocorréncia do frio noturno amplifica os efeitos negativos da seca na
fotossintese, com as plantas apresentando reducé&o na assimilacéo de
CO,, na abertura estomatica, nas atividades da Rubisco e da PEPC e
no transporte de elétrons nos tilacoides (MACHADO et al., 2013).
O déficit hidrico isolado ou associado a baixa temperatura radicular
leva areducdes similares nas trocas gasosas e na atividade fotoquimica
(SALESet al., 2013). A reducao da fotossintese leva a menor producédo
de sacarose e amido e essa resposta ocorre de forma semelhante em
plantas submetidas aos estresses por frio e secaisolados ou associados.
No entanto, ainibicdo do acimulo de carboidratos no sistema radicular
torna-se mais acentuada quando a baixa disponibilidade hidrica é
combinada com a baixa temperatura do substrato, levando a uma grande
reducdo do crescimento das raizes das plantas submetidas a ambos
estresses simultaneamente (SALES et al., 2012).

Temperaturas abaixo de 22 °C levam a reducdes na capacidade da
Rubisco (SAGE et d., 2014), limitando também aregeneracéo da RuBP pela
menor capacidade de regenerar P, pela sintese de sacarose e amido (SAGE e
KUBIEN, 2007). Du e Nose (2002) expuseram ao frio plantas jovens de
cana-de-agUcar consideradas tolerantes a baixa temperatura e detectaram
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acumulo de agucares solUveis (glicose, frutose e sacarose) e manutencéo da
atividade da SPS nas folhas, respostas ausentes em cultivares sensivels a
baixa temperatura. Machado (2013) também observou aumento da
concentracao de sacarose foliar resultante do aumento das atividades da
SuSy e da SPS em folhas de cana-de-agUcar expostas simultaneamente ao
frio e a deficiéncia hidrica. Associadas ao aumento dessas enzimas foram
observadas reducdes nas atividades das invertases (IAV e IN) durante o
periodo defrio e seca, que resultaram em aumento na concentracdo de aglcares
solliveis devido ao aumento de sacarose nas folhas. No entanto, a aplicacdo
de nitrogénio foliar em plantas de cana-de-agUcar submetidas atemperaturas
subotimas pode ser umaestratégia paradiminuir o efeito negativo deste estresse
na fotossintese, aumentando a carboxilagdo da PEPC e da Rubisco, o teor
de clorofila e a area foliar em relacéo as plantas ndo suplementadas com
nitrogénio foliar (CERQUEIRA et a., 2019).

Diferente dos efeitos de temperaturas subétimas, temperaturas acima
daidea paraacana-de-aclcar limitam afotossintese por reducdes naatividade
fotoquimica (SAGE e KUBIEN, 2007). Apesar de aparentemente a atividade
da Rubisco ser mantida sob elevadas temperaturas, a Rubisco ativase é
consideradainstavel ao calor (CRAFTS-BRANDNER e SALVUCCI, 2002).
A regeneracao de PEP também pode ser um fator limitante para a assimilacéo
de CO, em plantas crescidas em ambientes com temperaturaacimade 35 °C
(SAGE et al., 2014).

Estudos com plantas de cana-de-acUcar crescidas em atmosfera com
elevada concentracdo de CO, (720 umol mol™?) indicam que a atividade
fotossintética responde positivamente ao aumento de CO,. A atividade das
enzimas Rubisco, PEPC, NADP-MD, PPDK e SPS também s&o estimuladas
sob alta concentracéo de CO,, levando ao aumento na concentracao de
sacarose foliar e maior producéo de massafresca (VU et a., 2006; SOUZA
et al., 2008). Simulacbesrealizadas por Marin et a. (2014) sugerem aumento
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da producédo de biomassa de cana-de-acucar em funcdo do aumento da
concentracdo de CO, atmosférico em cenérios climaticos futuros.

Em cana-de-acUcar, a fotossintese esta diretamente associada ao teor
de nitrogénio foliar. A eficiéncia fotossintética do uso do nitrogénio (EUN)
na cana-de-agucar € aproximadamente 50% maior que em plantas C3, como
arroz e trigo, no entanto € menor do que a observada em milho. A menor
EUN em relacdo ao milho pode estar relacionada com a diferenca na espessura
foliar: plantas de milho tém folhas mais finas, com maior volume interno,
enquanto grande parte das folhas das plantas de cana-de-agUcar € composta
por células néo fotossintetizantes e hAmaior proporcéo de fibras (COLBERT
e EVERT, 1982; SAGE et a., 2014). Outra provavel causa seria a menor
razéo da atividade de PEPC:Rubisco na cana-de-aclcar quando comparada
a plantas de milho, o que levaaum maior vazamento de CO, das células da
BFV parao mesofilo (SALIENDRA et a., 1996; MEINZER e ZHU, 1998).
Postula-se, entdo, que o aumento da EUN para valores proximos aos
encontrados em plantas de milho poderia levar a ganhos na assimilacdo de
CO, da cana-de-acUcar (SAGE et d., 2014).

Um ponto importante rel acionado areducéo da atividade fotossintética
em cana-de-agUcar € a diminuicdo do teor de nitrogénio foliar em estégios
fenol dgicos avancados (MAGALHAES FILHO, 2014; SAGE et d., 2014).
Plantas entre 10 e 20 semanas j& apresentam reducéo da assimilagéo de CO,
associada a reducéo do teor de nitrogénio foliar (ALLISON et al., 1997).
Considerando que o nitrogénio € um nutriente fundamental paraa performance
de plantas de cana-de-acUcar, a aplicacdo de nitrogénio foliar pode contribuir
para a atividade fotossintética desta cultura através do aumento do contetido
de clorofilas e maior abundancia e atividade de PEPC e Rubisco. Porém,
esta resposta é gendtipo-dependente e deve variar ao longo da extensdo da
folha, sendo necessarios mais estudos para o entendimento de como a
aplicacéo de nitrogénio pode contribuir para o aumento da fotossintese e da
producéo de biomassa (BASS! et a., 2018; CERQUEIRA et al., 2019).
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3. TRANSPORTE DE SACAROSE

Segundo a teoria de Munch, os fotoassimilados s&o transportados
por fluxo de massa entre afonte e o dreno (Figura 2), sendo esse processo
regulado pela condutancia hidraulica do floema, diferenca de presséo
hidrostéatica entre afonte e o dreno, areatransversal dos elementos de tubo
crivado e a concentragdo de fotoassimilados transportados. Dentre esses
componentes, aconcentracao de fotoass milados exerce importante modul agéo
na translocacéo e assim o carregamento e o descarregamento do floema
afetam o padr&o de transporte de sacarose nas plantas (LALONDE et d.,
2003; SLEWINSKI e BRAUM, 2010; GROF et a., 2014). Os primeiros
estudos sobre o transporte de fotoassimilados em cana-de-agUcar foram
realizados nos anos 60, quando ent&o foi proposto que asacarose € o principal
carboidrato translocado, em velocidades que variaram entre 4 e 6 cm por
minuto (HATCH e GLASZIOU, 1963). Nesses estudos, também foi verificado
gue as moléculas de sacarose eram hidrolisadas e novamente sintetizadas
durante o transporte para as células de armazenamento no parénquima do
colmo (Figuras 2 e 3). Antes da evocagao floral, o sentido do movimento
da sacarose tende a ser basipeto, umavez que as fol has fotossinteticamente
ativas (fonte) da cana-de-agucar estéo no terco superior do colmo (GROF
et a., 2014). Todavia, a sacarose presente no colmo pode ser remobilizada
em determinadas situacOes para atender a demanda energética da planta e
assim o sentido do movimento entre o colmo e o novo dreno pode ser
tanto acropeto como basipeto (Figura 3).

O passo inicial no transporte de sacarose € 0 carregamento do floema,
gue pode ocorrer através de dois mecanismos que dependem da abundancia
de plasmodesmos conectando as células companheiras e 0s elementos de
tubo crivado, de transportadores de sacarose e de como os fotoassimilados
sdo concentrados nos feixes vasculares em relacdo as células do mesofilo.
O carregamento simplastico € passivo, sendo governado pela diferenca de
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concentracdo de sacarose entre células ligadas por plasmodesmos (Figura 2).
Além da presenca de plasmodesmo, o transporte passivo € afetado pelo
padrdo de venacao das folhas e pela forca dos drenos. Portanto, o
carregamento simplastico € o transporte da sacarose por difusdo atraves
dos plasmodesmos (GROF et al., 2014), sendo afetado pela frequéncia
dessas conexdes entre as células e pela condutancia desses canais. O outro
mecanismo conhecido € o carregamento apopl astico nas células associado
ao transporte ativo (Figura 2). O carregamento apoplastico requer
transportadores do tipo simporte sacarose/H™ (Figura 2), sendo encontradas
também proteinas facilitadoras que catalisam o transporte bidirecional de
sacarose independente do pH e com gasto de energia (KUHN e GROF,
2010; PATRICK et al., 2013).

Em monocotileddneas, os transportadores de sacarose foram
localizados nos el ementos de tubo crivado e nas células companheiras. Em
plantas de cana-de-aglcar, os transportadores antiporte sacarose/H™ presentes
no tonoplasto tem importante papel no armazenamento desse aclcar no
vactiolo das células do colmo (KUHN e GROF, 2010; PATRICK et al., 2013).
A rota apopléastica ndo foi completamente elucidada, mas acredita-se que a
passagem da sacarose para 0 apoplasto ocorra nas células do parénquima
vascular (LALONDE et al., 2003). No carregamento apoplastico, a entrada
da sacarose nas células do floema é facilitada por transportadores de
membrana (Figura 2), sendo o transporte simporte sacarose/H™ associado
ao gasto de ATP para a geracéo do gradiente de prétons (GROF e
CAMPBELL, 2001). Dessaforma, o controle do fluxo na rota apoplastica
é condicionado pela quantidade de transportadores simporte sacarose/H™
presentes nas membranas (LALONDE et al., 2003). De acordo com a
sequéncia de nucleotideos e a afinidade por sacarose, os transportadores
de sacarose podem ser classificados em cinco grupos e alguns estao
presentes apenas em monocotiledoneas (SLEWINSKI e BRAUN et al.,
2009; KUHN e GROF, 2010).
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Em situacdes em que o suprimento de sacarose pela fonte € superior
a capacidade de carregamento do floemaha aumento do teor foliar de sacarose
e consequente reducao na atividade da SPS e aumento do intermediério F2,6P.
O metabolismo de carbono nas folhas € entdo reduzido tanto pela menor
sintese de sacarose como também pela retroinibicéo da fotossintese causada
pela sacarose ndo exportada (STITT et d., 1987; LOBO et d., 2015; RIBEIRO
etal., 2017). Assim, deve existir umaregulacdo coordenada entre a atividade
fotossintética e o carregamento do floema para 0 acuimulo de sacarose nos
drenos (PATRICK et al., 2013). O aumento da concentracéo de sacarose no
floema devido areducéo da forca de dreno também seria capaz de inibir os
transportadores de sacarose, causando o aumento do teor de sacarose nas
células do mesofilo e ainibicdo dafotossintese (LEMOINE et al., 2013).

ApoOs o carregamento do floema na fonte, a sacarose € transportada
pelos elementos de tubo crivado e chega aos drenos, representados pelos
colmos da cana-de-agucar e por Orgaos em crescimento (Figuras 2 e 3).
Nessa etapa, a sacarose transl ocada deixa 0s vasos condutores e € direcionada
as células do parénquima de armazenamento dos entrends. Assim como no
carregamento, o descarregamento pela via smplastica € possivel gragas a
presenca de plasmodesmos, que ligam os elementos de tubo crivado do
floema as células parenquiméaticas dos entrends através das células
companheiras. A variagao de pressao hidrostatica determina o transporte de
sacarose por fluxo de massa nessa etapa (GROF et al., 2014) e o
descarregamento simplastico é preferencial em entrends maduros (Figura 2),
onde uma barreira ao transporte apopléastico é formada pelo acimulo de
suberina ao redor das células dos elementos do tubo crivado (Figuras 2 e 3)
(JACOBSEN et d., 1992; RAE et d., 2005).

O movimento de aglicares esta intimamente associado ao potencial
osmotico das células, em especial nas que acumulam grandes quantidades
de sacarose. As células ao longo da rota simplastica devem apresentar
diferencas de presséo hidrostatica para que o descarregamento da sacarose
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ocorra. A manutencao do turgor celular no parénquima de armazenamento €
modulada pelo potencial osmatico intracelular e do apoplasto (PATRICK et
a., 2013; GROF et al., 2014). Nessa regulacéo, tanto os transportadores
presentes no tonoplasto como o transporte simporte sacarose/H™ damembrana
plasmatica das células tem importante papel (Figura2). Esse tltimo permitea
entrada no simplasto da sacarose previamente direcionada para o apoplasto,
equilibrando o potencial osmatico entre os compartimentos (LEMOINE et
a., 2013; PATRICK et al., 2013). A barreirafisicasuberizada permite o controle
do potencial osmotico do apoplasto de forma independente nas células da
bainha vascular e nas células de armazenamento no parénquima no colmo,
além de reduzir o transporte apoplastico reverso de sacarose para o floema
(RAE et a., 2005; PATRICK et al., 2013).

Embora o descarregamento sgja predominantemente pelaviasimplastica
(KOCH, 2004), avia apopl astica ocorre no trecho darota de descarregamento
pos-elemento de tubo crivado em algumas circunstancias em que ha alta
concentragéo de osmdlitos nos drenos (RAE et al., 2005), como no caso
dos entrends da cana-de-acUcar (Figuras 2 e 3). A passagem do fotoassimilado,
na forma de hexose ou sacarose, para o apoplasto ocorre por intermédio de
transportadores de membrana associados ao gasto de energiaou pelo simples
movimento passivo desse aglicar (LALONDE et al., 2003). Com amanutencao
do gradiente de concentracdo de sacarose entre o citoplasma da célula do
parénquimae as cél ulas companheiras ocorre aumento da atividade deinvertase
neutra, convertendo sacarose em hexose. Com isso, a entrada passiva de
sacarose via plasmodesma € favorecida, no chamado ciclo futil entre IN e
SPS (Figuras 2 e 3). No descarregamento apoplastico, as invertases écidas
de parede celular quebram a sacarose, originando hexoses que séo
transportadas para as células de armazenamento do colmo. A sacarose é
ent&o novamente sintetizada e armazenada no vacuolo (GROF e CAMPBEL,
2001). Acredita-se que as atividades das invertases &cidas (sol Uveis e insol Gvels)
edaSuSy tem papel determinante namanutencao do gradiente de concentracéo
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de sacarose e assim afetam o transporte desse aclicar na planta (STURM e
TANG 1999; LALONDE et al., 2003; RAE €t d., 2005; CHANDRA et al.,
2012; LEMOINE et a., 2013).

Considerando as limitagGes ambientais e o transporte de sacarose nas
plantas, o déficit hidrico pode mudar o perfil de carboidratos foliares
(LEMOINE et a., 2013) ereduzir o transporte de sacarose pelamenor producéo
de fotoassimilados naquel as espécies que acumulam pouco amido foliar. Por
outro lado, a hidrélise do amido armazenado poderia suportar a sintese de
sacarose durante algum tempo e assim fornecer energia para a manutencéo
do metabolismo em 6rgéos distantes da fonte. Nos drenos, a hidrélise da
sacarose armazenada nos colmos da cana-de-acUcar pela acdo de invertases
forneceria o substrato para a producéo de energiaviarespiracéo (Figura3) e
assim manteria a homeostase celular numa situacdo de déficit hidrico severo
em que a producéo de fotoassimilados cessa. Em condicdo de baixa
temperatura, a translocacéo de fotoassimilados entre a fonte e o dreno pode
ser limitada peladeposi¢cao de calose no floema (LEMOINE et al., 2013). No
entanto, essa situacdo ainda ndo foi reportada em cana-de-acUcar.

4. METABOLISMO DE CARBOIDRATOS
NOS COLMOS

O colmo da cana-de-aclcar € composto por nés e entrends, que diferem
em idade e grau de desenvol vimento, sendo 0 acimul o de sacarose um processo
complexo e dindmico que ocorre sob acdo S multanea de enzimas que sintetizam
e hidrolisam a sacarose (BOTHA e BLACK, 2000; GUTIERREZ-MICELI et
da., 2005; BATTA etd., 2007; PAN et d., 2009). O acimul o ocorre gradua mente
dos entren0s mais maduros para 0s mais jovens, isto €, no sentido acropeto
(ALEXANDER, 1973). Os entrends imaturos apresentam teores elevados de
acucares redutores, baixo teor de sacarose e estdo mais proximos de folhas
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verdes e fotossinteticamente ativas. Ao final do desenvolvimento do colmo, o
crescimento do entrend cessa, as folhas entram em senescéncia, ocorre redugao
do teor de agucares redutores, aumento da quantidade de sacarose e redugdo
do conteudo de 4gua nos entrends (GLASZIOU et al., 1965; BONNETT et

1., 2006; GROF et al., 2007; LINGLE et al., 2009) (Figura 3). Apés
aproximadamente dezoito meses (cana-planta) ou doze meses (cana-soca), 0
desenvolvimento dos entrends nos colmos é completado e a planta se encontra
na fase fenoldgica de maturacdo. Nessa fase, a razao entre sacarose e agucares
totais (pureza do caldo) atinge valores superiores a 95% (GLASZIOU et al.,
1965; MOORE, 1995; VORSTER e BOTHA, 1999; BONNETT et al., 2006).
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O vacuolo central ocupa mais de 90% do volume das células do
parénquima e quase a totalidade da sacarose fica armazenada neste
compartimento. A compartimentalizacdo da sacarose permite manter baixa
sua concentracao no citosol, favorecendo o influxo de sacarose, por via
apopl asticaou simplastica, nas células do parénquima, afavor de um gradiente
de concentracdo (RAE et al., 2005) (Figura 3). O acumulo de sacarose no
vacuolo é facilitado por proteinas transportadoras de sacarose e ATP-ases
presentes no tonoplasto (Figuras 2 e 3), que consomem energia pararealizar
o0 transporte contra o gradiente de concentracéo (THOM e KOMOR, 1985).
Além do armazenamento no vacuolo, em torno de 20% da sacarose é
armazenada nos espacos intercel ulares quando o entrend atinge a maturidade
(LINGLE, 1999) (Figura3).

Fisiologicamente, 0 aumento no teor de sacarose nos colmos da
cana-de-acucar ocorre quando aatividade das enzimas que hidrolisam asacarose
€ superada pela atividade das enzimas de sintese de sacarose (GOLDNER et A,
1991). Em condi¢bes adequadas de crescimento, essafase ocorre tanto em resposta
a reducdo na demanda de carbono para o crescimento dos colmos, quando a
plantaatinge suamaturidade, quanto afatoresambientais, como arestricéo hidrica
eareducéo natemperauradoar (EBRAHIM et d., 1998ab; VORSTER eBOTHA,
1998; GROF et d., 2007; CARDOZO e SENTELHAS, 2013).

Como nas folhas, a sintese da sacarose nos colmos ocorre pela agéo
de duas enzimas, a SPS e a SuSy (ZHU et a., 1997; GROF et a., 2007)
(Figura3). A idade da planta e afase fenol 6gicainterferem na predominancia
e na atividade de cada enzima nos tecidos (BOTHA e BLACK, 2000;
GUTIERREZ-MICELI et a., 2002). A atividade das enzimas de sintese da
sacarose varia de formatemporal e espacia nos colmos, sendo inicialmente
maior nos entren0s mais velhos ou basais (Figura 3). Assim, 0 aumento nos
teores de sacarose no colmo de cana-de-aglcar ndo € linear ao longo do
desenvolvimento, uma vez que aumenta rapidamente com a maturacao do
entrend (BOTHA e BLACK, 2000).
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A hidrdlise da sacarose ocorre pelaacdo das enzimasinvertases e pela
SuSy (SACHER et d., 1963; ZHU et d., 1997; VORSTER e BOTHA, 1999).
Existem pelo menos trés isoformas de invertases presentes nos tecidos:
invertase &cida (1A), presente nos espacos intercelulares e ligada as paredes
celulares; invertase acida do vacuolo (IAV) presente no vacuolo celular
(soluvel); einvertase neutra (IN) presente no citosol (SACHER et al., 1963;
GAYLER e GLASZIOU, 1972; DENNISeBLAKELEY, 2000; CHANDRA
et al., 2012) (Figuras 2 e 3). A SuSy tem dupla funcéo, de sintese e de
hidrélise da sacarose (DENNIS e BLAKELEY, 2000), e aforma de atuacéo
dessa enzima depende do estadio fenol 6gico da planta, dos teores de aglicares
nos tecidos e da demanda energética do metabolismo da planta (HUBER e
AKAZAWA, 1986; SCHAFER et al., 2004).

4.1 Invertasesacidas

A atividade das isoformas |A e IAV tem pH 6timo entre 4 e 6,
dependendo do estadio de maturacéo (SACHER et a., 1963; VORSTER e
BOTHA, 1999; BATTA et a., 2007). A atividade da IA extracelular esta
associada ao transporte da sacarose do apoplasto para o interior celular
(Figura 3). A sacarose transportada pela via apopl astica nos tecidos do colmo
é hidrolisada pela IA, gerando como produto final da reacéo a glicose e a
frutose, hexoses que sdo transportadas através da membrana em direcéo ao
interior das células (SACHER et al., 1963; GAYLER e GLASZIOU, 1972;
LALONDE et al., 1999; DENNIS e BLAKELEY, 2000). Dentro das células,
aglicose e afrutose podem ser utilizadas nas diversas rotas metabdlicas nas
formas livre ou fosforilada (hexoses fosfato), ou armazenadas na forma de
sacarose apos sua sintese (SACHER et al., 1963; GOLDNER et al. 1991).
Além disso, alA parece controlar o fluxo de sacarose dos vasos condutores
para as células do paréngquima em desenvolvimento (HATCH e GLASZIOU,
1963; ZHU et al., 1997), estando de acordo com o proposto por Ma et al.
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(2000), que atribuiram a essa isoforma a funcéo de manter o gradiente de
sacarose entre os sitios de carregamento e descarregamento do floema.

A isoforma AV tem a mesma funcéo de hidrolise da sacarose dentro
do vactolo, mas sua atividade esta associada ao fornecimento de hexoses
para as diversas rotas metabdlicas, incluindo a respiracdo e o fornecimento
de carbono para o crescimento da planta (DENNIS e BLAKELEY, 2000). A
abundancia da enzima AV e sua atividade s&o maiores quanto mais jovens
sd0 ostecidosdo colmo (BATTA et d., 2007) (Figura3). Durante amaturacéo
dos colmos héa reducdo gradativa da quantidade e da atividade da |AV até
valores proximos a zero (ZHU et al., 1997; BATTA et a., 2007). A maior
atividade da IAV nos tecidos jovens esta associada ao crescimento dos
entrends, onde ha elevada demanda por carbono para o crescimento estrutural
(HATCH e GLASZIOU, 1963; SACHER et al., 1963).

Durante aformac&o e o crescimento dos entrends quase toda a sacarose
presente no vacuolo celular € hidrolisada para disponibilizar esqueletos de
carbono para o crescimento, justificando a elevada atividade dalAV e o baixo
acumulo da sacarose nesta fase (ZHU et al., 1997). O oposto ocorre nos
entrends em maturacdo, ou sga, adiminui¢do nademandapor carbono estrutural
somada ao acumulo de hexoses nas células reduz a atividade da 1AV,
possivelmente pelo efeito inibitdrio do excesso deglicose (VORSTER e BOTHA,
1998), favorecendo asintese e 0 acimul o dasacarose (Figura3). Variostraba hos
mostram arelacdo inversa entre a atividade dalAV e osteores de sacarose em
tecidos jovens e em maturacdo de cana-de-agucar (HATCH e GLASZIOU,
1963; SACHER et al., 1963; GOLDNER et a., 1991).

As variedades comerciais atuais de cana-de-acUcar sdo oriundas
principalmente do cruzamento entre as espécies S. officinarum e S.
spontaneum e a baixa atividade da | AV nos entrends maduros parece ser
uma caracteristica genética herdada de S. officinarum, uma vez que esta
espécie apresenta alta capacidade de armazenamento de sacarose nos
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colmos (HATCH e GLASZIOU, 1963). Por outro lado, alta atividade da
|AV em entrends maduros foi reportada em espécies do género Saccharum
com alto teor de fibras e baixo teor de sacarose nos colmos. Curiosamente,
Chen et al. (2019) observaram gue a aplicacdo exdgena de etileno, um
regulador vegetal utilizado como maturador em cana-de-agucar, aumentou
consideravelmente a expressao de genes associados a atividade das
invertases e promoveu aumento de 20% no teor de sacarose em uma
variedade de cana-de-agUcar que possui baixa capacidade de acimulo de
sacarose no colmo. A aplicagé&o exdgena de etileno aumentou a forca de
dreno nos colmos ao aumentar a expressdo dos genes das invertases
acidas. Independente do manejo com maturador, as variedades comerciais
de cana-de-agucar com precocidade de maturacdo apresentam aumento
nos teores de sacarose nos colmos associado a redugéo precoce na
atividade da |AV (BATTA et al., 2007). Em variedades com maturacao
tardia, aatividade dalAV permanece elevada por um periodo maislongo,
atrasando 0 acumulo de sacarose nos colmos (ZHU et al., 1997; BATTA
et a., 2007).

Em gera, aatividade dalAV nos entrends decresce no sentido do gpice
para a base dos colmos, de forma inversa ao acimulo da sacarose (HATCH e
GLASZIOU, 1963; ZHU et d., 1997; GROF et a., 2007). A IAV nos colmos
parece atuar como uma das enzimas-chave no controle do metabolismo e do
acimulo de sacarose (ZHU et al., 1997; GUTIERREZ-MICELI et d., 2002).
Correlagao entre o teor de sacarose no colmo e arazdo entre as atividades das
enzimas SPS e |AV foi reportada por Zhu et a. (1997), Gutiérrez-Miceli et al.
(2002) e Lingle e Tew (2008). Nesses trabal hos, 0 aumento no teor de sacarose
nos colmos ocorreu quando ataxa de sintese da sacarose superou ade hidrdlise,
em respostaadrasticareducdo naatividade dal AV (Figura3). A baixaatividade
de invertase encontrada nos entrends maduros pode ser atribuida a isoforma
presente na superficie externa da parede celular, cuja fungdo esta associada a
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recuperacdo da sacarose do apoplasto e ao controle do fluxo de sacarose
entre os vasos condutores e as cél ulas parenquiméticas (HATCH e GLASZIOU,
1963; ZHU et d., 1997; VORSTER e BOTHA, 1999).

4.2 Invertase neutra

A enzimainvertase neutra(IN) esté presente no citosol tanto nostecidos
fotossi nteti zantes quanto nos de armazenamento e suamaior atividade ocorre
entrepH 7,0 e 7,2 (SACHER et a., 1963; ZHU et al., 1997; VORSTER e
BOTHA, 1998). Ta como as outras invertases, a IN atua na hidrolise da
sacarose dando origem aglicose efrutose. As principais diferencasfuncionais
existentes entre 1A, 1AV e IN nos tecidos do colmo ocorrem em funcéo da
localizag&o nas células, do pH e da fase fenol6gica em que elas sGo mais
ativas (SACHER et dl., 1963; ZHU et a., 1997; VORSTER e BOTHA, 1998;
DENNISeBLAKELEY, 2000).

Em geral, a atividade da IN nos colmos aumenta no sentido do apice
para a base durante a formagéo e o crescimento dos entrenos (HATCH e
GLASZIOU, 1963; ZHU et d., 1997; EBRAHIM et a., 1998b). Namaturaco, a
reducéo no crescimento do dpice dos colmos € acompanhada de aumento na
concentracdo de sacarose (EBRAHIM et d., 1998b; GROF et al., 2007) e da
aividade da IN, uma vez que esta enzima esta envolvida com o ciclo futil da
sacarose (Figura3). Nesse periodo, aatividade dalN nos entrenos recém-formados
atinge val ores equival entes aos encontrados nos entrends maduros (EBRAHIM
et al., 1998b; GROF et a., 2007; PAN et al., 2009). Emborahaja uma aparente
relacdo de dependéncia da IN com o conteldo de sacarose nos colmos
(HATCH e GLASZIOU, 1963; BATTA et a., 2007) ha trabalhos que néo
reportam tal correlacéo (GAYLER e GLASZIOU, 1972; ZHU et dl., 1997,
EBRAHIM et d., 1998b). Lingle e Tew (2008) encontraram correlacéo negativa
entre o teor médio de sacarose e a atividade da IN em posi¢des distintas dos
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colmos de cana-de-agucar. Entretanto as diferencas nos teores de sacarose
entre as variedades estudadas ndo foram determinadas pela baixa atividade
dalN.

Estes resultados tém dificultado o entendimento da funcdo da IN no
metabolismo de sacarose nos colmos. Além disso, variedades de
cana-de-aclcar com teores semelhantes de sacarose nos colmos podem
apresentar diferentes atividadesdaIN (PAN et al., 2009). Um dos primeiros
trabalhos relacionando o acuimulo de agucares totais nos colmos com as
Invertases sugeriu que a IN teria a funcdo de regular o influxo de agUcares
dos tecidos vasculares para os de armazenamento durante a maturacdo dos
colmos (HATCH e GLASZIOU, 1963). Porém, trabalhos mais recentes tém
associado alN ao chamado ciclo futil, envolvido nacontinua sintese e hidrolise
da sacarose que ocorre nos entrends (VORSTER e BOTHA, 1998; BATTA
et al., 2007) e ao controle da concentracéo de hexoses no citosol (VORSTER
e BOTHA, 1998). O ciclo futil nos entrends maduros parece ter afuncéo de
manter o gradiente de sacarose entre as células parenquimaticas e as do
floema, favorecendo o influxo de sacarose nas células de armazenamento
(VORSTER e BOTHA, 1998; BATTA et a., 2007). Além disso, a reducéo
na expressdo do gene da IN em células em suspensdo de cana transgénica
reduziu aciclagem de sacarose (ciclo futil) com reduc@o nos teores de hexoses,
indicando declinio na particdo de carbono para as vias respiratorias
(ROSSOUW et d., 2007).

A regulacéo fisiologicadaatividade dalN ocorre por fatores endogenos
e ambientais, principalmente a temperatura do ar (VORSTER e BOTHA,
1998; DENNIS e BLAKELEY, 2000). Em estudo de cinética enzimatica,
Vorster e Botha (1998) encontraram variacao naenergiade ativagéo dalN em
funcéo datemperatura e verificaram diminuicao da vel ocidade de reacdo da
enzima acima de 30 °C. A atividade in vivo da IN é inibida endogenamente
pel os produtos finais dareacdo, aglicose e afrutose (VORSTER e BOTHA,
1998; DENNIS e BLAKELEY, 2000). O efeito da frutose como inibidor da
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IN sugere um mecanismo fino de regulacdo do metabolismo de carboidratos,
uma vez que as hexoses afetam a expressdo génica das enzimas desse
metabolismo (VORSTER e BOTHA, 1998).

4.3 Sacarosesintase

A sacarose sintase (SuSy) é uma enzima presente no citosol dostecidos
fotossintetizantes e ndo fotossintetizantes e atua tanto na sintese como na
hidrélise de sacarose (ZHU et al., 1997; DENNIS e BLAKELEY, 2000;
VERMA et a., 2010). In vivo, a SuSy parece atuar predominantemente na
reacdo de hidrolise da sacarose (GOLDNER et a., 1991), mas trabalhos
recentes tém mostrado que a forma de atuacéo da enzima nos colmos de
cana-de-aglicar varia temporal e espacialmente (SCHAFER et a., 2004;
VERMA et a., 2010). Schéfer et al. (2004) observaram aumento de 12 vezes
narelacéo entre a atividade de hidrdlise e a de sintese da sacarose pela SuSy
nos entrends da base do colmo, comparativamente aos entrenos do apice
das plantas de cana-de-agUcar. Esses autores sugeriram gue a atividade da
SuSy no sentido da hidrdlise nos entrends em maturacéo favorece o influxo
de sacarose nas cél ul as parenquimati cas, umavez que o gradiente de sacarose
entre o floema e as células de armazenamento é mantido (SCHAFER et al.,
2004). Essafuncéo atribuida a SuSy nos entrends em maturacdo foi também
atribuidaalN (VORSTER eBOTHA, 1998; BATTA et al., 2007), entretanto
a hidrdlise da sacarose pela SuSy € energeticamente mais eficiente do que a
realizada pela IN por usar fésforo inorganico (PPi) em vez de ATP na
fosforilacdo das hexoses formadas (HUBER e AKAZAWA, 1986).

Por outro lado, intensa atividade de hidrdlise da sacarose pela SuSy
deve ocorrer nos entrends recém-formados ou imaturos, onde hafornecimento
de hexoses para a glicolise e também de precursores (UDP-G) da sintese de
celulose (KOCH, 2004; SCHAFER et al., 2004; VERMA et d., 2010) (Figuras
2 e 3). Com base na eficiéncia energética, pode-se considerar que ahidrodlise
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da sacarose via SuSy seria mais interessante em condi¢cOes de baixa
disponibilidade de carbono. Além disso, a hidrdlise da sacarose pela SuSy
preservaria energia metabolica por disponibilizar o precursor da sintese de
parede celular (UDP-G) como produto de suareacéo (HUBER eAKAZAWA,
1986). Durante a formagdo dos colmos, a ocorréncia simultanea de entrenos
em formacao (apice) e em maturacdo (base) requer demanda diferenciada de
carbono e energia e a SuSy parece controlar essas demandas nos tecidos
maisjovens (HUBER eAKAZAWA, 1986).

A atuacéo da SuSy no sentido da sintese de sacarose ocorre quando
a reducéo na taxa de expansao (crescimento) dos entrends € seguida pelo
aumento do teor de acUcares totais e de sacarose. Nessa fase a atividade
intensa da SuSy nos entrends recem-formados esta relacionada a sintese
de sacarose (EBRAHIM et al., 1998b), quando a atividade da enzima SPS
estarelativamente baixa (VERMA et a., 2010). Em entrends mais maduros
(Figura 3), areducéo na atividade da SuSy ocorre concomitantemente ao
aumento da expressao génica e da atividade da SPS e também aumento da
atividadedalN (BOTHA eBLACK, 2000; EBRAHIM et d.,1998b; VERMA
et al., 2010), com aumento nos teores de sacarose e reducao nos teores de
hexoses (GOLDNER et al., 1991; VERMA et al., 2010). A andlise do
metabolismo de carboidratos com glicose marcada revelou gue a sintese
de sacarose nos tecidos maduros ocorre exclusivamente pela acao da SPS
(BOTHA eBLACK, 2000).

Diferencas na expressao génica e na atividade da SuSy entre
variedades com diferentes capacidades de acimulo de sacarose nos
colmos foram evidenciadas por Vermaet al. (2010). Assim, as variagoes
na atividade da SuSy citadas podem ser atribuidas a fase fenologica, a
atividade de diferentes isoformas, que parece ser uma caracteristica
gendtipo-dependente (GUTIERREZ-MICELI et al., 2002), as variacoes
ambientais (LINGLE e TEW, 2008) e aos teores de acUcares nos tecidos
(BARRATT et al., 2001).
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4.4 Sacar ose-6-fosfato sintase

A sacarose-6-fosfato sintase (SPS) atua na sintese de sacarose a
partir de hexoses e esta presente no citosol das células de tecidos
fotossintetizantes e ndo fotossintetizantes (ZHU et al., 1997; DENNIS e
BLAKELEY, 2000; VERMA et al., 2010). Para a sintese de sacarose, a
SPS utiliza como substratos a UDP-G e F6P, gerando como produto final
dareacéo a sacarose-6-fostato (S6P) e UDP. A S6P na presenca de agua é
rapidamente hidrolisada pela sacarose fosfato fosfatase (SPP) numareacao
irreversivel, formando sacarose e liberando P, (DENNIS e BLAKELEY,
2000). Durante aformagcao dos colmos, o baixo teor de sacarose nos entrends
esta associado a elevada taxa de hidrdlise da sacarose devido a demanda
energeética e de carbono para o crescimento (HATCH e GLASZI0U, 1963;
ZHU et al., 1997; SCHAFER et a., 2004; VERMA et al., 2010), a baixa
expressdo génica (VERMA et d., 2010) e abaixaatividade da SPS (BOTHA
e BLACK, 2002; GUTIERREZ-MICELI et al., 2002; PAN et al., 2009;
VERMA et al., 2010).

A partir da reducéo nataxa de crescimento dos entrends inicia-se o
processo de maturagéo, com 0 aumento no teor de sacarose e a reducao
dos teores de hexoses (ZHU et a., 1997, EBRAHIM et al., 1998b; GROF
et al., 2007; PAN et al., 2009). O aumento no teor de sacarose dos colmos
esta associado, em parte, ao aumento da atividade da SPS (GOLDNER et
al., 1991; GUTIERREZ-MICELI et al., 2002; VERMA et al., 2010)
(Figura 3). Vermaet al. (2010), comparando variedades de alto e baixo teor
de sacarose nos colmos, verificaram aumento natranscri¢éo e na atividade
da SPS no sentido basipeto dos colmos em todas as variedades estudadas.
Asdiferencas no teor de sacarose existentes entre vari edades de cana-de-agUicar
também foram ocasionadas, em parte, pela expressao diferencial de genes
associados a SPS (VERMA et al., 2010). Apesar de diversos trabalhos
mostrarem a correlacdo positiva entre a atividade da SPS e os teores de
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sacarose em colmos de cana-de-agucar (BOTHA e BLACK, 2002;
GUTIERREZ-MICELI et al., 2002; GROF et al., 2007; PAN et al., 2009),
outros estudos sugerem gque o acumulo de sacarose nos colmos nédo é
controlado diretamente pela SPS (ZHU et al., 1997; EBRAHIM et al., 1998b;
LINGLE e TEW, 2008). Por exemplo, Zhu et al. (1997) ndo encontraram
diferencas na atividade da SPS entre variedades com alto e baixo teor de
sacarose nos colmos. Verma et al. (2010), por outro lado, encontraram
baixo teor de sacarose associado a baixa atividade da SPS nos entrenos
imaturos. Outros trabalhos atribuem as diferencas nos teores de sacarose
dos colmos entre variedades a diferenca entre as atividades de SPS e |A
(ZHU et a., 1997; LINGLE e TEW, 2008).

Em geral, a sintese de sacarose nos entrenos maduros e em maturacéo
parece ocorrer predominantemente pelaSPS (BOTHA e BLACK, 2000; GROF
et al., 2006), sendo as discordancias observadas na literatura atribuidas a
diferenca varietal (GUTIERREZ-MICELI et al., 2002; GROF et al., 2007;
LINGLE e TEW, 2008; VERMA et d., 2010), afase fenolégica (BOTHA e
BLACK, 2000; VERMA et a., 2010), a velocidade de reacéo da enzima
(BOTHA e BLACK, 2000) e asdiversasisoformas de SPS existentes (GROF
et a., 2006; VERMA et a., 2010).

Estudos in vitro revelaram que G6P é um ativador alostérico da
SPS em tecidos fotossintetizantes de monocotiledoneas e que a SPS
pode ser inibida pelapresencade P, (GOLDNER et al., 1991). O aumento
de P, mantém baixa a atividade da SPP, cuja funcdo € desfosforilar a
SPS e torna-la ativa (DENNIS e BLAKELEY, 2000). Por outro lado, a
reducdo na concentracao de G6P favorece a atividade da SPS-quinase,
enzimaresponsavel por ligar o P, no residuo de serina presente na porgéo
terminal da SPS, tornando-a inativa. Assim, a atividade in vivo da SPS
é favorecida com a relacdo G6P:P; relativamente alta (DENNIS e
BLAKELEY, 2000).
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4.5 Efeitosdo ambiente no metabolismo do colmo

A maturagdo da cana-de-agUcar € um processo que ocorre naturalmente
guando o crescimento das plantas € reduzido por condigbes ambientais
limitantes, sendo o carbono direcionado para o armazenamento nos colmos
em forma de sacarose. Os principais fatores ambientais responsaveis por
induzir a maturagdo da cana-de-acUcar sdo a temperatura, a disponibilidade
de &guae o estado nutricional daplanta, que reduzem o potencia de crescimento
(MORGAN et al., 2007; van HEERDEN et al., 2014).

A temperatura € um dos principais fatores ambientais que influenciam
amaturacdo da cana-de-actcar. No entanto, estudos que revelam deta hadamente
as respostas fisiologicas frente a variacdo da temperatura nos colmos e o
acumulo de sacarose s0 escassos em cana-de-acUcar. Temperaturas abaixo
de 20 °C sfo suficientes para reduzir o crescimento vegetativo e induzir o
processo de maturacao dos colmos em variedades brasileiras de
cana-de-aclcar (SCARPARI e BEAUCLAIR, 2004). Bonnett et al. (2006)
relataram que plantas cultivadas em temperaturas mais atas (25 a 39 °C)
apresentaram maior niUmero de entrends, sem alterar o comprimento dos
colmos (altura da planta). Todavia, os entrends das plantas submetidas a
maior temperatura apresentaram maior concentracao de agucares redutores,
maior teor de fibras e menor teor de sacarose do que aguelas cultivadas no
regime térmico mais ameno (22 a 33 °C), indicando alteracdo na particdo de
carboidratos em funcéo da temperatura.

A maturacdo € favorecidaem dias com atatemperatura e altaradiacéo
solar, que favorecem a atividade da fotossintese e a sintese de carboidratos,
seguidas por noites frias, que minimizam arespiracdo e favorecem o acimulo
de sacarose (UEHARA et al., 2009). A temperatura considerada 6tima parao
crescimento da cana-de-agUcar esta em torno de 30 °C e quando expostas a
temperaturas menores que 15 °C ocorre inibicdo do crescimento vegetativo
(GLASZIOU et al., 1965; EBRAHIM et al., 1998a,b). Quando plantas de
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cana-de-agUcar foram expostas atemperatura de crescimento entre 13 e 16 °C,
foi observada reducao na atividade de |A e aumento no teor de sacarose no
colmo, em comparacéo com as plantas que foram cultivadas entre 27 e 29 °C
(ALEXANDER e SAMUELS, 1968, citado por LINGLE, 2004). A reducao
dalA com consegquente aumento de sacarose esta associada, possivel mente,
areducédo no crescimento dos entrends e direcionamento dos fotoassimilados
para 0 acumulo na forma de sacarose nos colmos (ZHU et al., 1997).

Em estudo comparando o efeito da temperatura no crescimento e na
maturacéo da cana-de-acucar, o teor de sacarose nos colmos de plantas com
dez meses de idade cultivadas a 15 e 27 °C foi maior em comparagao as
plantas cultivadas a 45 °C. A baixa concentracéo de sacarose nas plantas
cultivadas em alta temperatura foi atribuida a alta respiracéo celular. Nas
plantas crescidas a 15 °C a atividade das enzimas |IA, IN, SuSy e SPS foi
significativamente menor em relagdo as plantas cultivadas a 27 °C, mas o
teor de sacarose foi similar (EBRAHIM et al., 1998b). Como o crescimento
e 0 acumulo de fitomassa das plantas cultivadas a 27 °C foi maior, houve
maior produtividade de sacarose por planta (EBRAHIM et al., 1998b).

O balango entre as atividades da SPS e | A parece determinar os teores
de sacarose nos colmos (ZHU et a., 1997). Em variedades de cana-de-acUcar
com capacidade diferencial de acimulo de sacarose no colmo, a atividade
da SPS aumentou sob baixatemperaturaenquanto aatividade dalA foi reduzida.
Como consequéncia, ocorreu aumento na concentracao de sacarose associado
areducao na concentracdo de agucares redutores (TERAUCHI et a., 1999,
2000). Quando essas mesmas variedades foram expostas ao calor (32 °C)
durante a fase de maturagéo houve reducéo na atividade da SPS, com
consequente reducdo no acumulo de sacarose, pois a planta continuou o
crescimento vegetativo (TERAUCHI et a., 2000).

A ocorréncia de estresse hidrico moderado na fase final do ciclo da
cana-de-acUicar é desgjavel parareduzir o crescimento vegetativo e estimular
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0 acumulo de sacarose nos colmos (MOORE e MARETZKI, 1996).
Juntamente com a baixa temperatura, o déficit hidrico € um dos principais
fatores ambientais responsaveis pela maturacdo da cana-de-acucar. No
centro-sul do Brasil, esses dois fatores ocorrem de forma simultanea durante
0 inverno e a importancia relativa de cada um no processo de maturacdo
varia de acordo com a érea de cultivo. No estado de S&o Paulo, onde ha
baixa precipitacéo pluviométrica entre abril e setembro, o déficit hidrico
torna-se o principal fator indutor da maturacéo da cana-de-agucar, uma vez
gue o periodo de baixas temperaturas € relativamente curto, havendo uma
correlacéo positivaentre o déficit hidrico e o acimul o de sacarose nos colmos
em variedades de cana-de-acucar (CARDOZO et al., 2015). Em contrapartida,
em regides produtoras de cana-de-acUcar do estado do Parana, onde ndo ha
incidéncia de déficit hidrico, as temperaturas baixas podem perdurar por
mais de dois meses, tornando-se o principal fator indutor da maturacao
(CARDOZO et d., 2015).

A interrupcédo do fornecimento de aguano final do ciclo de cultivo da
cana-de-aguicar causou aumento (~10%) no contetido de sacarose no colmo
(INMAN-BAMBER, 2004). No entanto, o manejo da &gua (drying-off) para
induzir o acimulo de sacarose nos colmos antes da colheita s6 € possivel
em regides onde o cultivo de cana-de-agucar € irrigado. No Brasil, pequena
parte da producéo dessa cultura é irrigada (GOLDEMBERG et al., 2008),
sendo essa pratica de manegjo pouco utilizada. O déficit hidrico na fase de
maturacao também pode levar a perdas de producdo de biomassa e de
rendimento de sacarose nos colmos, dependendo da intensidade e duracéo
(ROBERTO ¢t al., 2015).

Em relacdo aos aspectos fitotécnicos, sabe-se que o contetdo de
sacarose nos colmos de cana-de-agucar varia com a época de colheita,
apresentando val ores maximos que dependem da variedade e das condi¢des
de cultivo. De maneira geral, o conteldo de sacarose € maior no inverno,
guando o dreno preferencial passa a ser 0 acumulo de sacarose nos entrends
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devido areducéo do crescimento, dada pelareducdo nadisponibilidade hidrica
e dastemperaturas INMAN-BAMBER et al., 2002; SINGEL S et a., 2005b).

Como a produtividade de cana-de-agUcar € regulada pelo acumulo de
biomassa e de sacarose nos colmos, maior produtividade do cultivo poderia
ser obtida com o0 aumento de um desses fatores. A producdo de biomassa
pode ser aumentada com a maximizagao da interceptacao de luz e a maior
eficiéncia do uso daradiacéo nafotossintese, sendo aduracéo do fotoperiodo
um fator importante. Como citado anteriormente, a producéo de folhas (fonte)
€ dindmica e muito influenciada por condicdes ambientais, como a radiacéo
solar etemperatura. Portanto, o periodo do plantio apresentagrande influéncia
na produtividade final da cana-de-agucar (SINGEL S et al., 2005a), uma vez
gue as condicdes ambientais afetam significativamente o desenvolvimento
das plantas. A maior influéncia da data de plantio € na producéo de biomassa
e ndo na concentracdo de sacarose nos colmos, sendo a concentracdo de
sacarose nos colmos de cana-de-acUcar similar quando seu plantio foi realizado
em intervalos mensais, entre maio e novembro. Por outro lado, a producéo
de biomassa variou em torno de 80%, sendo maior nos plantios realizados
entre maio e junho (CARDOZO e SENTELHAS, 2013). De fato, a fase
fenologica de maximo crescimento deve ocorrer no periodo em que as
condi¢bes ambientais s8o mais propicias, com altas temperaturas e alta
disponibilidade de radiacéo solar.

A concentracao de sacarose nos colmos em uma mesma variedade
variaao longo do ano, geralmente atingindo o pico de producéo de sacarose
entre 0s meses de maio a agosto, durante o inverno. A concentracéo € mais
baixano inicio dasafra, umavez que as plantas aindando atingiram o potencial
produtivo, tanto de crescimento quanto de maturacdo. Apos o final da safra,
no inicio da primavera e com o reinicio do periodo chuvoso, ha reducdo da
concentracao de sacarose nos colmos das plantas de cana-de-agUcar estimulada
pelas condigbes ambientals, que favorecem a retomada de crescimento. A
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sacarose armazenada é entéo transl ocada para os sitios ativos de crescimento
e degradada a aglicares redutores para o fornecimento de esquel etos de carbono
e energia(GROF e CAMPBELL, 2001).

5.RELACAO FONTE-DRENO

5.1 Crescimento edistribuicao dafitomassa

O padréo de acimul o de fitomassa em cana-de-acUicar pode ser dividido
emtrésestadios: o estédioinicial de crescimento lento; o estadio de crescimento
rgpido, no qual ao redor de 80% da fitomassa € acumulada, quando o
crescimento dos colmos e o indice de area foliar atingem o apice e
proporcionam a intercepcdo maxima de radiacdo solar; e o estadio final,
guando o crescimento novamente € lento e ao redor de 10% da fitomassa
total € produzida. Neste Ultimo est&dio, ocorre amaturagdo com significativo
aumento da concentragdo de sacarose nos colmos (MACHADO et al., 1982;
FERNANDES e BENDA, 1985; MUCHOW et a., 1996; ROBERTSON et
a., 1996; MAGALHAESFILHO, 2014). A duracso de cada estadio depende
da variedade, das condicdes ambientais e do periodo de cultivo.

Os colmos apresentam um padréo de crescimento semelhante ao da
planta inteira, com 0s mesmos estadios de crescimento, isto &, iniciamente
lento, seguido por um periodo de crescimento intenso e finalmente reducéo do
crescimento, com um aumento significativo no armazenamento de sacarose
(MACHADO et al., 1982; RAE et dl., 2006; MAGALHAESFILHO, 2014). O
colmo da cana-de-acUcar é formado por uma série de entrenos separados por
nos, contendo as gemas, que sdo conectados a folhas verdes e
fotossinteticamente ativas, formando um fitdmero. Nos entrends € onde ocorre
0 acumulo de sacarose, enguanto os entrends mais proximos do topo sdo 0s
mais jovens, os da base sGo mais desenvolvidos e maduros. O crescimento
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dos colmos é resultado do aumento do nimero, do comprimento e do diametro
dos entrends (RAE et al., 2006; TEJERA et al., 2007; MAGALHAES FILHO,
2014), sendo a expansao dos entrenos causada pela expansdo celular (RAE et
al., 2006). Portanto, plantas com entrenGs mai ores gpresentam, potencia mente,
maior capacidade de armazenamento de sacarose. Paralelamente ao crescimento
dos entrends ha o acimulo de sacarose e os entrends jovens apresentam alto
contetdo relativo de &gua, alto teor de acUcares redutores e alta taxa de
crescimento, portanto, baixo teor de sacarose (RAE et a., 2006).

Umavez que o crescimento dos entrends € compl etado, o teor de sacarose
aumenta gradativamente e o teor de umidade diminui de modo acropeto. Os
entren0s mai s proximos da base da plantatém maior concentracéo de sacarose
do que os mais novos, recentemente produzidos (Figura 3), formando assm
um gradiente decrescente de concentracéo de sacarose da base para o topo do
colmo (FERNANDES e BENDA, 1985; RAE et a., 2006). No periodo de
maturacdo, a concentracdo de sacarose aumenta progressivamente em todos
0s entrends e isso diminui 0 gradiente de concentracao entre os entrenos do
topo e os da base (FERNANDES e BENDA, 1985; MUCHOW et d., 1996;
MOORE e MARETZKI, 1996; MAGALHAES FILHO, 2014).

O crescimento das raizes, colmos, folhas novas e o desenvolvimento
das flores dependem da importacdo de sacarose produzida pelas folhas
fotossinteticamente ativas (fonte), sendo, portanto, considerados 6rgaos
consumidores ou dreno (Figura 3). As plantas tém certa capacidade de fixagdo
fotossintética de carbono (taxa de fotossintese x &reafoliar total) e havarios
drenos que competem pelos fotoassimilados disponiveis, ocorrendo
naturalmente uma prioridade entre eles, que varia tempora mente. Colmos,
raizes e folhas jovens s80 0s drenos prioritarios durante os dois primeiros
estadios de desenvolvimento (estadios inicial e de crescimento rapido), ao
passo que o0s colmos sdo os principais drenos no estadio de maturagéo
devido ao acumulo de sacarose.
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Na regido Sudeste do Brasil, a maturacdo tem inicio no més de
abril/maio e atinge 0 seu pico em setembro/outubro, com variagdes em funcdo
da precocidade das diversas variedades de cana-de-acucar. O processo de
acumulo de sacarose coincide com o periodo do ano em que harestricdo do
crescimento devido as limitagdes ambientais, ou sgja, queda gradativa da
temperatura e diminuicao das precipitacdes (outono einverno). Mesmo com
a reducado do crescimento, a fotossintese continua ocorrendo em menor
Intensi dade e os fotoassimilados produzidos neste periodo sdo prioritariamente
acumulados nos vacuolos do parénguima dos colmos, na forma de sacarose
(ALEXANDER, 1973; MAGALHAES FILHO, 2014). Neste momento
também é observada areducdo na concentracdo de nitrogénio total naslaminas
foliares (van HEERDEN et al., 2010; MAGALHAESFILHO, 2014).

A distribuicdo dos fotoassimilados entre os drenos € um fator chave
na produtividade da planta e define o indice de colheita (IC). O IC é dado
pelarazdo entre afitomassa da parte economicamente importante, colmo no
caso da cana-de-acUcar, e a fitomassa total da planta (ou da parte aérea).
Durante o crescimento da cana-de-aguicar a distribuicdo da fitomassa para o
colmo € progressivamente maior, atingindo na maturagdo um IC entre 0,8 e
0,9 (MACHADO et dl., 1982; ROBERTSON et d., 1996; INMAN-BAMBER
et al., 2002; MAGALHAES FILHO, 2014). Em cana-de-aclcar, o | C também
pode ser definido pela razéo entre a concentragéo de sacarose e a fitomassa
seca do colmo, observando-se valores entre 0,35 e 0,40 (MAGALHAES
FILHO, 2014).

5.2 Relacdo fonte-dreno em cana-de-aclicar duranteo crescimento
eamaturacao

Um dos principais objetivos dos programas de mel horamento genético
e das praticas de manejo cultural da cana-de-acUcar € 0 aumento da
produtividade de sacarose. De fato, nas ultimas décadas, 0 aumento da
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producéo de sacarose tem ocorrido devido ao aumento da producéo de
colmos e ndo ao aumento da concentracéo de sacarose nos colmos
(MUCHOW et a., 1966; ROBERTSON et al., 1996; JACKSON, 2005; WU
e BIRCH, 2007; MAGALHAESFILHO, 2014). Do ponto de vistafisiol 6gico,
0 acumulo de sacarose € o resultado de processos complexos relacionados
ao metabolismo de carboidratos nos tecidos fonte e dreno, sendo regulado
pela sintese (fotossintese) e consumo de fotoassimilados (manutencéo,
crescimento estrutural, respiracdo e armazenamento), idade da planta,
translocacéo e particdo de carboidratos, e condi¢des ambientais durante a
maturacdo (ALEXANDER, 1973; MOORE, 2005; RAE et al., 2005;
McCORMICK et a., 2009). Teoricamente, os colmos da cana-de-agucar
tém capacidade de acumular até 30% de sacarose em termos de fitomassa
fresca (BULL e GLASZIOU, 1963; GROF e CAMPBELL, 2001), ou sga,
valores bem acima dos observados nas variedades comerciais atuais
(JACKSON, 2005). Neste contexto, torna-se importante o conhecimento dos
principais aspectos que limitam o incremento da concentracéo de sacarose
nos colmos (GROF e CAMPBELL, 2001).

Toda fitomassa acumulada na planta depende da fotossintese, sendo
0 excesso de fotoassimilados produzidos durante o dia exportado e/ou
armazenado transitoriamente nos cloroplastos das células daBFV em forma
de amido. O amido pode ser posteriormente degradado (DU et al., 2000),
principalmente a noite, sendo o carbono redistribuido na forma de sacarose.
A sacarose importada pelos drenos prové carbono (matéria) e energiaparaa
manutencao (respiracao), crescimento (diviséo e expansdo celular) e
diferenciacéo celular. O suprimento de sacarose pode exceder a necessidade
de substrato para o crescimento e respiracéo, sendo entao a sacarose
armazenada. Esse fendbmeno ocorre no periodo de maturacdo em que o
crescimento diminui proporcionalmente mais do que a fotossintese, devido
asrestricdes ambientais (ALEXANDER, 1973; LALONDE et ., 2003; RAE
et a., 2005).
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Os colmos da cana-de-acUcar sdo drenos fortes capazes de atrair
preferencialmente os fotoassimilados das folhas (WELBAUM, 2014). Nos
estadios iniciais e de intenso crescimento dos entrends imaturos ha baixa
taxa de acumulo de sacarose e 0 crescimento e respiracéo, principamente
dos colmos, sdo os principais fatores que determinam a demanda por
fotoassimilados (FERNANDES e BENDA, 1985; RAE et al., 2006) (Figura
3). Com o crescimento vigoroso ha alto teor de hexoses, proveniente do
catabolismo da sacarose, associado ao aumento das atividades de invertases
nos colmos de cana-de-acUcar apos a colheita ou em condicdo de alta
temperatura no campo (CHANDRA et al., 2012). Assim, o fluxo de
fotoassimilados para os entrenos i maturos € determinado principa mente pela
demanda combinada do crescimento e da respiracdo (Figura 3). Nesta fase
de crescimento ativo, a demanda de carbono pelos drenos estimula a
fotossintese (MAGALHAES FILHO, 2014; WATT et al., 2014).

Quando o entrend atinge o tamanho final, o crescimento éreduzido ea
demanda por fotoassimilados € determinada pel o acimulo ativo de sacarose
e respiracéo nos colmos (RAE et a., 2006). Nestafase, para manter umaalta
taxa de acimulo e a manutencéo da sacarose ja armazenada nos colmos, as
atividades da lA e AV diminuem acentuadamente, enquanto ha aumento da
atividade das enzimas responsaveis pela sintese de sacarose, principa mente
a SPS (Figura 3). Grof e Campbell (2001) sugerem que alteracdes na razéo
entre SPS:IN determinam o inicio do acimulo e a concentracdo fina de
sacarose. O baixo crescimento dos colmos nesta fase justificaria 0 maior
acumulo de sacarose, mesmo com a reducdo da producéo fotossintética em
situacbes de restricdo ambiental (ALEXANDER, 1973; MAGALHAES
FILHO, 2014), como ocorre nas principais regioes produtoras de
cana-de-agUcar no Brasil.

Enquanto a capacidade e a velocidade do acumulo de sacarose nos
colmos das variedades de cana-de-agUcar estdo diretamente rel acionadas com
a capacidade de crescimento da planta, a precocidade da maturacdo é
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condicionada pela velocidade de estabelecimento da area foliar, atividade
fotossintética, taxa de crescimento da cultura, iniciacédo do entrend e a
paralisacéo do crescimento vegetativo, umavez que esses fatoresinterferem
na relagdo fonte-dreno. Adicional mente, sabe-se que afase de maturacéo da
cana-de-aguicar bem como a capacidade de armazenar sacarose nos colmos
sa0 dependentes da variedade (LINGLE e TEW, 2008; PAN et al., 2009).

Se houver retorno das condigbes favoravei s ap crescimento, a sacarose
armazenada podera servir como fonte de esqueletos de carbono e energia
para o crescimento vegetativo dos brotos provenientes de gemas axilares,
sendo consumida praticamente toda a sacarose armazenada no entreno
(O'NEILL et al., 2012). Aparentemente, a sacarose seria remobilizada por
difusdo das células parenquimaticas até o floema e o transporte limitado pela
atividade de invertase nas brotagdes em crescimento ou drenos (O'NEILL et
al., 2013). Nesse contexto, a ocorréncia de brotagcbes no colmo durante o
cultivo da cana-de-aguicar pode reduzir significativamente o rendimento de
sacarose na planta.

Em cana-de-agUcar, varios estudos demonstram gque afotossintese
decal tanto com aidade da folha como a da planta. Em condi¢des de campo,
Magalhées Filho (2014) observou que ataxa diéria de fotossintese nasfolhas
+1 (folhamaisjovem com ligulaaparente) foi entre 1,3 e 1,7 vezes maior que
nas folhas +3, evidenciando o efeito daidade dafolha em quatro variedades
de cana-de-aclcar. Amaya et al. (1995) reportaram fotossintese instantanea
de 45 pmol CO, m?s™ em folhasjovens de plantas com trés meses, enquanto
folhas de idade semel hante em plantas de dez meses apresentaram fotossintese
de 25 pmol CO, m2s. Aindaem relacéo aidade da planta, observou-se que
a fotossintese diurna na folha +1 variou entre 0,65 e 0,94 mol m2 d! em
plantas com 208 dias e entre 0,21 e 0,51 mol m? d* em plantas com 370 dias
(MAGALHAES FILHO, 2014). Tais diferencas est&o relacionadas ndo so a
Idade da planta (estadio de maturagéo), mas também as condigdes ambientais,
cujos efeitos no metabolismo da folha foram discutidos anteriormente.
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Uma das causas para a reducdo da fotossintese em fungdo daidade
daplantaéaquedano teor de nitrogénio nafolha (van HEERDEN et d., 2010),
havendo uma estreita relacéo entre o decréscimo do teor de nitrogénio e a
reducdo da fotossintese em plantas entre seis e doze meses de idade (HARTT
eBURR, 1965; ALLISON et a., 1997; MAGALHAES FILHO, 2014; SAGE
et a., 2014). Desta forma, uma aternativa para a manutencéo da atividade
fotossintética em plantas de cana-de-aglicar com o envel hecimento poderia ser
afertilizacdo com nitrogénio, com o objetivo de manter elevado o contetido
deste elemento nas folhas (SAGE et a., 2014; CERQUEIRA €t d., 2019).
Porém, torna-se necessario analisar essa alternativa considerando tanto o ganho
de carbono em folhas maduras como 0 acimulo de sacarose nos colmos, uma
vez que a adubacdo nitrogenada poderia promover o crescimento vegetativo
das plantas na fase de maturacao e assim reduzir a concentracao de sacarose
nos entrenos (ALLISON et al., 1997; SAGE et al., 2014).

A menor demanda por fotoassimilados em plantas nas quais o
contetido de sacarose nos colmos ja esta elevado (McCORMICK et a.,
2006) seria um dos fatores responsaveis pela baixa atividade fotossintética
(MAGALHAES FILHO, 2014). A sacarose transportada das folhas até o
parénquima de armazenamento, através do floema, deve ser descarregada e
migrar até os vacuolos para efetivamente ser armazenada (Figuras 2 e 3).
Quanto maior ademanda pel os drenos, maior sera o gradiente de concentracdo
de sacarose entre afonte e o dreno e maior serd o fluxo desse carboidrato. A
menor forca de dreno determina menor exportacéo de fotoassimilados da
fonte e acUmulo de agUicares solUveis totais (agucares redutores + sacarose)
nas folhas (McCORMICK et a., 2008a; MAGALHAES FILHO, 2014),
podendo também ocorrer acimul o de sacarose no floema e uma consequente
regulacdo negativa da producéo fotossintética na fonte.

O acumulo de sacarose e de hexoses nas folhas de cana-de-agucar
leva a umareducao na assimilacdo de CO, e na atividade fotoquimica sem
efeitos imediatos na condutancia estomética e na transpiracéo foliar
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(McCORMICK et al., 2008a,b), indicando que a reducéo na fotossintese
pelo acumulo de aclcares nas folhas se da por alteragcbes metabdlicas e
n&o por limitagéo estomatica (ROLLAND e SHEEN, 2005). Porém, Ribeiro
et al. (2017) observaram que o0 aumento do teor de sacarose nafolha causou
limitacdo tanto metabdlica como estomatica da fotossintese.
Concomitantemente, alteracdes na expressao de genes do metabolismo
primario indicam umaforte relacdo entre a concentragéo de agUcaresfoliares
e a inibicdo da atividade fotossintética (McCORMICK et al., 2008a).
Aparentemente, a hexose tem um importante papel nesta sinalizacao
(McCORMICK et al., 2008b), como também observado em outras espécies
(ROITSCH et al., 1995; KILB et al., 1996).

Apesar da grande importancia dada as hexoses na inibi¢cdo da
atividade fotossintética nas folhas de cana-de-agUcar, um estudo recente
reportou que a sacarose inibe a fotossintese na cana-de-acucar, com
decaimento na eficiéncia de carboxilacéo dafotossintese. Efeitos negativos
na atividade dos fotossistemas |1, com reducéo do transporte de elétrons
e aumento do coeficiente de extingdo ndo fotoquimica da fluorescéncia
também foram observados (LOBO et al., 2015; RIBEIRO et al., 2017). A
aplicacéo exdgena de sacarose nas folhas levou ao aumento das atividades
da AV, IN, SuSy e SPS, com reducdo do teor de glicose e aumento do
teor de frutose nas folhas. A inibicdo fotossintética nesse estudo nao
ocorreu por retroefeito (feedback) devido ao acUmulo de agucares no
colmo, e sim nas folhas, ja que o estudo foi realizado em plantas jovens
de cana-de-acucar (LOBO et al., 2015). De fato, a habilidade da
cana-de-agucar em acumular altos teores de sacarose estaria associada a
relativa insensibilidade da fotossintese a concentragéo de sacarose nos
colmos (McCORMICK et al., 2008c).

Se por um lado a menor translocacao de sacarose (HARTT, 1963)
e a alta concentracdo desse agucar na folha causam efeito inibitorio na
fotossintese em cana-de-agcucar (HARTT e BURR, 1965; KOCH, 1996;
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McCORMICK et al., 2006; 2008b,c; MAGALHAES FILHO, 2014; LOBO
et a., 2015; RIBEIRO et a., 2017), o aumento da demanda por sacarose
pel os colmos estimul a a ati vidade fotossintética, sugerindo que esse processo
ésensivel aatividade do dreno (McCORMICK et al., 2006; 2009; RIBEIRO
et al., 2017). Em outras palavras, 0 aumento da demanda do dreno resultaem
aumento dafotossintese e na diminuic¢éo do teor total de aglicares nasfolhas,
sugerindo um sistema sensivel de regulacéo induzido por agucares (KOCH,
1996; LOBO et al., 2015; RIBEIRO et a., 2017). O fato da demanda do
dreno afetar a atividade da fonte indica que o sinalizador desse sistema de
retrorregulacéo pode ser um importante fator a ser considerado no intuito de
melhorar 0 acUmulo de sacarose. Acucares sollveis (sacarose e hexoses)
sd0 considerados sinalizadores metabdlicos que tém efeito sobre a regulagdo
fonte/dreno e nas respostas metabdlicas aos fatores ambientais (KOCH, 1996;
McCORMICK et a., 2006), com a coordenacdo entre a demanda do dreno e
a atividade da fonte sendo mediado pela concentracéo de carboidratos nas
folhas (PAUL e PELLNY, 2003).

O acumul o de sacarose nos colmos é regulado pela capacidade de
armazenar, metabolizar e transportar sacarose (Figuras 2 e 3) (MOORE e
MARETZKI, 1996; GROF e CAMPBELL, 2001; MOORE, 2005; RAE et
al., 2005). Esta relacdo foi demonstrada a partir da perturbacéo do balanco
fonte-dreno pelo sombreamento de folhas maduras em plantas de
cana-de-aglcar. O aumento da demanda de carbono no dreno estimulou a
atividade fotossintéticanafonte (RIBEIRO et d., 2017), aparentemente atraves
de sinalizacdo mediada pela reducdo da concentracdo de hexoses, aumento
da expressdo de genes envolvidos na fotossintese C, e no transporte de
metabolitos (McCORMICK et a., 2008b). Portanto, tanto a atividade da
fonte como a demanda do dreno pode limitar o acimulo de sacarose nos
colmos. A limitagdo do dreno ocorre quando o potencial de producdo de
fotoassimilados pela fonte supera a capacidade dos 6rgéos drenos em
importarem carbono. Jaalimitacéo dafonte, ao contrério, caracteriza-se por
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n&o suprir sacarose suficiente para atender a demanda do dreno (KOCH,
1996; SMITH e STITT, 2007), sendo essencial o equilibrio entreaassimilacéo
de carbono, 0 armazenamento e o crescimento.

A aplicacdo de reguladores vegetais (maturadores) pode favorecer o
acumulo de sacarose nos colmos, sendo esta uma ferramenta de mangjo na
pré-colheita largamente utilizada no cultivo da cana-de-agucar. O uso de
maturadores favorece 0 acumulo antecipado de sacarose nos colmos quando
as condigbes ambientais sAo pouco favoraveis (LEGENDRE, 1974). A aplicacdo
de maturadores quimicos, quatro a seis semanas antes da colheita, induz o
aumento da concentracdo de sacarose nos colmos (SHRIVASTAVA et d.,
2014) e os principais produtos utilizados nos cultivos de cana-de-agUicar séo 0
glifosato, o acido 2-cloroetilfosfonico, o fluazifop-p-butil e o trinexapac-etil
(SU et al., 1992; van HEERDEN et dl., 2014). Ao serem aplicados viafoliar,
esses produtos promovem a paralisacdo do crescimento ou morte da gema
apical, que éresponsavel pela producdo de folhas novas e de novos entrends.
Alteracdes no balanco hormonal da planta, que governao crescimento, também
podem ocorrer (van HEERDEN et al., 2014). Portanto, ao induzirem a
paralisacdo do crescimento vegetativo, os maturadores alteram as relacoes
fonte-dreno, fazendo com que os fotoassimilados que seriam oxidados para
amanutencado do crescimento e fornecimento de esquel etos de carbono sgjam
acumulados em forma de sacarose no colmo (MORGAN et al., 2007),
principal mente nos entren0s mais jovens.

No entanto, pouco se conhece sobre as bases fisioldgicas dos efeitos
destes produtos em cana-de-agUcar e quais oS processos af etados que induzem
0 acumulo de sacarose nos colmos. O herbicida glifosato quando aplicado
em subdoses atua como indutor de maturacéo, sendo detectada reducéo na
atividade da A nos colmos da cana-de-agUcar, cinco dias apés a aplicacdo
foliar deste quimico, e aumento na concentracéo de sacarose nos colmos
(SU et al., 1992). A aplicacdo do acido 2-cloroetilfosfonico (etefon) em folhas
de cana-de-acUcar com dez meses de idade induziu aumento nas atividades
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da SuSy e IN e reducéo das atividades da SPS e |A nos colmos, causando
um aumento de 30% na concentragdo de sacarose nos colmos (ROBERTO,
2015). Quando a aplicacdo do etefon foi realizada junto com aimposi¢do do
déficit hidrico houve manutencdo da produgdo e acumulo de sacarose nos
colmos, indicando que a aplicacdo do etefon pode prevenir efeitos del etérios
da seca, umavez que as plantas submetidas a secaisoladamente apresentaram
menor acumulo de sacarose (ROBERTO et al., 2015). O efeito do etefon na
maturacao € atribuido aacéo do fitormonio etileno, que apresenta capacidade
de alterar a forca de dreno nos colmos aumentando a atividade da SPS
(CUNHA et al., 2017). No entanto as respostas da cana-de-acUcar aos
maturadores sdo dependentes do gendtipo considerado, do principio ativo,
da dose utilizada, do momento da aplicacéo e da condicdo ambiental. A
grande interagdo entre esses fatores e aintrincada rede de regulacéo hormonal
envolvida (CUNHA et al., 2017) evidencia a necessidade de mais estudos
para revelar como os produtos utilizados como maturadores atuam no
metabolismo da cana-de-acUcar.

6. CONSIDERACOESFINAIS

Os primeiros relatos sobre o metabolismo de carboidratos em
cana-de-acucar datam da década de 50 (HARTT e BURR, 1950) e desde
entdo 0 nosso conhecimento sobre esse importante processo tem evoluido
bastante com o0s avangos de técnicas bioquimicas e de biologia molecular.
Grande parte desta literatura especializada € oriunda de estudos realizados
em outros paises, onde as condic¢Oes ambientais e as variedades estudadas
sdo distintas das encontradas no Brasil. Embora os processos fisiol6gicos
associados ao acumulo de sacarose em cana-de-aglicar sgjam 0S mesmos €
independam do local e do material genético considerado, podem existir
peculiaridades no metabolismo de carboidratos que levam a variacdes
significativas no rendimento de sacarose no cultivo da cana-de-actiicar. Como
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exemplo, podem-se citar diferencas na plasti cidade fenotipica das variedades
frente avariagbes ambientais e aflexibilidade do metabolismo fotossintético
entre gendtipos de cana-de-agucar (MARCHIORI et al., 2017; SALESet d.,
2018). Assim, avancos no conhecimento do metabolismo de carboidratos
em cana-de-acUcar dependem de agdes de pesquisa desenvolvidas nos mais
variados ambientes e condi¢cdes de cultivo, com a avaliagcdo de materiais
com rendimento diferencia de sacarose. Somente apartir de um conhecimento
solido sobre as causas de variacdo do rendimento de sacarose em
cana-de-agUcar serd possivel tratar esse processo sob uma perspectiva mais
ampla e adequada e, assim, auxiliar os programas de melhoramento genético
em busca de materiais com desempenho superior.
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