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PARTE 1

RELACOES HIDRICAS EM CELULAS
E TECIDOS VEGETAIS

1. INTRODUCAO

A vida se originou na agua. A agua é um dos fatores
ecofisiolégicos mais importante e determinante, no que se
refere a selegdo do tipo de vegetacdo que se pode desenvolver
em uma regido. A produtividade agricola também é controlada
pela distribuigdo e disponibilidade de agua. Sem duvida, a agua
€ o constituinte mais abundante no ecossistema terrestre. O
volume total de agua estimado que existe na terra é cerca de
1,4 . 10! ton, sendo que mais de 97% é de agua salgada.
Dos menos 3% que constituem as reservas de agua doce,
cerca de 2% se encontra na forma de gelo e neve nos pélos
e icebergs. Dos 0,6% de agua continental, a maior parte nao
esta disponivel para as plantas, por consistir de agua
subterranea. E a dgua que se encontra nas huvens ou como
vapor, ndo passa de 0,001% do total. Além disso, a distribuigao
de agua doce no mundo é muito irregular.

A agua é essencial para a manutencao da integridade
funcional das moléculas organicas biologicas e da atividade
metabdlica das células vegetais e animais. A agua é o elemento
mais abundante das células vegetais vivas, constituindo cerca
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de 80 a 95% da massa fresca dos tecidos metabolicamente
ativos em crescimento. Em plantas lenhosas este valor esta
entre 35 e 75%.

2. A MOLECULA DE AGUA

A molécula de agua apresenta caracteristicas fisicas e
quimicas particulares, o que confere a este constituinte uma
importancia destacada para os seres vivos. Conhecendo-se
a estrutura molecular da agua e suas propriedades, pode-se
ter uma melhor idéia de como esta participa da vida celular.

A agua é uma molécula constituida de um atomo de
oxigénio ligado de forma covalente a dois atomos de
hidrogénio. As duas ligagdes (O - H) formam entre se um
angulo de 1059 (Figura 1). Como o oxigénio & mais
eletronegativo que o hidrogénio, ele atrai os elétrons das
ligacdes covalentes, resultando em uma carga negativa parcial
do lado do oxigénio e originando uma carga positiva do lado
do hidrogénio. Estas cargas parciais sdo iguais, porém de sinais
contrarios, sendo assim a molécula possui carga nula.
Entretanto, esta distribuigdo eletronica é assimétrica, o que
origina uma bipolaridade ou momento dipolo na molécula,
favorecendo a atragdo eletrostatica entre moléculas vizinhas,
através das pontes de hidrogénio, entre o hidrogénio de uma
molécula com o oxigénio de outra. Sendo esta ligagado
responsavel por muitas das propriedades fisico-quimicas da
agua.

A coesdo refere-se a atracdo mutua entre moléculas
de agua, através das pontes de hidrogénio e, a adesao refere-
se a atracdo da agua por uma face sélida (matriz), tal como
a parede celular de uma célula vegetal adulta. As ligacles de
hidrogénio sdo forgas intermoleculares mais fortes (20kj/mol
de pontes ou 40kj/mol de agua) do que as de Van der Waals
(1 a 10kj/mol).
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3. ESTRUTURA DA MOLECULA DE AGUA

A estrutura da agua depende da capacidade das
moléculas formarem ligagdes de hidrogénio entre si:

a) O gelo possui estrutura tetraédrica cristalina regular
(estrutura hexagonal) na forma de uma rede cristalina aberta,
apresentando maior volume em comparacgao a agua liquida;

b) O vapor de agua as moléculas estdo individualizadas;

c) A agua liguida, a molécula tende a se unir por meio
de ligagles de hidrogénio com quatro outras moléculas
formando agregados transitérios e espécies oscilantes (10-1°
seg.). O que resulta em uma maior densidade da agua no
estado liquido em relagdo a agua sélida (gelo).

Carga negativa liquida

Carga positiva liquida

Figura 1: Representacdo esquematica da estrutura da molécula de agua
mostrando os pares de elétrons compartilhados (sombreado) e pares
isolados e a posicdo das ligacdes de hidrogénio. Fonte: adaptado de

Sutcliffe (1968).
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4. PROPRIEDADES FISICO-QUIMICAS DA AGUA
DE INTERESSE NAS RELACOES HIDRICAS DAS
PLANTAS

A agua apresenta caracteristicas tdo particulares que a
torna uma substancia unica em termos ecofisiolégicos. As
suas propriedades e fungdes proporcionam um meio adequado
para o surgimento e estabelecimento de organismos vivos.

4.1. Altos valores de calor latente de fusao e de ebuligao
- Essas propriedades conferem a agua a capacidade de ser
encontrada nos trés estados fisicos (sélido, liquido e vapor)
nas temperaturas normais que ocorrem na terra. A presenga
das pontes de hidrogénio garante estes comportamentos
distintos. A molécula de dgua (H,0 = 18) mesmo possuindo
massa molecular semelhante a outras substancias (CH, =
16; NH, = 17; HF = 20 e H,S = 34), possui valores
elevadissimos de fusdo (335 kj kg ou 80 cal g'* a 0°C) e de
ebulicdo (2.260 kj kg* ou 540 cal g* a 100°C), gragas as
associagoes provocadas pelas pontes de hidrogénio.

4.2. Alto calor especifico (c) - A agua possui o mais
alto valor de calor especifico dentre as substancias conhecidas
(c = 4,18 1.g* ou 1 cal/g.°C), com excecdao da amobnia com
valor 13% maior (¢ = 1,23 cal/g.°C). Essa propriedade torna
a agua uma boa reguladora térmica. O calor especifico refere-
se a energia calorifica requerida para aumentar a temperatura
de uma substancia em uma quantidade especifica (c = Q/
m.At). No caso da agua: 14,5 °oC para 15,5 °C, com uma
variacdo de 1°C. Esse alto ¢ faz com que a agua se aqueca
ou se resfrie lentamente (¢ o 1/At), sendo entao uma
vantagem para 0s vegetais e animais, evitando flutuagdes
térmicas perigosas.

4.3. Alta constante dielétrica (D) - Valores de 80,2 a
20 °C e 78,4 a 25 °C. Gragas a molécula de agua apresentar
momento dipolo elétrico, a torna praticamente em um
solvente universal. Ela funciona como um isolante idnico nas
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solugdes aquosas. Os gases sao altamente sollveis na agua.
O CO, é trés vezes mais soluvel que o O,, pois ele se dissocia
em H* e HCO,, o que aumenta com a temperatura.

4.4, Elevada tensdo superficial (6) - As moléculas de
agua na interface ar-agua, estdo mais fortemente atraidas as
moléculas vizinhas de agua do que a fase gasosa do outro
lado da superficie. O liquido comporta-se como se estivesse
coberto por uma membrana contratil, que tende a atingir a
area minima. Neste particular as moléculas de agua se
orientam de tal modo que a maior parte das pontes de
hidrogénio fica voltada para dentro, em diregdo ao centro de
massa do liquido. O valor de s = 7,34 . 102N m da agua é
o maior valor dentre os liquidos conhecidos, com excegdo do
mercurio. A presenga de eletrdlitos aumenta a tensdo
superficial e proteinas desnaturadas e acidos graxos tendem
a diminui-la. A tensdo superficial é responsavel pela formacao
de goticulas sobre as folhas e evita a entrada de agua nos
espacos intercelulares através dos estdbmatos abertos, via
ostiolo.

4.5. Capilaridade - A coesao, adesao e a tensao
superficial ocasionam o fenémeno da capilaridade. O
movimento para cima de um volume de agua, através de um
fino capilar de vidro, é devido a atragcdo da agua na periferia
da superficie polar do capilar (adesdo) e da tensao superficial
da agua, a qual tende minimizar a area superficial. Juntas a
adesao e a tensdo superficial exercem uma tensdao nas
moléculas de agua na superficie e abaixo desta, causando um
movimento ascendente no tubo capilar até que a forgca de
adesdo seja balanceada pelo peso da coluna de agua (ex:
em tubo capilar de 0,03mm de diametro, a agua ascende por
capilaridadea h=120cm; h = 2 6.cés o/p.g.r); em pequenos
elementos condutores do xilema sob certas condigdes,
capilares da parede celular, membranas e espagos
intercelulares, também se observa esse fenémeno). A
capilaridade assegura que as superficies das paredes celulares,
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diretamente expostas ao ar, tais como aquelas no mesofilo
foliar, permanegam umidas e ndo sequem totalmente.
Entretanto, ndo é responsdvel pelo transporte de agua em
grandes quantidades dentro da planta (para um vaso tipico
com r = 75um o valor de h = 0,02m).

4.6. Baixa viscosidade (n) - E a propriedade de um
fluido decorrente da interacdo entre suas moléculas (atrito
interno) caracterizando uma medida da dificuldade das
moléculas deslizarem umas sobre as outras. A agua possui
viscosidade relativamente baixa, o que lhe permite facilidade
em fluir através de finos capilares, especialmente a elevadas
temperaturas. Caracteristica relevante na translocagdo de
solutos organicos e inorganicos através dos vasos condutores
do xilema e do floema das plantas superiores.

4.7. Boa transmitancia de luz visivel - A agua é um
liquido quase incolor, aspecto fundamental para que a luz
penetre nos tecidos profundos das folhas. Também importante
para plantas aquaticas. A agua absorve luz nos comprimentos
vermelho longo e infravermelho, transmitindo o verde-azul,
funciona como um isolante. Entretanto sua condutibilidade
térmica é alta em comparacdo a outros liquidos.

4.8. Solvente universal - Na agua muitas substancias
sdo dissolvidas e submetidas e reagdes quimicas no
protoplasma celular. Essa propriedade é devida, principalmente,
a sua bipolaridade molecular.

5. MOVIMENTOS DA AGUA

A movimentacdo da agua de célula a célula, célula para
0 ambiente e ambiente para a célula, ocorre por meio de
processos passivos. Estes podem ocorrer por diferenga de
pressao ou por difusdo.

5.1. Fluxo de massa (bulk flow) - O fluxo massal refere-
se ao movimento de grupos de moléculas de agua em
resposta a um gradiente de pressdao. As moléculas se movem
espontaneamente em um sistema fisico, e com isso seu
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conteudo energético diminui, isto é, a entropia ou
desorganizacdo do sistema aumenta. O fluxo de massa é
responsavel pelo transporte de agua a longa distancia na planta
(transpiracao). Ocorre quando uma forga externa age sobre
o sistema (ex: forca da gravidade, pressao). Independe do
gradiente de concentragdo e ocorre de forma unidirecional e
em grupo (morro abaixo).

5.2. Difusdo - E um movimento que ocorre direcionado
de uma regidao de alta concentragdo para uma de baixa
concentragdo. Ocorre de forma lenta, espontanea, individual
e ao acaso (figura 2). E necessdria a existéncia de uma
diferenca de potencial quimico (gradiente de concentragdo)
para ocorrer. Obedece a Lei de Fick (dn/dt = - Da.dc/dx). A
difusdo é importante na absorgcdo de agua durante o
crescimento celular, movimento de solutos no metabolismo,
trocas gasosas (vapor de agua, CO,, O,) e na absorgdo de
certos nutrientes (fésforo e potdssio).

5.3. Osmose (Difusdo da dgua) - E um caso particular
de difusdo, onde o movimento da agua ocorre através de
uma membrana seletivamente permeadvel, envolvendo difusao
(gradiente de concentracao) e fluxo de massa (gradiente de
pressao). Ocorre espontaneamente em resposta a uma forga
impulsionadora denominada de gradiente de energia livre ou
gradiente de potencial quimico ou gradiente de potencial dgua,
ocorrendo sempre de um alto potencial agua para um baixo
potencial dgua. A osmose é de fundamental importancia nos
processos de absorcdo e perda de agua entre células e entre
célula e ambiente.

5.4. Embebicdo - E um tipo especial de difusdo. O
movimento da agua ocorre a favor do gradiente de potencial
hidrico ou dgua. Entretanto, as forgcas responsaveis pela
retencdo da agua pelas macromoléculas (matrizes) sdo as
microcapilares e de superficie (ligacdes de hidrogénio e forgas
eletroliticas), em virtude das caracteristicas dipolares da
molécula de agua (atracdo eletrostatica).
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6. ENERGIA LIVRE DE GIBBS (G)

O sol é a fonte primordial de energia livre e através da
fotossintese as plantas transformam e armazenam a energia
radiante sob forma de compostos intermediarios ricos em
energia, como ATP e o0 NADPH*, e posteriormente sob forma
de ligagdes quimicas nos compostos organicos. A Energia Livre
de Gibbs representa a capacidade de um sistema de realizar
um trabalho ou movimento. Determinada pela contribuigao
aditiva de cada espécie que compde o sistema.

6.1. Potencial quumlco da agua (1|to - V,) — Pode ser
expresso pelo potencial dgua, que é facilmente avaliado pela
pressao hidrostadtica e pela pressdao atmosférica. A agua
sempre se move de uma regido de alto potencial dgua para
outra regido de baixo potencial agua, ou seja, obedecendo a
um gradiente de energia livre de agua. O potencial quimico da
agua é igual a variacdo de energia livre em relacdo ao numero
de moles de agua. Em termos padrao considerando-se a agua
livre, plana e pura, em condi¢cdes normais de temperatura e
pressao (25°C e 100KPa), esse potencial possui valor maximo
de energia livre e igual a zero (\|; =0 MPa), podendo ser
expresso em unidade de energia ou de pressao. Esse potencial
varia com a temperatura, pressao, outros moles e outros
trabalhos. O potencial dgua se eleva com o aumento da
pressao mecanica e da temperatura e, se reduz com a
presenca de solutos (ions, coldides e substancias polares) ou
de uma matriz. O potencial dgua (y) representa a diferenga
entre o potencial quimico da agua em um sistema qualquer
(e) e o potencial da agua pura (e°), sob as mesmas condigbes
padrdes de temperatura e pressao (v= vy

ua solugao ua pura R T ln e/eo . dgua solugdo - Mc:lgua pura ~
RTInei ; *rf e/e° see°>e—>Ine/e’<1l 5 vy,

dgua

<0:see°=e —> In e/ee=0 - vy, . =0 (valor mdximo).

égua solugdo - Wégua pura) :



Manual de Fisiologia Vegetal 19

7. COMPONENTES DO POTENCIAL AGUA EM
CELULAS VEGETAIS ADULTAS

O potencial agua de um sistema é reduzido pela adicdo
de substancias polares e/ou ions no meio, pois causam uma
redugdo na atividade da agua (a,). O potencial dgua de uma
célula vegetal adulta (y,,,,) € o resultado da acdo aditiva
dos potenciais (Y ,,, . V. * V., * ¥, + ¥,): osmotico (v,),
matrico (y,_), pressao (y,) e gravitacionalg(\pg).

7.1 Potencial osmotico ou de solutos (y,,,, ou y,) - E
o potencial dgua de uma solugdo. O potencial osmético varia
pouco na maioria das células vegetais, com excegdo das células
do mesdfilo, floema e estobmatos. Possui valor negativo
decorrente da adicdo de solutos osmoticamente ativos no
meio, que reduzem o potencial dgua de uma solugdo em
relagdo ao padrdo. A pressdao osmotica (r = R.T.Cs) é uma
pressdo em excesso a pressao hidrostatica do solvente, que
deve ser exercida sobre a solucdo para evitar a entrada de
agua. S6 existe se houver uma membrana obstruindo a
passagem do soluto e representa um indice quantitativo do
abaixamento do potencial agua de uma solugdo (y, = - R.T.Cs)
em funcdo da adicdo de solutos osmoticamente ativos (>
solutos —» > — < y, — <y, — < energia livre no sistema).
A pressdo osm@ética assume valores positivos (ly,| = [r]). No
osmdmetro podemos demonstrar a presenca destes
componentes.

7.2. Potencial pressdo - turgescéncia - turgor - parede
(v ) - As variagdes do potencial quimico da agua devido a
difperenga de pressao exercida sobre o sistema em um
determinado estado e a pressdo no estado Padrdo é definido
como potencial pressao. O v, é resultado da entrada de agua,
segundo um gradiente de potencial hidrico favoravel. A medida
que a agua penetra na célula, passa a exercer uma forga por
unidade de drea (pressdo) causando uma distensdo na parede
celular, que é contrabalancada por uma pressado igual e em
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sentido contrario exercida pela parede celular. O potencial
parede pode assumir valores positivos (y, > 0) em células
turgidas; negativos (y,< 0) em células sob pressao negativa
ou tensao (xilema) ou nulos (y,=0)em células na plasmdlise
incipiente.

7.3. Potencial matrico ou matricial (v, , ou y) - Define
as influencias que as forgas de superficies dos coldides e
espacos intermicelares exercem sobre o potencial quimico da
agua. Representa a presenca de interfaces de coldides,
proteinas e macromoléculas nas células vegetais, que reduzem
a atividade termodinamica da agua. Também assume valores
negativos. Possuindo valores elevados em tecidos
meristematicos rico em citoplasmas, tecidos e sementes
secas.

7.4. Potencial gravitacional (y,) - Expressa a acao do
campo gravntacnonal sobre a energla I|vre da &gua. E o trabalho
necessario para manter a dgua em um determinado ponto
em relagdo a atracdo gravitacional. O efeito da gravidade no
potencial agua depende da altura (h) da agua acima do estado
de referéncia, da densidade da agua (p,) e da aceleracdo da
gravidade (g). O potencial gravitacional (\|! =p,-h.g), somente
possui |mportanC|a relevante quando o estudo envolve
ascensdo de dagua em plantas de grande porte e em estudos
da percolacdo de agua através de poros do solo. Podendo
ser desconsiderado em movimentacdo de agua entre células
proximas e em plantas de pequeno porte (p, = 0,01 MPa m!
de elevagado).

8. DIAGRAMA DE HOFLER

O potencial dgua de uma célula vegetal adulta varia,
geralmente, entre valores de -5,0 atm a - 40,0 atm (-0,5
MPa a - 4,0 MPa). Este potencial varia com a concentragao
do suco vacuolar, taxa de transpiracdo, presenca de ions e
matrizes, taxa de absorcdo de agua e fotossintese. Para
estudos de potencial agua em células vegetais adultas, os
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potenciais matrico (y,_,) € gravitacional (w,) sdo
desconsiderados por apresentarem mfluencnas nao
significativas. Neste particular o potencial dgua de uma célula
vegetal adulta fica resumido a adicdo dos potenciais osmético
e parede: y . .V, + ¥,. O Diagrama de Hofler (Figura 2)
correlaciona 0s valores dos potenciais envolvidos com o
volume celular relativo. A célula vegetal em funcdo do seu
estado hidrico pode se apresentar turgida, flacida ou
plasmolizada.

Potencial de Pressio (WP Plasmolise incipiente

-1 F I'

Potencial Hidrico ()

Potencial Osmético (ys) WS

" Turgudez maxima

I
[

1 0.9 0.8 0.7 0.6

Figura 2: Diagrama de Hofler ilustrando as relagées entre o potencial
hidrico (), potencial osmético (Js), potencial pressdo (Jp)e o conteudo
hidrico relativo, a medida que a célula ou tecido, em turgidez maxima
perde agua. Fonte:: adaptado de Jones, (1992).
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8.1. Casos importantes do Diagrama de Hoéfler:

a) Ceélula flacida - plasmdlise incipiente: (y,= 0. y,,,, =
y, ) + agua destilada (v, .= 0) - entrada de agua na
celula — surgimento de uma pressao parede celular (\|r) -
equ”lbrlo dlnamICO - wcelula = Yasolugéio ‘ll + ‘II ‘vx solugdo _) -
vV, = ¥, Y=y o ceélula completamente turglda f\v +y,

'O_)‘V _O)I

célula
b) Célula flacida (v, = v, = -20,0 atm) + solugdo
hipotbnica (v, = - 10,0 atm) — entrada de agua na celula
— equilibrio dinamico — Veiga = Yasoeao —> ~20,0+ v, = - 10,0
-10,0 atm),

- y,= 10,0 atm - Celula turgida (‘I’cem =

c) Célula flacida (v, = W, = -20,0 atm) + solugdo
hipertdnica (¥, ucs0 = - 25/ 0 atm — saida de agua da célula
equilibrio dinamico —» vy, = rsolugdo > 20 0+ Yy, = - 25,0,0

- (\II — 0) » Célula plasmollzada (y - 25, 0 atm),

célul Ia
d) Célula flacida + dessecamento ao ar sob pressdo —»
contragcdo da membrana celular, tonoplasto e parede celular
— célula murcha.

9. PRINCIPAIS FUNCOES FISIOLOGICAS DA
AGUA PARA A FISIOLOGIA DE PLANTAS
SUPERIORES

a) Principal constituinte protoplasmatico: nas células
fisiologicamente ativas, o teor de agua se eleva a valores
acima de 85%. Cerca de 80 a 90% do peso fresco de plantas
herbaceas e mais de 50% das lenhosas é constituido de agua.
A maioria das moléculas bioldgica sdo hidratadas em seu
estado natural e a dgua mantém as suas estruturas e
atividades. A reducdo no teor de agua no protoplasma causa
diminuicdo nas atividades metabdlicas, podendo até causar a
morte celular.

b) Agua como reagente: & dgua participa de inimeras
e importantes reagdes quimicas vitais, como: fotossintese
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como doadora de e (elétrons) e H* (prétons) respiracdo,
hidrélise e condensacao.

c) Solvente universal: a dgua é tida como a substancia
que promove a dissolugdo de inUmeras substancias organicas,
inorganicas e gases, promovendo a participagdo destas em
reacdes quimicas.

d) Agua como meio de transporte: tanto pelo xilema
quanto pelo floema, a dgua participa ativamente no transporte
deions, solutos organicos, inorganicos, hormdénios e vitaminas.
De maneira geral a translocacao ocorre em meio aquoso.

e) Manutencdo da turgescéncia celular: o estado de
turgor é responsdvel pela forma de numerosos 6rgdos
vegetais que possuem poucos tecidos de sustentagao (folhas,
flores de lenhosas, plantas inteiras). A turgescéncia é
necessaria para o crescimento e desenvolvimento celular,
participa dos tropismos: fechamento estomatico, foliolos,
movimentacdo de raizes, ramos e folhas.

f) Facilita a difusdo de gases e minerais: o gas carboénico
e 0 oxigénio necessitam da dgua no processo de trocas
gasosas entre a planta e 0 ambiente. Os nutrientes minerais,
no processo de difusdo celular, requerem a presenga da agua
para sua absorcdo e transporte do solo para as raizes. E
através da planta, via vasos condutores (xilema e floema)

g) Regulador térmico: em fungdo do alto calor especifico
(c), @ agua capacita as plantas a absorverem grandes
quantidades de calor sem elevagao prejudicial da temperatura.
Na evaporacdo da agua grande quantidade de calor é dissipada
para a atmosfera, o que causa um efeito refrigerante na planta
durante a transpiragao.

h) Agente na locomogao e fecundacao de gametas: a
agua é de fundamental importancia na movimentacdo dos
gametas no interior do tubo polinico nas plantas com
sementes. Sendo atuante na disseminag¢do de esporos, frutos
e sementes.
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i) Fundamental para a flutuabilidade de caules, folhas e
flores de plantas submersas.

j) Fluxo de dgua: o gradiente de potencial agua governa
a direcdo do fluxo através da membrana plasmatica das
células. O gradiente é a forca impulsionadora no transporte
de agua por osmose. O potencial agua é uma medida do nivel
de dgua de uma planta.

k) Necessaria para a divisdo celular: a agua participa
ativamente no processo de sintese de RNA, DNA e de
substancias fundamentais na formacdo da parede celular.

I) Alongamento celular: o processo de alongamento
celular requer a presenca da agua para que o crescimento
plastico ocorra de forma irreversivel, sendo fundamental no
processo de turgescéncia.

m) Viscosidade e permeabilidade do protoplasma: a
agua afeta diretamente a atividade de enzimas e o transporte
de substancias no protoplasma celular.

n) Ajustamento osmotico (osmoregulacdo): sem a
presenca de agua disponivel e de solutos especificos, o
processo de osmoregulacao ndo se realiza de forma eficiente.

o) Agua no apoplasto celular: a reserva de agua no
ELA (Espago-Livre- Aparente), que envolve o xilema, espagos
intercelulares e parede celular. Garante suprimento de agua
para os periodos de maiores restricdes hidricas para as plantas.

ABSORCAO E TRANSPORTE DE AGUA EM
PLANTAS SUPERIORES

1. INTRODUGCAO

As plantas superiores devido a perda de agua para a
atmosfera, em fungao da demanda evaporativa da atmosfera,
necessitam de suprimento hidrico continuo para a manutencgdo
de um nivel de hidratagdo adequado dos tecidos essenciais e
para sua prépria sobrevivéncia. A atmosfera terrestre
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apresenta para as plantas um dilema, por um lado ela é
fornecedora de CO,, necessario para o processo fotossintético
(Ciclo de Calvin-Benson) e, ao mesmo tempo induz as plantas
e perderem grandes quantidades de dagua na forma de vapor
durante o processo da transpiracao.

Portanto, 0s vegetais necessitam de acesso facilitado
a atmosfera para que eles possam realizar suas reacdes
fotossintéticas. Por outro lado, a exposicdo excessiva em
funcdo da abertura estomatica, constitui um perigo, pois em
determinadas situa¢des ambientais pode levar a uma
desidratacgao letal.

Desde que o potencial dgua ou hidrico da folha seja
relativamente mais baixo (mais negativo) do que o do solo, a
continuidade do sistema de conducdo permite o fluxo de dgua
através de toda a planta até a atmosfera, segundo o Sistema-
Solo-Planta-Atmosfera (SSPA).

A condutibilidade hidrdulica dos tecidos vivos é
relativamente baixa e se as plantas ndo tivessem evoluido
um sistema de baixa resisténcia (alta condutancia), ndo
poderiam apresentar desenvolvimento vertical acentuado. A
existéncia de um sistema de vasos condutores (vasos do
xilema) permite que a agua seja transportada do solo até a
atmosfera, com relativa facilidade. O aparato estomatico
exerce a funcdo de regulador da perda excessiva de agua na
forma de vapor para a atmosfera e facilita a entrada de CO,,
necessario para a producdo de fotoassimilados pelas plantas.

2. AGUA NO SOLO

O conteudo de agua e a taxa de movimentacdo da
agua no solo dependem em grande parte do tipo de solo.
Para solo arenoso, verifica-se baixa area superficial, grande
espacos e canais entre as particulas, baixa capacidade de
campo, alta condutividade hidraulica, baixa retencdao de agua
e elevada drenagem. Em solos argilosos, observa-se alta area
superficial, poros menores entre as particulas, alta capacidade
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de campo, baixa condutividade hidraulica, elevada retencdo
de dgua e baixa drenagem.

O transporte de agua do solo para o interior da raiz
inicia-se quando o potencial de dgua da raiz se apresenta
mais baixo (mais negativo) em relacdo ao potencial dgua do
solo, em condigOes de dgua disponivel no sistema. O potencial
de agua do solo (W, 4 ., = % + P) € funcdo da presséo
osmotica da agua do solo (p = presenga de solutos) e da
pressdo hidraulica negativa (P = gradiente de conteudo de
agua no solo), causada pela adesdo e tensdo superficial (solo
Umido P muito préximo de zero; solo seco P diminui; solo
arido P diminui bastante). Quando o solo vai secando as
moléculas de dagua, por adesdo vao se aderindo as superficies
das particulas do solo, devido a existéncia de forgcas de
natureza eletrostatica, originado alta tensdo. A tensdo da agua
no solo causada pela adesdo entre as moléculas de agua e as
particulas do solo, € o principal componente do . 4, . €M
condigdes de nao salinidade.

Pode-se resumidamente classificar a dgua do solo: a)
agua gravitacional retida a tensdes inferiores a -1/3 atm (-
0,03MPa); b) agua capilar (agua disponivel), retida a tensdes
entre -1/3 atm (Capacidade de Campo - CC) e -15,0 atm
(Ponto de Murcha Permanente - PMP), ou seja de -1,0 a -
2,0 MPa; ¢) agua higroscdpica retida a tensdes inferiores a -
30,0 atm (- 3,0 MPa).

Capacidade de Campo (CC) refere-se a quantidade de
agua retida no solo apds uma irrigagcao pesada ou uma chuva
forte, geralmente, apds um a trés dias, quando o movimento
descendente tenha diminuido (percolacdo). Podendo, ser
designada também de capacidade efetiva de retencdo de dgua
ou conteldo de umidade do solo retido a uma tensado de -0,2
a -0,3 atm. Entende-se por ponto de murcha, o teor de agua
do solo além do qual as plantas efetivamente ndo podem
extrair dgua do solo. TensGes da ordem de -16,0 atmosferas
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de pressdo sdao responsaveis pela retencdo. A umidade
disponivel é praticamente nula.

A agua move-se através do solo por fluxo de massa,
em uma taxa governada pelo gradiente de pressao (P) e pela
condutividade hidraulica do solo, podendo a difusdo também
participar desse processo passivo.

Quando a raiz retira agua mais préxima de sua
superficie, provoca neste local uma reducdo de P,
estabelecendo um gradiente de pressdo em relagdo as regides
do solo adjacentes, com maiores valores de P, provocando
assim uma movimentacdao de agua por fluxo de massa,
predominantemente.

A taxa de fluxo de dagua através do solo depende da
amplitude do gradiente de pressao (DP) estabelecido no solo
e da condutividade hidraulica do solo.

3. ANATOMIA, ESTRUTURA E FUNGOES DA RAIZ

O contato intimo entre as superficies das raizes e as
particulas do solo é essencial para a absorcdo efetiva da agua
e nutrientes minerais do solo pelas raizes. Tal contato é
maximizado pelo crescimento dos pélos radiculares no solo.
A agua penetra nas raizes principalmente na regido logo apés
a zona de alongacgdo, isto &, na regido onde os pélos
radiculares estdao em desenvolvimento. Estes sdao extensdes
microscépicas das células epidérmicas.

A raiz é composta de epiderme, cértex e cilindro central.
A epiderme promove o revestimento e tem fungao de
absorcdo, em geral contém pélos radiculares que sao
alongamentos celulares da prépria epiderme, sendo os
maiores responsaveis pela absorcdo de agua e minerais. O
cortex é constituido de células parenquimatosas, com grandes
espacgos intercelulares, participando do armazenamento de
reservas nutritivas e transporte lateral de agua e de sais
minerais. A camada mais interna é a endoderme, onde
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encontramos as Estrias ou Bandas de Caspary (suberina na
forma de fita nas paredes radiais e transversais). O cilindro
central é basicamente constituido pelo periciclo, xilema e
floema (Figura 3).

L

A agua é absorvda pelos pelos da raiz,
com ela entram os minerais que sho
selecionados pela membrana.

A agua passa por entre as
células, arrastando todos os

min is do solo, que sho
ionadas gela endo-

(E.de Caspary) ~piderme

Periciclo

Cortex

Figura 3: Secdo Transversal da raiz, mostrando a epiderme, cortex e o
cilindro vascular. Imagem retirada do site: www.google.com.br/imagens
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A eficiéncia das raizes como 6rgdo de absorgao depende
da anatomia e do desenvolvimento de todo o sistema radicular.
As raizes novas sdao as mais eficientes no processo de
absorcdao. Entretanto as raizes mais velhas, mesmo que
suberizadas, ndo perdem totalmente sua capacidade de
absorcdo. As micorrizas facilitam a absorcdo de agua e
nutrientes, principalmente, em condicdes de estresse hidrico.

Como principais funcdes das raizes pode-se enumerar:
a) Fixacdo da planta ao solo (substrato);

b) Armazenamento de carboidratos (amido) e outros
compostos organicos (substancias de reserva);

¢) Local de biossintese de importantes moléculas como
alcaldides e hormoénios vegetais (citocininas, auxina, acido
abscisico);

d) Absorcdo de agua e de nutrientes minerais.

4. CAMINHOS E RESISTENCIAS AO MOVIMENTO
DA AGUA NO INTERIOR DA RAIZ

A agua atravessa as raizes radialmente via os caminhos:
apoplasto (via apolastica), simplastico (via simplastica) e
transmembrana (via transcelular), até alcancar a endoderme
(Estrias de Caspary). Deste ponto em diante a via é,
predominantemente, simpldstica atingindo entdo o cilindro
central.

A via simplastica refere-se a passagem de agua através
da unido de protoplasmas de células vivas adjacentes por
meio de plasmodesmatas ou plasmodesmos. Na via
transmembrana a agua entra em uma célula de um lado, sai
da célula pelo outro lado e entra na préxima. Nesta via a
agua cruza no minimo duas membranas para cada célula
presente no caminho (membrana plasmatica na entrada e na
saida) e no maximo quatro, podendo o tonoplasto estar
envolvido. As aguaporinas (Figura 4) realizam nesta via uma
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importante participacdo. Estas proteinas integrais de baixo
peso molecular funcionam como canais facilitando a passagem
da agua por meio de biomembranas, conferindo assim alta
condutividade hidraulica. As aguaporinas também participam
na desobstrucdo do xilema cavitado devido & presenca de ar
(embolia), quando os vasos se encontram sob alta tensao
(pressao negativa).

Canal da Agua
R

¢ @
»,
»
»,
o9
Membrana o Membrana
Celular A E

Celular

Moléculas de Agua

Figura 4: Imagem de uma aquaporina evidenciando a passagem da agua
por meio de biomembranas. Imagem retirada do site: www.mef.hr/novosti
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A via apoplastica ocorre exclusivamente através da
parede celular e espagos intercelulares (ELA - espaco livre
aparente), sem ultrapassar qualquer membrana. Todavia, na
endoderme a via apolastica é interrompida pelas Estrias de
Caspary, forcando a passagem via simplasto. O transporte
de agua nas raizes sempre ocorre através de alguma
combinacdo destas trés vias (Figura 5).

Endoderme Xilema

Movimento
simplistico

Movimento
transcelular

| Cortex
Movimento
apoplastico

" Bandas de Floema
Caspary |
Periciclo

Figura 5: Esquema do corte transversal da raiz, mostrando as trés vias
para o movimento radial radicular da agua: através das paredes celulares
(Rota Apoplastica), através dos protoplastos (Rota Simplastica) e através
da membrana (Rota Transcelular). Fonte: Salisbury e Ross (1992).

5. ABSORCAO PASSIVA DE AGUA PELAS PLANTAS

As plantas podem transferir para a atmosfera, na forma
de vapor, até 90% da agua que absorvem do solo, via
processo transpiratdrio. Para a ascensdao da agua pela
estrutura da planta é necessario o desenvolvimento de um
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Gradiente de Potencial Hidrico (Ayéagua) favoravel, isto €, uma
forca motriz. A transpiracao se constitui na principal causa do
surgimento da forga motriz que movimenta a agua contra o
potencial gravitacional e as resisténcias de atrito presentes
nas vias de transporte.

A agua é retirada do xilema para as células das folhas
ao longo das paredes celulares. Na superficie das paredes
celulares onde estdo presentes os microcapilares das folhas
é desenvolvida uma pressdao negativa (tensdo), que é
responsavel pelo movimento ascendente da agua através do
xilema. A parede celular age como um pavio capilar muito
fino e encharcado de agua. A agua adere as microfibrilas de
celulose e outros componentes hidrofilicos da parede celular.

As células do mesdfilo dentro da folha estdo em contato
direto com a atmosfera através de um sistema extensivo de
espacos intercelulares de ar. Inicialmente a dgua evapora de
um filme fino revestindo este espaco, quando a agua é
dissipada (evapora) para o ar por difusdo. A superficie da
agua restante é puxada para os intersticios da parede celular,
que sdo fendas microscopicas entre as células e entre as fibrilas
da parede. O gradiente de concentragao de vapor de agua
(ACVH,0) controla a difusdo do vapor de agua para a
atmosfera A superfncne AR-AGUA torna-se curvada, formando
um menisco microscopico e a tensdo superficial induz uma
tensdo ou pressdo negativa na agua. Quanto mais agua é
removida das paredes, a superficie da agua desenvolve um
menisco mais agudo e a pressdo da agua, torna-se mais
negativa. Assim, a forga motora (P = -2T/r) para a ascensao
da agua via xilema é gerada na interface AR-AGUA dentro da
folha.

Em decorréncia da evaporacdo da agua ao nivel das
paredes celulares no mesoéfilo e da reducdo localizada do
potencial dgua, ha um deslocamento de agua a partir do interior
das células, seguindo o gradiente criado, induzindo
consequentemente uma reducgdo do potencial agua de toda a
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célula. Esta reducdo do estado energético da agua, que se
transfere de célula para célula, favorece o deslocamento da
agua dos vasos do xilema, seguindo um gradiente decrescente
de potencial hidrico.

A saida de agua do xilema induz o surgimento de uma
pressdo negativa (tensdo) que se transmite até as células da
raiz em contato com o solo. Sempre que o potencial dgua no
interior das células da raiz for mais negativo (baixo) do que o
do solo, se verifica a absorcdo de agua, considerando-se a
disponibilidade de dgua e a contutibilidade hidraulica do solo.

Desta forma a transpiracdo € a principal responsavel
pelo surgimento da forga motriz (Aydgua). Sendo esta a forma
mais importante de absorgao passiva de agua pelas plantas,
tanto em termos quantitativos (volume de agua) como em
termos de velocidade de transporte (fluxo de massa).

6. TRANSPORTE DE AGUA NO XILEMA -
ASCENSAO DA COLUNA DE AGUA (SEIVA
BRUTA)

O gradiente de pressdo requerido para mover a agua
através do xilema, que se constitui em um tecido morto, é
muito inferior do que o exigido para o transporte de agua
através de células vivas. Os numeros vasos estreitos (diametro
da ordem de 0,5 mm) conferem maior seguranga durante o
transporte hidrico dentro da planta.

A falta de membranas celulares nos elementos
traqueadrios e as perfuracdes nas paredes dos elementos de
vasos permitem que a agua se mova livremente através
destes capilares, em resposta a um gradiente de pressao
negativa ou tensdo, com baixissima resisténcia.

As células condutoras do xilema sdo adaptadas para o
transporte de agua sob tensdo. As paredes das células
xilematicas possuem espessamento e reforgo que evitam o
colapso, que a tensdo poderia causar. A pressao hidrostatica
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negativa (tensdo) é a grande responsavel pela ascensao da
coluna de agua a grandes alturas. Um gradiente de pressao
de cerca de 3,0 MPa é necessario para elevar a dgua ao topo
de um arvore com 100 metros de altura.

A agua no xilema contém gases dissolvidos e, quando
a tensdo da dgua aumenta existe uma tendéncia para que os
gases dissolvidos escapem para a fase de vapor, formando
bolhas de ar (embolia). Uma vez formada essa bolha, a
mesma se expande dentro da coluna de agua sob tensao.
Este fendmeno de formagdo de bolhas de ar é conhecido
com “cavitacdo”. A cavitacdao do xilema rompe a coluna de
agua e cessa o transporte de agua.

A noite quando a transpiracdo é baixa, a tensdo no
xilema diminui e o vapor de agua e os gases podem
simplesmente voltar para a solugao do xilema e espacos livres.
As pressdes positivas geradas pela pressdo radicular, em
algumas plantas, podem comprimir as bolhas de gas e
causarem a dissolugdo delas. Novos xilemas também
substituem os velhos, antes que estes percam totalmente
sua fungao.

6.1 TEORIA DA COESAO - ADESAO -
TRANSPIRAGCAO (Teoria de Dixon)

A Teoria de Dixon prevé que a agua na planta forma
uma fase continua, desde os capilares das paredes celulares
do mesodfilo, onde ocorrem os sitios de evaporacdo até as
superficies absorventes de a’gua nas raizes. Nos microcapilares
a energla livre da agua é reduzida (\Pa W) em fungdo da
evaporagao e consequlente curvatura do menisco {(P = -2T/
r); <o — >cos a — > Tensdo}, na interface liquido-ar. A tensao
superficial do menisco possibilita a resisténcia a entrada do ar
e permite a evaporagdao, o que movimenta as moléculas de
agua para a superficie evaporante. Desta forma toda a coluna
de agua fica sob tensdo que é transmitida em toda a catena
de liquido. Devido a alta forga de coesdo entre as moléculas
de agua, a continuidade da coluna e a transpiragdao sao
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mantidas. Sendo assim, a forca motora é o gradiente de
pressdo hidrostatica negativa (tensdo), originado da diferenca
de pressdo de vapor de agua entre a folha e atmosfera
(APVHZOfOIha,ar) *

Em resumo temos:

Transpiragao nas células do mesdfilo (evaporagéo da
agua — difusao) — reducdo do potencial agua (‘Va w =
redugcdo no potencial osmético (yn) — células vizinhas
fornecem agua /osmose — passagem de agua do xilema
caulinar / as folhas (tensdao no xilema caulinar) — passagem
de agua do xilema radicular / caule (tensdo no xilema radicular)
— passagem de agua do solo /raiz — pressdo negativa causa
succdo da agua e movimentagdo por fluxo de massa —
elevagao da coluna de agua .

PR S S S S S S

FOLHA

T=7,28.10% MPa
m) r= 2T /v (‘dl’a)

Figura 6:
Ascensao da
coluna de
agua segundo
a Teoria da
Coesao-
Adesao-
Transpiragao
(Teoria de
Dixon).
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6.2. TEORIA DA PRESSAO DE COMPENSACAO

A forgca motriz e a transmissdao sao praticamente as
mesmas da Teoria de Dixon, mas a pressao de opera¢ao no
xilema seria aumentada até um valor auto-sustentdvel e
estavel por pressdes compensadoras originarias dos tecidos
vivos em torno dos vasos traquearios, que injetariam agua
para esses vasos. O que 0s protegeria contra a embolia e a
cavitagdo. A pressao positiva radicular € um exemplo deste
mecanismo. Tal mecanismo também pode ocorrer no lenho e
nas folhas de arvores.

7. PRINCIPAIS FATORES QUE AFETAM A
ABSORCAO DE AGUA PELAS PLANTAS

a) Disponibilidade hidrica no solo: o potencial dgua e a
condutividade hidraulica do solo sdao fundamentais. Ambos
estdo relacionados com a umidade do solo. O gradiente de
potencial dgua entre o solo e a superficie radicular, bem como
da condutividade hidraulica, sao de fundamental importancia
para a taxa de movimentagdo de agua para as raizes. A agua
prontamente disponivel é a lamina de agua no solo que ndo
induz uma deficiéncia hidrica permanente na planta, envolve
tipo do solo, de planta e condigcbes de demanda atmosférica.

b) Temperatura do solo: a redugao da temperatura do
solo reduz a taxa de absorcdo de agua pelas raizes, em funcgao
da reducdo da condutancia radicular, aumento da viscosidade
da agua, diminuicdo da permeabilidade das membranas
celulares, redugao do crescimento radicular, redugao da
atividade metabdlica (respiracdo), redugcao no acumulo de
nutrientes (absorgdo ativa), aumento da resisténcia a
absorgdo passiva e menor energia livre e cinética das moléculas
de agua.

¢) Aeragdo do solo: uma aeragdo deficiente no solo
reduz a absorcdo de agua e de nutrientes pelas raizes.
Ocorrendo uma redugao na atividade metabdlica (respiracao
aerdbica), reducdo na absorgao ibnica e conseqliente queda
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na absorgao osmatica radicular, diminuicdo da permeabilidade
celular em funcdo dos elevados niveis de gas carboénico,
aumento da viscosidade do protoplasma e redugao no
crescimento. Algumas adaptacdes podem ser encontradas
para superar tal situagdo: raizes adventicias, hipertrofia do
caule junto a linha d’agua, variacbes nos niveis hormonais
(acido abscisico e etileno) e presenca de aerénquima e
peneumatoéforos.

d) Concentragdo da solucdo do solo: a presenga de
sais osmoticamente ativos afeta diretamente o potencial
osmoético e agua da solucdo do solo. Solos salinos podem
reduzir o crescimento da planta e promover a morte de
sementes e plantas em situa¢gles mais graves. A
permeabilidade das raizes se reduz, podendo ocorre um
ajustamento osmoético ou osmoregulagdao para plantas
adaptadas. Solos com alto potencial matrico podem favorecer
uma elevada retengao das moléculas de agua, levando a uma
baixa disponibilidade hidrica para as plantas.

e) Fatores da propria planta: a eficiéncia do sistema
radicular depende da extensdo e da superficie radicular, bem
como da permeabilidade hidraulica das membranas celulares
das raizes. A idade das raizes, presenca de fendas e a
suberizacdo afetam a taxa de absorcdo. Raizes profundas e
bem ramificadas sdao apropriadas para regifes com baixa
disponibilidade de agua, bem com a presenca de micorrizas.
A densidade de raizes refere-se ao aumento de extensdo do
sistema radicular permitindo uma melhor exploragao e
absorcdo da agua disponivel no solo.

PERDAS DE AGUA PELAS PLANTAS SUPERIORES
1. INTRODUGCAO

Os processos dominantes nas relacgfes hidricas das
plantas sdo: a absor¢cdo de agua e as grandes perdas de
agua na forma de vapor para a atmosfera, por meio do
processo transpiratério. Do total de agua absorvida por uma
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planta, em média, somente 5% é utilizado nos processo de
crescimento e reagdes bioquimicas, o restante em torno de
90 a 95% é perdido através da transpiracdo. Para producdo
de um quilograma de matéria seca, sdao requeridos centenas
de quilos de agua, que sdo transpirados. Por outro lado, a
transpiracdao excessiva reduz significativamente a
produtividade, podendo até levar o vegetal a morte por
dessecacdo, em condicOes de grande restricdo hidrica.

As plantas terrestres primitivas respondendo a uma
pressdo de sobrevivéncia evoluiram um sistema de conducgdo
de agua eficiente, constituido de elementos mortos (apoplasto)
que apresentam, relativamente, baixa resisténcia de friccao a
movimentagdo da dgua durante o seu transporte. Estes
elementos traquéais sdo inertes, rigidos e relativamente
desobstruidos, o que permite o transporte de agua por meio
de um fluxo em massa. As plantas estdo sujeitas as variagoes
dos fatores ecofisioldégicos. Muitos deles afetam diretamente
0 processo de perda de agua pelas plantas.

A transpiracdo de agua € um processo “simples”, sob o
ponto de vista de evaporacdo (processo fisico). Entretanto,
sob o0 aspecto de um processo vegetal, ela é extremamente
complexa, por que pode ser modificada e alterada por fatores
da prépria planta, além dos fatores fisicos que controlam a
evaporagao.

A transpiracdo é um processo de perda de agua na
forma de vapor que ocorre, principalmente, nas folhas e é
governada pela diferenca de pressao ou concentracao de vapor
de agua, entre os espacos internos da folha e o ar externo
ambiente. Durante este processo a absor¢cdo de agua também
é favorecida.

As perdas de agua na forma de vapor pelas folhas
dependem de dois fatores:

1) Gradiente de pressdo ou concentracdao de vapor de
agua dos espacos aéreos da folha para o ar externo.
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2) Resisténcias a difusdo do vapor de agua em diregao
ao ar externo (resisténcia dos espacgos intercelulares, poro
estomatico e camada limite de ar).

O processo pode ser resumido em duas etapas: a)
evaporagao da agua, a partir dos sitios no interior da folha
(microcapilares das paredes celulares das células do mesofilo)
com concentragdo do vapor de agua na camara sub-
estomatica; b) difusdo do vapor de agua, através dos espacos
intercelulares em frentes planares de concentracgdes
gradualmente menores, até atingir a extremidade interior do
poro estomatico, em seguida a camada limite de ar e chegar
finalmente na atmosfera.

2. PROCESSO TRANSPIRATORIO, EM FUNCAO
DO ORGAO TRANSPIRANTE

2.1. Transpiragdo lenticelar: lenticelas sdao pequenas
fendas que existem na periderma dos ramos e caules. A perda
de agua por esta via € muito pequena quando comparada
com as outras vias. Em plantas deciduas ela pode se tornar
significativa, principalmente, nas estagdes secas.

2.2. Transpiragdo cuticular: as células da epiderme das
folhas sdo revestidas externamente por uma substancia cerosa
chamada de cutina (polimeros heterogéneos de cadeia longa
com 16 ou 18 carbonos). A cuticula é hidrofébica e
extremamente resistente a difusdo de vapor de agua e de
agua liquida. Ela restringe a transpiragdo, protegendo a
epiderme da folha e meséfilo contra uma dessecacdo letal,
em fungdo da evaporagao de agua direta para a atmosfera.
Nas plantas de clima temperado a transpiragao cuticular
raramente ultrapassa 10% do total. Em plantas de regidao
desértica essa demanda evaporativa € praticamente nula,
como em algumas coniferas (0,5%) ou cactaceas (0,05%).

2.3. Transpiragdao estomatica: a epiderme das folhas
nao é continua, pois apresenta, ocasionalmente, interrupgdes
causadas por pequenos poros chamados de estdmatos. Cada
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estOmato é constituido por duas células guardas e um orificio
central designado de poro estomatico, ostiolo ou abertura
estomatica. Por essa via € que se verifica a maior perda de
vapor de agua, em torno de 80 a 90% do total. Os estomatos
constituem a via de escape de menor resisténcia a difusdo
gasosa, quando abertos. O mecanismo de abertura e de
fechamento dos estdmatos depende principalmente do grau
de hidratacdo das células guardas, dentre outros fatores (luz,
CO,, temperatura, umidade relativa).

cmlcula-.._.______ oo
epiderme /. et

superior '\
)
[
. ]
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célula do
mesofilo

xlema

epiderme
interior
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resisténcia
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e |

resisténcia da camada 4
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Figura 7: Corte transversal de uma folha enfocando as duas etapas do
processo transpiratorio: A) evaporacdo da agua nos sitios no interior do
mesofilo e B) difusdo do vapor de agua via abertura estomatica para a

atmosfera. Fonte: adaptado de Karbauy (2004).
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3. NATUREZA DA FORCA MOTRIZ DO PROCESSO
TRANSPIRATORIO

A continuidade do fluxo de agua no Sistema-Solo-Planta-
Atmosfera (SSPA), é determinada pelo gradiente de potencial
hidrico (Ay,,) entre a folha e o solo. Este gradiente atua
contra as resisténcias presentes nas sucessivas partes do
sistema, consequentemente a reducdo do potencial hidrico
da folha estabelece condigles favoraveis para a absorgdo pelas

raizes e o transporte de agua através da planta.

No caso da transpiragdo podemos assumir que a forga
motriz é a diferenca ou gradiente de potencial agua entre a
camara subestomatica e a atmosfera externa. Como a agua,
neste caso, se encontra na forma de vapor, podemos
considerar como sistemas de vapor. A concentragcdo de
moléculas de agua na forma de vapor (fase de vapor) pode
ser expressa como massa de vapor por unidade de volume,
chamada de densidade de vapor (pressao de vapor de agua).
No equilibrio, se alcanga a pressdo de vapor saturante. Assim
o gradiente de pressao de vapor de agua entre a folha e 0 ar
(AP.VH,0. . ....), Se traduz na forga motriz, tendo como
resisténcias a propria folha e a camada de ar limite (R. .,....).
Sendo assim podemos representar, simplificadamente, a
transpiragao desta forma: T = AP.VH,O. /R, ararr T =
PVH, O, .- PVH,O /R .. +R.

4. CIRCUITO DO FLUXO DE AGUA LIQUIDA E DE
VAPOR DE AGUA NO SISTEMA-SOLO-PLANTA-
ATMOSFERA (SSPA)

A maior resisténcia no fluxo liquido de dgua parece estar
no caminho radial na raiz, em algum lugar entre a superficie
da raiz e o xilema, muito provavelmente na endoderme,
especificamente, nas Estrias ou Bandas de Caspary. Entretanto
em condigdes de deficiéncia hidrica a interface solo-superficie
da raiz origina um ponto de alta resisténcia ao fluxo. O xilema
apresenta baixa resisténcia ao fluxo de agua laminar. Os

folha/ar
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elementos traqueais apresentam alta condutibilidade hidraulica
e permitem o fluxo em massa de agua.

A transpiracdo é também regulada pela condutancia
estomatica da folha e pela resisténcia da camada limite
(“boundary layer resistance”). Existe resisténcia também,
através dos poros e da camada limite de ar, ndo agitado e
proximo a superficie da folha, através da qual o vapor de
agua deve difundir-se para alcancar o ar turbulento da
atmosfera. O ostiolo oferece baixa resisténcia para o
movimento de difusdo dos gases através da epiderme e da
cuticula. As células guardas tém um crucial papel na regulacdo
da conduténcia estomatica da folha.

5. PERDA DE AGuA PELAS PLANTAS NA FORMA
LIQUIDA - GUTACAO

Sob determinadas condigdes edafoclimaticas, algumas
plantas podem perder agua ndo na forma de vapor, mas na
forma liquida. As principias condigdes para a ocorréncia de tal
processo sao:

- Solo umido com boa disponibilidade de agua livre;
- Transpiragao nula ou muito baixa;

- Alta concentracdao de solutos osmoticamente ativos
no xilema radicular (cilindro central);

- Solo com boa aeragado;
- Processo respiratério ativo (ATP).

Essas condicOGes favorecem a ocorréncia da absorcdo
osmoética de agua pela raiz, criando uma pressao radicular
positiva (0,1 a 0,5 MPa), que em plantas herbaceas é
responsavel pela forca impulsionadora da coluna de agua via
xilema e provavelmente, pela saida de agua liquida através
dos hidatddios localizados na periferia e regides apicais das
folhas.
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6. VARIACAO DIARIA DA TRANSPIRACAO

Os comportamentos transpiratérios mais comuns
encontrado em muitas espécies s&o:

1. Reducdo consideravel da transpiragdo a noite: devido
a uma reducdo no gradiente de pressdo de vapor de agua
entre a folha e o ar atmosférico (auséncia da radiacao solar)
e ao fechamento estomatico (mecanismo fotoativo);

2. Transpiragdo diurna com um pico maximo as 10:00
- 11:00h em fungdo da maxima abertura estomatica,
aumento significativo do gradiente de pressao de vapor entre
a folha e o ar atmosférico. Podendo ocorrer situagdes de
estresse temporario, devido ao atraso na absorcdo de agua
e elevada taxa de transpiracao, levando a uma perda de
turgescéncia e diminuigdo da abertura estomatica.
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7. SIGNIFICADO FISIOLOGICO DO PROCESSO
TRANSPIRATORIO

A transpiracdo é responsavel e/ou participa de diversos
eventos na fisiologia das plantas superiores:

- Grandes quantidades de agua sdo perdidas devido ao
processo transpiratério;

- A transpiragao pode levar as plantas a uma situagao
de deficiéncia hidrica, sendo letal em situagcdes mais graves;

- A perda da turgescéncia pelas células estomaticas e,
conseqliente fechamento estomatico, causa diminuicdo das
trocas gasosas (CO, e H,0), afetando diretamente a
produtividade das plantas;

- Participa da elevagdo dos nutrientes e compostos
sintetizados na raiz, via corrente transpiratéria por fluxo de
massa;

- O resfriamento da planta (dissipacdo de calor), em
fungdo das grandes perdas de vapor de agua pelas folhas, via
transpiracgdo.

Seria a transpiracdo um MAL NECESSARIO, para que
as plantas possam realizar as trocas gasosas (CO, e H,0) e
absorverem o gas carbdnico necessario ao processo
fotossintético e conseqiiente crescimento. Todavia, a mesma
via de entrada do CO, serve de valvula de escape de vapor
de agua. Geralmente, plantas em ambientes em que a taxa
transpiratéria ndo é tao elevada, crescem melhor e sofrem
menos situagdes de estresse.

A transpiragéo pode também ser apontada como um
PROCESSO BENEFICO, onde as plantas conseguem reais
beneficios tais como: o transporte de nutrientes absorvidos
pelas raizes via corrente transpiratéria. Todavia, a
concentragao e disponibilidade dos nutrientes no solo devem
ser observadas. A manutencdo da turgescéncia ideal,
evitando-se situagdes de ultra turgidez e deformagdo de
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tecidos e 6rgaos, pode ser vista como um beneficio deste
processo. E por fim, o efeito refrigerante da transpiragao,
que consegue dissipar grande quantidade de calor quando o
vapor de agua é difundido para a atmosfera. Conquanto, em
situacles de alta radiagdo solar e demanda evaporativa, nao
se mostra tdo eficiente, devido ao fechamento estomatico
e/ou atraso no processo de reposicdo de agua.

8. PRINCIPAIS FATORES QUE AFETAM A
TRANSPIRACAO

1. Disponibilidade de agua: a disponibilidade hidrica do
solo depende do potencial dgua e da condutividade hidraulica.
Quando o suprimento de agua de uma planta é reduzido por
seca ou baixa temperatura, a absorgdo sera menos intensa
que a transpiragdo, o que levara a planta a uma situacgao de
deficiéncia hidrica. Essa situagdo reduz a taxa de transpiragdo.
Em casos mais graves observa-se o fechamento dos
estomatos, o que conduz a uma redugao drastica das trocas
gasosas entre a planta e a atmosfera. Logo, € necessario
que o solo ou substrato apresente uma quantidade de agua
prontamente disponivel, para que a demanda evaporativa da
planta seja reposta na mesma velocidade de absorcdo de
agua.

2. Temperatura: com o0 aumento da temperatura do ar
e da folha, a tendéncia e de aumento na diferenca de
concentracdo de vapor de agua entre a folha e o ar
atmosférico, o que leva a um aumento na taxa de
transpiragdo, até um ponto em que a regulagdo estomatica
comega a atuar. A temperatura age sobre a pressao de vapor
de agua. O ar ao ser aquecido se expande rapidamente na
atmosfera, alterando a umidade relativa. Contudo, no interior
da folha a umidade é sempre préxima da saturagdo (100%).
Sempre em situagdes em que a temperatura da folha for
superior a temperatura do ar, ocorrera perda de vapor de
agua, mesmo em condigdes de saturacdo de umidade relativa
do ar externo (100%).
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3. Vento: O movimento do ar sobre a superficie da
folha tende a remover o vapor de agua, reduzindo a resisténcia
da camada limite. Dessa maneira o gradiente de pressao de
vapor de agua tende a aumentar, levando as maiores taxas
de transpiracao. Todavia, ventos fortes reduzem a
transpiracdo, pois induzem o fechamento estomatico, em
funcdo de causarem disturbios mecanicos ou aumento na
deficiéncia hidrica, com possivel aumento na concentracdo
de acido abscisico.

4. Umidade do ar: a umidade relativa (UR) é a taxa
atual do conteudo de agua no ar, em dado volume. E expressa
como uma porcentagem da quantidade de agua que o ar
pode reter a uma mesma temperatura. Com 0 ar seco a
transpiragdo ocorre mais rapidamente, devido ao
estabelecimento de um maior gradiente de P.V.H,O. A UR sofre
muita influéncia da temperatura. A uma mesma UR a diferenca
de potencial dgua pode aumentar com o aumento da
temperatura.

5. Luz - balango de energia radiante: a radiagdo solar é
a fonte primaria de energia para a transpiracdo. Grande parte
da energia absorvida pelas plantas é dissipada na forma de
calor sensivel (aguecimento) e latente (evaporacdo), sendo
que pequena quantidade é utilizada nas reagdes fotobioldgicas
(1 a 2%). As temperaturas da folha, do ar e gradiente de
P.V.H,0 (omnaary S0 dependentes da radiagdo solar. A luz
também atua sobre o mecanismo fotoativo dos estomatos
da maioria das plantas.

6. Tamanho e forma das folhas: estes aspectos agem
sobre a camada limite. Com o0 aumento das dimensdes de
uma folha plana, ocorre aumento da resisténcia da camada
limite, para determinada velocidade do vento. Folhas menores
tendem a transpirar mais por unidade de area, embora possam
chegar mais rapidamente a um grau de deficiéncia hidrica. As
formas das folhas também exercem efeitos sobre a camada
limite.
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7. Orientagdo e exposicdao das folhas: o angulo de
incidéncia dos raios solares sobre as folhas atua sobre o
aquecimento e taxa de transpiragao. Raios perpendiculares
as folhas favorecem uma maior transpiracdo. Incidéncia de
raios paralelos as folhas (paraheliotropismo) leva a uma queda
na transpiragdo.

8. Caracteristicas da superficie foliar: a presenca de
cuticula é uma das principais caracteristicas e resisténcia contra
a perda de agua. Plantas de sombra apresentam cuticula fina,
podendo a transpiracao chegar a 30% do total. Nas suculentas
a transpiracdo cuticular é praticamente desprezivel. A presenca
de pélos e escamas pode aumentar a reflexdao da radiacdo
solar, reduzindo o fluxo de calor latente e consequentemente
a taxa de transpiragdo.

9. Estrutura anatdmica: geralmente folhas de sol
contém camada a mais de células palicadicas e compactadas.
Sistema vascular mais desenvolvido, cuticula mais espessa,
folhas menores e mais grossas, esses atributos conferem
uma melhor retencdo e circulacdo de agua dentro da planta.
Podem também, apresentar menor quantidade de clorofila
por cloroplasto, originado uma coloragao verde claro.

10. Area foliar (AF): a transpiracdo esta associada ao
balanco energético da prépria folha, sendo que este balango
depende da interceptacdo de radiacdo solar pelas folhas.
Estudos mostram que a remogado de parte da area foliar ndo
induz redugdao proporcional na densidade do fluxo de
transpiragdo. Com a diminuigdo da area foliar, verifica-se um
aumento nessa densidade, sugerindo que isso ocorre devido
a melhor e maior exposicdao de area de folhas remanescentes
a radiacdo solar e a variacdo no regime de vento com o raleio
da folhagem.

11. Relacdo - area de raizes (AR) / area foliar (AF):
considera-se mais importante a relagdo entre as dimensdes
da superficie de folhas e do sistema radicular, do que a prépria
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area foliar, em relagdo a transpiragdo. Se a relagdao (AR/AF)
for baixa, pode haver desenvolvimento de um estado de
deficiéncia hidrica mais acentuada. Em condi¢des de baixa
disponibilidade de agua no solo, pode se desenvolver uma
relacdao (AR/AF) alta, o que seria interessante para a absorgao
de agua pela planta.

9. TRANSPIRACAO E PRODUTIVIDADE

A transpiragdo e a fotossintese sofrem influéncias diretas
das variacdes que ocorrem com a intensidade da radiacao
solar e com a disponibilidade de agua no solo. A baixa
intensidade de radiagdo, a fotossintese pode se encontrar
abaixo do ponto de compensag¢do luminoso e a transpiracao
possuir algum valor significativo, em func¢do de outros fatores
ecofisioldgico (umidade relativa, temperatura). Com o
aumento da intensidade da radiacdo a transpiracdo e a
fotossintese aumentam de formas e intensidades parecidas.

FISIOLOGIA DOS ESTOMATOS
1. INTRODUGCAO

Os estomatos sdo estruturas extremamente
importantes para a fisiologia das plantas, estando diretamente
ligados ao controle e regulacdo de dois processos vitais:
fotossintese e transpiragao.

O movimento de abertura e de fechamento estomatico
depende das particularidades fisioldgicas das células guardas
e dos fatores ambientais. O controle estomatico serve para
maximizar a fotossintese, enquanto minimizam a transpiracgdo.
Este controle estar sob efeito bioldgico e, € a maneira
fundamental da planta controlar as trocas gasosas através
das superficies foliares. Este controle é exercido por um par
de células epidérmicas especializadas, as células guardas.

Os estématos sdo estruturas epidérmicas distintas,
consistindo de um poro estomatico ou ostiolo, limitado por
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duas células designadas de guardas ou estomaticas. Essas
células possuem cloroplastos funcionais, ao contrario das
outras células epidérmicas. As células que circundam as guardas
sdo designadas de subsidiarias ou anexas.

Abaixo do poro estomatico se estabelece uma camara
no meséfilo, chamada de camara subestomatica, a qual esta
em conexdo com os espacos intercelulares do meséfilo. Nessa
camara o vapor de agua interna é concentrado para
posteriormente, por difusdao ser eliminado para a atmosfera,
via abertura estomatica.

Os estOmatos estdao em todo o reino vegetal, sendo
as algas o unico grande grupo que ndo os possui. Ocorrem
na epiderme de todos os 6rgdos aéreos, como: caules
herbaceos, peciolos, em alguns frutos (feijdo, ervilha, banana
e pepino), mas sao abundantes nas folhas. Normalmente, as
raizes ndo apresentam estomatos.

O numero de estdbmatos por unidade de area varia em
fungdo da influéncia dos fatores ambientais. Variando também
as dimensdes. As folhas de sol possuem mais células por
unidade de area e consequentemente, mais estdomatos por
unidade de drea em relagdo as folhas de sombra. As folhas
mais altas apresentam estdématos menores e mais freqlientes,
que as folhas mais baixas de uma mesma arvore.

O estbmato possui tamanho médio de 4 a 12 microns
de largura e 10 a 40 de comprimento e cerca de 100 microns
quadrado de area quando completamente abertos. O numero
varia em torno de 10.000 cm? de folha, cai para 1000 em
algumas cactaceas e pode atingir 100.000 em algumas
deciduas. Podem estar distribuidos nas duas faces da folha
(anfiestomatica), ou na face inferior ou abaxial da folha
(hipoestomatica) e em certas aquaticas, apenas na superficie
superior ou adaxial da folha (epiestomatica). Os estdbmatos
sdao formados a partir da protoderme, ainda nos primeiros
estadios de desenvolvimento do 4rgdo.
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Nas dicotiledéneas possuem um formato reniforme,
com as extremidades arredondadas, com uma espessa
cuticula que reveste a parede que delimita o poro estomatico
e a camara subestomatica. Esse espessamento diferenciado
influencia no mecanismo de abertura e fechamento. Nas
monocotiledoneas as células guardas apresentam um tipo
especial de constituicdo. Na regidao mediana sao estreitas,
com paredes bastante espessas, mas com extremidades
alargadas e de paredes delgadas, em forma de halteres. Neste
caso 0 mecanismo de abertura e fechamento, estd na
dependéncia da variagdo das dimensdes das extremidades
globulares.

A orientagdo radial das microfibrilas de celulose nas
paredes das células guardas é requerida para a abertura
estomatica. O espessamento das paredes celulares internas,
associado com o alinhamento das microfibrilas de celulose
que reforcam as paredes, sao determinantes na forma das
células. Nas células reniformes as microfibrilas de celulose se
abrem em leque radialmente a partir do poro, forgando a
curvatura das células guardas para fora durante a abertura.
Nas gramineas elas funcionam como suporte com
extremidades infldveis. Quando as extremidades globosas
aumentam em volume e incham, os suportes sao separados
um do outro e a fenda ou ostiolo entre elas alarga-se.

A abertura estomatica é causada por um aumento na
pressdo de turgescéncia ou turgor das células guardas. Essas
células funcionam como valvulas hidraulicas multisensoriais.
Quando a pressao osmoética aumenta nas células guardas, o
potencial agua se torna mais negativo e a agua move-se por
diferenca de potencial hidrico das células subsidiarias para as
estomaticas, o que aumenta a pressdo de turgescéncia,
levando a abertura do aparato estomatico.
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Figura 9: Vista

frontal de um Célula guarda
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Principais caracteristicas das células estomaticas:

- Unicas células da epiderme com cloroplastos
funcionais, menores e em maior numero que as das células
do mesofilo;

- Sdo ricas em amido, mais que as células da epiderme;

- Possuem maior numero de mitocondrias que as células
do mesofilo;
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- Possuem enzimas importantes como: ATP
fosforilas e peroxidase;

ase’

- Sdo resistentes a desidratacdo e regulam melhor a
perda de agua;

- Deixam de funcionar quando as células anexas se
tornam inoperantes;

- A drea total dos estomatos abertos em relagdo a
area foliar fica em torno de 0,5 a 2,0 % da area total.

2. COEFICIENTE DE TRANSPIRACAO

E uma medida da efetividade dos estdmatos em
maximizarem a fotossintese, enquanto minimizam a perda
de vapor de agua via transpiracdo. Pode ser determinado pela
relagdo entre o nUmero de moléculas de agua transpirada e o
numero de moléculas de gas carbonico fixado pela fotossintese
(Coef. transp. = moles de H,O transpirada / mol de CO,
fixado). Para as plantas C, e C, temos valores da ordem de
500 moles de H,0/CO, e 300 moles de H,0/CO,
respectivamente.

A elevada razdo do efluxo (saida) de vapor de H,0 em
relacdo ao influxo (entrada) de CO, é fungdo de dois fatores:

a) Gradiente de concentragdo de vapor de H,O
impulsionando a perda de agua é cerca de 50 vezes maior
que o gradiente de concentragdo de CO,, que impulsiona o
influxo de gas carbdnico. Isto se deve, principalmente, a baixa
concentragdo de CO, atmosférico (370 ppm) e a alta
concentracdo de vapor de agua dentro dos espacos aéreos
foliares (100%). Aspectos de interferem diretamente na taxa
de difusdo desses gases.

b) A difusdo do CO, € mais lenta que a taxa de difusdo
das moléculas de agua (CO, é maior que a molécula de H,0 e
possui um coeficiente de difusdo menor), além disso, a rota
do CO, é mais longa e com mais resisténcias, por que ele
precisa cruzar a membrana plasmatica, o citoplasma e o
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envelope do cloroplasto, antes de ser assimilado na matriz
do cloroplasto, o estroma. Estas membranas vivas aumentam
substancialmente a resisténcia da rota de difusdo do CO, em
relagdo ao vapor H,O.

3. FATORES QUE AFETAM O MECANISMO DE
ABERTURA E FECHAMENTO ESTOMATICO

As células estomaticas possuem grande sensibilidade
aos estimulos ambientais e também possuem capacidade de
rapidamente alterarem seu grau de turgescéncia.

Os fatores ambientais que mais afetam o0 mecanismo
estomatico sdo: irradiancia solar, temperatura, umidade do
ar, concentracdo do CO, e umidade do solo. Ha evidéncias
que a partir de certa velocidade, o vento promove o
fechamento estomatico. Os fatores da planta que mais afetam
este comportamento sdao: estado de hidratacdo da planta e
dos tecidos da folha, balango hormonal e fatores ligados a
fenologia da folha.

a) Luz: tipicamente os estdématos de fecham na
auséncia de luz e se abrem na sua presenca (resposta positiva
ao mecanismo fotoativo), desde que haja boa disponibilidade
de agua. A abertura na luz requer um periodo de 15 a 60
minutos, nao precisando de uma elevada iluminagado, pois com
1 a 2 % da luz solar ela se realiza perfeitamente, ficando em
torno do ponto de compensagao luminoso (500 a 3000 Ilux).
Entretanto, o fechamento € mais rapido no escuro. As plantas
CAM (Metabolismo Acido Crassuldceo) sdo excecdes a este
comportamento, abrindo seus estdmatos a noite e os
mantendo fechados durante o dia, visando a economia de
agua e protegdo contra a dessecagdo. Muito provavelmente
a alta concentragdo de CO, interna durante o dia, seja a grande
responsavel por este comportamento diferenciado. Existe
grande relagdo entre luz e diminuigdo de CO, pela fotossintese
no processo de abertura estomatica. A luz azul é muito
eficiente sobre esse mecanismo de abertura.
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b) Concentragdo de CO,: altas concentragfes internas
de gas carbdnico provocam o fechamento e baixas
concentragdes conduzem a abertura estomatica. A abertura
se deve a fixagdo de CO, da atmosfera interna da folha em
compostos organicos (acido malico). Isto explica a abertura
estomatica a noite em plantas CAM. A maxima abertura ocorre
quando se verifica concentracdo proxima a ponto de
compensacdo de CO,. Este comportamento é valido tanto
na luz quanto no escuro.

¢) Temperatura: altas temperaturas (30 a 350C)
geralmente causam o fechamento estomatico, o mesmo
ocorrendo com temperaturas muito baixas (5 a 10°C), isto
se deve aos efeitos da temperatura sobre a atividade
metabdlica das células e sobre o conteudo interno de agua.
Os movimentos dos estdOmatos sdo lentos a baixas
temperaturas e ocorrem mais rapidamente a medida que a
temperatura aumenta. Temperaturas elevadas (> 25°QC)
levam a um acumulo de CO, nos espagos intercelulares, em
fungdo do aumento na taxa de respiragdo celular, causando o
fechamento estomatico. Ela também esta ligada a situacbes
de deficiéncia hidrica ou de efeitos na diferenca de concentracdo
de vapor de agua entre a folha e o ar. Baixas temperaturas
no solo podem induzir uma redugdo na condutancia
estomatica, provavelmente por induzir deficiéncia, com menor
absorcdo de dgua do solo pelas raizes.

d) Deficiéncia de agua: quando a taxa de transpiracao
supera a de absorcdo de agua pelas raizes, desenvolve-se
um estado de deficiéncia ou déficit hidrico que, geralmente,
causa o fechamento estomatico. Quando o potencial agua
decresce os estdmatos se fecham, este efeito pode
predominar sobre baixas concentra¢des de CO,, temperatura
e luz forte. O efeito é direto, pois afeta o potencial parede ou
de turgescéncia das células guardas. Apdés uma situacdo de
deficiéncia hidrica, em plantas murchas, os estomatos
permanecem fechados, ou ndo se abrem totalmente por varios
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dias depois que as folhas tenham recuperado a turgescéncia.
Este comportamento é devido as altas concentracdes de acido
abscisico (ABA) que existiam, e que vao diminuindo lentamente
apos alguns dias.

e) Umidade do ar: pode-se verificar o fechamento
guando se aumenta a diferenga de concentracdao de vapor de
agua entre a folha e o ar. Esta umidade do ar parece atuar
em paralelo com aquela relacionada com o potencial agua na
planta. Neste mecanismo os estdmatos atuariam como
sensores para as variacdes de concentracdo de vapor de agua
ambiente (mecanismo de regulagcdao “Feedforward”),
importante em ambientes onde as plantas estdo expostas a
estresses severos de agua, como nas regides aridas, semi-
aridas e desérticas. A umidade relativa do ar no interior de
uma folha é aproximadamente igual a 100%, podendo haver
transpiracdo mesmo em um ambiente saturado, desde que a
temperatura da folha seja superior a temperatura ambiente.

f) Ventos: o vento age sobre a camada limite sobre a
folha e consequentemente sobre a transpiracdao, o balango
hidrico da folha e a prépria variacdo do déficit de saturacdo
do ar. Ha relatos que o ato de chacoalhar a planta ou ramos
conduz ao fechamento estomatico (ritmos enddgenos e
autébnomos).

g) Potdssio: altas concentracbes de K+* nas células
guardas conduzem a abertura estomatica, pois o K*aumenta
a pressdao osmoética, reduz o potencial osmoético e agua das
células. O que provoca um influxo de dgua originada das células
subsidiarias, isto provoca um aumento na turgescéncia celular
e consequentemente a abertura estomatica (mecanismo da
bomba de potassio).

h) Efeitos do estado hidrico do solo e da planta: Existe
uma relagdo direta entre o estado de hidratacao das folhas,
demanda atmosférica e absorcdo de agua pelas raizes. Uma
reducdo no estado de hidratacdao das folhas pode causar o
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fechamento dos estdmatos a partir de um potencial agua
critico. Mecanismo tipo realimentacdo e o fechamento
ocorrem pela redugdo na pressdo de turgescéncia global da
célula.

i) Idade da folha: com o envelhecimento das folhas a
resisténcia estomatica tende a diminuir, 0 que leva a um
controle estomatico menos eficiente. Na senescéncia, quando
os estdbmatos ficam menos sensiveis a densidade de fluxo
quantico (luz) a resisténcia tende a aumentar, reduzindo
bastante a transpiracdo nessas folhas.

4. MECANISMOS DE ABERTURA E FECHAMENTO
ESTOMATICO

Mecanismo da Bomba de Potassio ou Idnica -
Principais eventos:

- Produgdo de ATP: luz, principalmente a azul, ativa
cloroplasto (fotofosforilagdao) e/ou atividade mitocondrial
(fosforilagao oxidativa);

- A ativagdo da enzima ATP, . na membrana plasmatica
das células guardas;

- Gasto de ATP pela ATP_, causando extrusdo de
prétons (H*), advindos da fotélise da agua ou da ionizagdo
de acido malico para o apoplasto. Reduzindo o pH externo
(acido) e aumentando o pH interno (basico). Verifica-se a
hiperpolarizagdo da membrana plasmatica, criagdo de uma
forca eletroprotonica ou potencial eletroquimico de H*;

- A hiperpolarizagdo da membrana plasmatica provoca
abertura de canais de potdssio (K*) que penetram
passivamente nas células guardas, ocupando o citosol e,
principalmente, o vacuolo. A concentragdo de K+ em células
fechadas é da ordem de 100mM, quando os estdbmatos estdo
abertos essa concentracao atinge valores de 400 a 800mM;
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- O influxo de K+ causa aumento na pressdao osmética,
reduzem o potencial osmoético e o potencial agua;

- O gradiente de pH originado entre o interior da célula
e 0 apoplasto causa o influxo de cloro (CI?), por antiporte
com hidroxilas (OH-), ou por simporte com prétons (H*),
provocando um balanceamento da eletronegatividade celular;

- Ocorre producdo do anion organico malato2, a partir
da hidrélise do amido, em funcdo do pH alcalino interno;

- Trioses - P (DHAP) originadas no Ciclo de Calvin -
Benson, produzem amido (cloroplasto) e sacarose
(citoplasma). A sacarose € acumulada do vacuolo;

- O CI- e 0 malato?, equilibram ou contrabalangam a
concentragao interna de K+;

- O K+, Cl, malato? e sacarose, se acumulam no
vacuolo das células guardas, provocando aumento na pressao
osmotica, reducdes nos potenciais osmatico e agua;

- Influxo de dgua para o vacuolo das células, aumento
da pressao de turge,scéncia e potencial dgua, com conseqliente
ABERTURA ESTOMATICA.

As principais vias metabdlicas responsaveis pela
producdo de solutos osmoticamente ativos, visando favorecer
a forca de succdo de agua das células guardas e posterior
abertura do poro estomatico sdo:

a) Influxo de K+ e CI- por meios de canais especificos,
acoplados a biossintese de malato?;

b) Producdo de sacarose a partir da hidrélise de amido;

c) Produgdo de sacarose através da fixagcdo do CO,
pelo Ciclo de Calvin (fotossintese) nos cloroplastos das células
guardas;

d) Absorcdo de sacarose apoplastica, produzida pelo
Ciclo de Calvin (fotossintese) nas células do mesdfilo.
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Figura 10: Principais etapas do mecanismo de abertura estomatica
(Bomba de K*): 1,2 - Produgdo de ATP pelo cloroplasto e/ou mitocéndria;
3 - Ativacdo da ATPase; 4 - Hiperpolarizagcdo da membrana plasmatica;
5 - Abertura de canais de K*, simporte (H+* e CI'), antiporte (Cl- e OH"),
producdo de sacarose e dissociacdo do acido malico; 6 - Acumulo de K+,
Cl, malato e sacarose no vacuolo, reducdo dos potenciais osmotico e
agua do vacuolo; 7 - Influxo de agua obedecendo o gradiente de energia
livre da dgua; 8 - Abertura estomatica.

O mecanismo de fechamento estomatico pode ocorrer
em condigcdes de estresse hidrico, onde se verifica a biossintese
de acido abscisico (ABA) em maiores concentragdes pelas
células do mesdfilo foliar. Apds a redistribuicdo do ABA
armazenado nos cloroplastos do meséfilo para o apoplasto,
onde fica disponivel para a corrente transpiratéria leva-lo em
parte até as células guardas. Essa redistribuicdo e dependente
de um gradiente de pH dentro da folha, das membranas e da
propriedade acida do ABA. O ABA age sobre a membrana
plasmatica das células, afetando a bomba de K+, por causar a
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inibicdo da ATP__, evitando as variagdes no pH interno, criagdo
da forca eletroproténica ou polarizacdo da membrana
plasmatica e, consequentemente, a abertura dos canais de
K+.

Em células do meséfilo ndo estressadas, o pH do
estroma do cloroplasto € normalmente maior do que o
citoplasma, esta diferenca conduz a acumulagdao do ABA
dissociado (H* + ABA-") nos cloroplastos. O ABA- nao
ultrapassa as membranas do cloroplasto (acumulado), nesta
situacdo os estdOmatos permanecem abertos. Em situagdes
de dessecacdo ou de escuro, ocorre diminuicdo do pH do
cloroplasto em relagao ao citoplasma, permitindo a liberacao
de parte do ABAH (ABA associado ao H* liberado dos tilacdides
para o estroma) para o citosol e apoplasto, onde nas células
guardas causa o fechamento estomatico.

Durante o fechamento o Cl- também é expelido das
células guardas e a hidrélise do amido em malato? ou em
sacarose, ndo se verifica. O calcio (Ca**) surge como
mensageiro secundario, atuando na elasticidade das paredes
celulares das células guardas e sobre a ATP__, regulando a
fosforilacdo através de enzimas: proteiquinases e a
calmodulina (Complexo-Calcio-Calmodulina).

Sob condi¢cles de baixa umidade relativa, salinidade,
frio, altas temperaturas, escuro e/ou altas concentragdes de
ABA, verifica-se: abertura de canais para o influxo de Ca** no
citosol, liberacdo de Ca** do vacuolo para o citosol, inibicdo
da ATP_, despolarizagdo das membranas, fechamento dos
canais de influxo de K*, abertura de canais de saida
passivamente de K*, ClI- e malato?, sendo que o malato
tambem, pode ser convertido em CO, via respiracdo aerdbica,
o pH interno permanece acido, levando a producdo de amido
a partir do malato2. Este conjunto de alteragdes conduzem
a uma redugdo na pressao osmética, aumento nos potenciais
osmotico e agua das células guardas, e posterior saida de
agua para as células subsidiarias, levando a uma perda de
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turgescéncia (reducdo do potencial de tur,gescéncia) e
consequentemente ao FECHAMENTO ESTOMATICO (Figura
11).
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Figura 11: Principais etapas do mecanismo de fechamento estomatico
com envolvimento do ABA e do calcio: 1 - Aumento de temperatura e
umidade relativa; 2 - Aumento da sintese de ABA nas células do mesofilo;
3 - Inibicdo da ATPase nas células estomaticas (despolarizacédo), (A)
Entrada da concentragdo de Ca?* no citosol e (B) Aumento da
concentragao de Ca2* no citosol; 4 - Fechamento dos canais de entrada
de K* e abertura dos canais de saida de K* na membrana plasmatica e
(C); 5 - Aumento dos potenciais osmoético e agua no vacuolo e (E); 6 -
Aumento da concentracdo de K* e (D); 7 - Saida de agua obedecendo o
gradiente de energia livre e (F); 8 - Perda de turgescéncia com o

fechamento estomatico e (G).

O fechamento estomatico hidropassivo verifica-se
quando a evaporacdo de agua pelas células guardas leva a
perda de turgescéncia, ndao envolve nenhuma atividade
metabdlica e as células funcionam, semelhantemente, a um
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simples osmémetro. O fechamento hidroativo é dependente
de atividade metabdlica e envolve consumo de energia (ATP),
fluxo de ions e participagdo do acido abscisico e outros
horménios vegetais.

Os hormonios vegetais também interferem no controle
estomatico. A citocinina na faixa de 10 a 0,05 micromolar
estimula a abertura estomatica, e o acido abscisico provoca
o fechamento na mesma faixa de concentracdo. Essas
substancias provavelmente afetam o fluxo de ions (K* e Ca**)
em funcdo de mudangas na permeabilidade das membranas
e, na abertura e fechamento de canais iGnicos.



PARTE I1

FOTOSSINTESE
1. HISTORICO

Até o século XVIII, os cientistas acreditavam que a
nutricdo das plantas ocorria unicamente através do solo. Em
1727, Stephen Hales sugeriu que parte dos elementos da
planta vinha da atmosfera e que a luz participava ativamente
desse processo.

Em 1711, Joseph Priestley descobriu que o volume de
ar contido em uma jarra era completamente consumido ao
se queimar uma vela e interrompendo a sua combustdao; um
camundongo colocado no ar residual morreu. Por outro lado,
0 ar era lentamente “restaurado” na presenga de um ramo
de menta em outro jarro, permitindo assim a completa
combustdo da vela e a sobrevivéncia do camundongo.
Concluiu com isto que a vela acesa consumia o oxigénio do
recipiente fechado e que este era reposto pela fotossintese
do ramo de menta. Posteriormente, em 1779 o médico
holandés Jan Ingenhousz demonstrou que apenas as partes
verdes das plantas realizavam a produgdo do oxigénio na
presencga de luz.

No inicio do século XIX, N.T. Saussure realizou as
primeiras medidas quantitativas da fotossintese mostrando o
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envolvimento do CO, e da H,0, onde verificou-se uma
equivaléncia entre o CO, assimilado e o O, liberado associado
ao acumulo de matéria seca.

A natureza de outros produtos quimicos na fotossintese
foi finalmente demonstrada por Julius Sachs, em 1864, ao
verificar o aparecimento e crescimento de graos de amido
em cloroplastos iluminados.

2. CONCEITO DE FOTOSSINTESE

Fotossintese significa: foto (luz) e sintese (construgdo),
ou seja, construgdo ou sintese de compostos organicos pela
luz. Esta propriedade somente é atribuida aos seres
autotroficos (vegetais), capazes de capturar, transformar e
armazenar a energia radiante eletromagnética gerada pelo
sol, em compostos organicos com ligagdes quimicas ricas
em energia. Estes compostos organicos sdo sintetizados a
partir de matéria prima inorgénica (CO, e H,0), na presenca
da luz e clorofila, em compostos organicos {(CH,0) } e
oxigénio (0,). Simplificadamente:

€O, + HO = hv e clorofila = (CH,0) + O,

6 CO, + 12 HO = hv e clorofila = CH,O, + 60,
+ 6 H,0 + Energia (calor)

Todo este processo ocorre integralmente em organelas
especializadas, s6 encontradas em células vegetais, os
cloroplastos ou cloroplastideios. A fotossintese pode ser
dividida em duas etapas: 1) reagbes fotoquimicas ou
luminosas e 2) reagdes bioquimicas ou de escuro. As reacdes
fotoquimicas (captacdo, transferéncia e conversao de energia
luminosa em moléculas de ATP e NADPH*), ocorrem nos
tilacoides e lamelas. No estroma ou matriz do cloroplasto se
processam as reac¢des bioquimicas relacionadas com a sintese
de compostos organicos. Devido a todas as etapas do
processo fotossintético ocorrem no cloroplasto, este pode
ser designado como sendo o continente da fotossintese.
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O processo fotossintético pode ser considerado como
sendo uma reagdo de oxi-redugdo, onde o carbono do CO,
atm é reduzido (ganha elétrons) a compostos organicos e a
molécula de dgua é oxidada (perde elétrons). O CO, é o agente
oxidante com alto E = + 0,4 Volts e a H,0 o agente redutor,
com baixo valor de oxidagdo E_, = - 0,82 Volts. No processo
sdo transportados 4 elétrons contra um gradiente de potencial
elétrico de 1,22 Volts, em fungdo da incidéncia da energia
eletromagnética do sol. A diferenca entre os potenciais redox
expressa a energia livre da reagdo.

Todo gas carbdnico necessario para o processo
fotossintético chega aos cloroplastos sob forma de didxido
de carbono dissolvido, acido carbonico ou um sal deste acido.
A atmosfera € a fonte principal de CO, para as plantas
terrestres, via abertura estomatica, epiderme e cuticula. Muito
pouco CO, gerado na respiragdo pode ser utilizado na
fotossintese. As plantas aquaticas utilizam carbonatos e
bicarbonatos, assim como acido carbdnico e o didéxido de
carbono dissolvido, através da epiderme.

O ciclo do carbono pode ser apresentado da seguinte
forma. A quantidade de CO, na atmosfera ndo sofre grandes
variacbes. Durante a fotossintese (cloroplasto) e respiracdo
(mitocondria) os teores de CO, e o O, sdo reciclados e
regulados.

AE = E, (H,0) - E, (CO,)
AE=-0,82 - 0,4

AE = - 1,22 Volts (reagdo ndo espontdnea hecessita de
energia, ocorre contra o gradiente elétrico)
AG=-n.F. AE

AG = -4, 23 keal/v. (-1,22V)

AG = + 122 kcal (reagdo ndo espontdnea)
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A luz (energia) retira elétrons da molécula de agua (alto
valor de redugdo E_, = + 0,82 Volts), que possui baixa
capacidade de ceder elétrons, contra um gradiente de potencial
elétrico e transfere para a molécula de CO, (baixo valor de
redugdo E_, = - 0,4 volts), com alta capacidade de receber
elétrons.

3. CLOROPLASTOS

Em organismos eucarioticos, a fotossintese realiza-se
em organelas subcelulares denominadas cloroplastos (Figura
1), que tém como precursores os proplastideos. Os
proplastideos, abundantes em células meristematicas, sdo
plastos pequenos, incolores, ndo diferenciados estando
ausentes as membranas internas.

Os proplastideos sdo os precursores de todos os
membros da familia plastideo. Etioplasto é um estagio
transitorio entre os proplastideos iluminados e os
cloroplastideos e sdo abundantes em folhas estioladas. O
desenvolvimento dos cloroplastideos ocorre simultaneamente
com o enverdecimento das plantas, resultado da sintese de
clorofilas. Os cromoplastos sdo plastideos pigmentados de
coloracdo amarelada a alaranjada, em funcdao da presenca
de carotendides os quais ndo apresentam habilidade para
realizarem a fotossintese. Os amiloplastideos estruturas
especializadas na sintese e armazenamento de amido, sendo,
portanto, incolores. O termo leucoplastos, muito comum na
literatura ndo se refere a nenhum tipo especial de plastideo e,
sim, a todos os plastideos ndao pigmentados.

Este organdide fotossintetizante encontra-se circundado
por uma dupla membrana de origem lipoprotéica que controla
o trafego de solutos para o interior e exterior deste.
Internamente, esse plastideo é dotado de um sistema de
lamelas (os tilacoides), os quais se dispdem numa estrutura
tipo pilha, denominado de granum, conectados entre si por
lamelas. Toda essa estrutura membranosa (tilacdides e
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lamelas) constitui o sistema gerador de energia que alojam
numa matriz gélica denominada de estroma, na qual contém
sistemas enzimaticos que oferecem suporte para a
consolidacdo da etapa subseqlente da fotossintese
(bioquimica ou enzimatica), culminando com a fixagdo e a
reducdo do C atmosférico em carboidrato, a glicose.

2pm

CLOROPLASTO

FOLHA
\\ _estroma

npldmrnu uupanm \
= ; i — granum

=
L3
fw¥9/e

';]"' ’i '_;-_“,'jr:

S —membrana

epiderme inferior tilacdide

mambrana meambrana aspaco

n
externa | interna tilacdide
espago intermem brana

Figura 1: Vista de uma segdo transversal do limbo foliar, sinalizando os
cloroplastos no tecido fotossintético (esquerda), bem como a estrutura
de um cloroplastideo com suas partes integrantes (ao centro) e, a direita,
detalhes de um tilacdide. Imagem retirada do site: www.portalsao
francisco.com.br/alfa/fotossintese

4. ENERGIA RADIANTE

A luz é uma forma de radiagdo eletromagnética
(Quadro 1) que se propaga com uma velocidade de 3 . 108
m/s ou 3 . 10° km/s, no vacuo. O sol irradia energia, mas a
atmosfera da terra é transparente a apenas parte do
infravermelho e do ultravioleta e a toda luz visivel (380
nandmetros a 750 nandmetros). A Radiagado
Fotossinteticamente Ativa (RFA) esta compreendida no
espectro da luz visivel (400 a 700 nm), radiagdo esta utilizada
para as reagdes fotoquimicas da fotossintese.
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Quadro 1: Espectros da radiagdo eletromagnética.

Raios | Raio X Ultra- Violeta | Azul | Verd | Amarelo | Vermelho Infra- Ondas
gama violeta | 400n e 700 nm | vermelho de
m radio
10 [10® 10710 108 1074 |10 104 1074 102 |[10°
10 {_Cm}l
Absor¢3o Espectro da luz visivel Absorg3o
pelo Oz e pelo
Oz vapor de
dgua e
COz

A luz é emitida na forma de discretas unidades de
energia, designadas de fétons ou quanta. A energia carregada
por um féton pode ser chamada de quantum. A energia de
um quantum (E=h.c/l) é diretamente proporcional a freqiéncia
da onda (v = ¢/l) e inversamente proporcional (E a 1/I) ao
seu comprimento (I). O total de energia de fétons (E=N.h.v)
absorvido por um mol de um composto € chamado de Einstein
e refere-se a quantidade de energia necessaria para iniciar
uma reagdo. Nesta equacdo, “"N” representa o Numero de
Avogadro = 6,023 . 10 2 atomos (ou moléculas) por mol; h
é a constante de Plack = 1,584 . 1037 kcal.molt; v é a
freqUiéncia da radiacao em ondas ou ciclos/s; ¢ é a velocidade
da luz no vacuo (3 . 102 m.s!) e, | = comprimento de onda
em metros.

Observa-se uma relagao inversa entre a quantidade de
energia e o comprimento de onda (Tabela 1).

Tabela 1: Principais radiacles (cores) e niveis de energia.
A luz visivel se encontra entre (400 e 700 nm).

Comprimento da Cor da luz 3/mol Keal/mol Eletro-
onda & (nm) volts/mol
> 740 Infravermelho 8,5 . 10 20,31 0,85
700 vermelha 17,10. 40,86 1,77
1 1 104
650 Vermelho- 18,37 . 43,91 1,91
alaranjado 104
600 Amarela 19,94 . 47,67 2,07
104
500 Azul 23,93 . 57,20 2,48
| 104
400 Violeta 29,92 . 71,50 3,10
104

100 >2< 400 Ultravioleta 47,1 . 104 112,57 4,81
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De acordo com esta equacdo, fétons de comprimento
de onda curto (alta freqléncia) sdo mais energéticos em
relagdo a fétons de comprimento de onda mais longo (baixa
freqUéncia). Isto &, fotons emitidos na regido do azul sdo
mais energéticos em relacdo aos fétons emitidos na regido
do vermelho.

Esta equacdo indica que a energia contida em 1
quantum (féton) € maior em um comprimento de onda mais
curto em relagdao a um comprimento de onda mais longo. Em
estudos de biologia é comum se referir ao comprimento de
onda em nandmetros (nm) e, a energia em kcal.mol! de
quanta (1 mol de quanta é igual a 6,02 x 102 quanta), que é
o proprio Einsten (1 Einstem equivale a 1 kcal /mol de quanta).
Vejamos como exemplo, a quantidade de energia contida num
foton na regido do azul (450 nm) e um féton na regido do
vermelho (660nm).

E =h. ¢/A (energia contida em 1 féton)
E 660 nm= 1,584 . 10" kcal mol-'s' (3x 108 m "= 0,72 . 102 kcal mol-!
6,6x10"m

De acordo com a lei de equivaléncia fotoquimica de
Einsten, uma molécula apenas reagira depois de haver
absorvido a energia contida em 1 féton (hv). Em consequléncia,
um mol de um composto devera absorver n fétons de energia,
ou seja:

No caso do comprimento de onda de 660 nm, tem-se:

N .h ¢/ logo, tem-se:
,72 . 1022 kcal mol-' . 6,023 . 1023 atomos mol-!

E
E=0
E = 43,36 kcal mol-! de quanta = 43,36 Einsten
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Figura 2: Espectro da radiagdo eletromagnética. Adaptado de Figueiredo
(2005).

A luz verde é muito pouco absorvida pelos pigmentos
foliares, sendo na sua maioria, refletida ou transmitida, dai a
coloragdo verde das folhas.

Para que a fotossintese ocorra, os pigmentos devem
absorver a energia radiante para desencadear os eventos
fotossintéticos. Nesse caso, o féton precisa ter uma certa
energia critica. Isto explica a baixa eficiéncia da radiacdo
infravermelha na fotossintese uma vez que ela possui baixo
valor energético.
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5. PIGMENTOS FOTOSSINTETICOS

Pigmentos sdao compostos organicos capazes de
absorver a radiagdo solar visivel ou radiacdo
fotossinteticamente ativa - RFA (400 a 700 nm). Do total de
energia que chega até as plantas, 50% consiste de RFA. A
atmosfera terrestre através do ozénio impede que parte da
radiacdo deletéria para os seres vivos (ultravioleta) atinja o
solo. A radiacdo longa (infravermelha) é absorvida pelo vapor
d’agua e CO, a medida que ela atravessa a atmosfera.

Essa absorcdo causa uma instabilidade na molécula de
pigmento, tornando-a excitada e reativa, podendo essa
energia ser dissipada na forma de calor, re-emitida como luz
(fluorescéncia) ou ser utilizada em reacdes fotoquimicas. Com
a absorcdo de energia pela molécula de pigmento, elétrons
basais podem passar para orbitais mais afastados do nucleo
e, portanto mais energético (orbitais de excitacdo), este
fendbmeno é de curta duracdao (10° seg.). Os comprimentos
de onda que ocorrem na natureza atuam de diferentes formas
sobre as plantas (Tabela 2).

O tempo de excitacdo de uma molécula ao receber a
energia de um foton é extremamente pequeno da ordem de
10° seg. Apds a excitacdo dos elétrons nos orbitais mais
externos eles podem, apds perder parte da energia por
vibracdes, voltar ao estado estavel, perdendo o restante de
energia por: transferéncia de calor, fluorescéncia ou
conversdes internas intramoleculares (ressonancia indutiva
ou transferéncia de radiacdo). Neste Ultimo caso, existe grande
possibilidade de se iniciar uma reacdo fotoquimica .

Os pigmentos estao localizados no interior dos
cloroplastos, especificamente, nos tilacéides e lamelas. As
principais classes sao: as clorofilas, os carotendides e as
ficobilinas. As clorofilas e os carotendides sdo lipossoluveis e
as ficobilinas sdo hidrossoluveis (Figura 3).
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Tabela 2: Comprimentos de onda mais importantes
(regido espectral), absorcdo e efeito fisioldgicos.

Regido espectral Absorcdo Efeito fisioldgico
Infravermelho Pela 3gua dos tecidos Sem efeito sobre os
(> 1000 nm) vegetais processos fotoquimicos ou

1000 - 720 nm

RFA
720 - 610 nm
610 - 510 nm
510 - 400 nm
Ultravioleta
400 - 315 nm
315 - 280 nm
< 280 nm

Fraca absorgdo

Forte absorc3o pelas
clorofilas a e b. Absorcdo
pelo fitocromo

Menor absorcdo

Forte absorcdo pelas
clorofilas e carotendides

Absorcdo pelas
clorofilas e protoplasma

Absorgdo pelo
protoplasma

Absorgdo pelo
protoplasma

bioguimicos. Convertido em
calor
Estimula o processo de
alongag3o celular
Grande efeito na
fotossintese e no
fotoperiodo
Pequeno efeito na
fotossintese e na
morfogénese
Grande efeito na
fotossintese e na
morfogénese
Sem efeito especifico.
Pequeno efeito na
fotossintese
Grande efeito
morfogénico, Estimula
algumas biossinteses.
Grande efeito nos
processos fisiold gicos
Letal em grandes
guantidades

A clorofila a é de ocorréncia universal (pigmento
aprisionador), para 0s organismos que realizam 0 processo
fotossintético. Os carotendides, a clorofila b e as ficobilinas,
sdo designados de pigmentos acessoérios (antenas).

A clorofila a e verde-azulada (C,,H,,N,O,Mg) e, a
clorofila b € verde-amarelada (C,,H,,N,O,Mg). Os picos de
absor¢do dos principais pigmentos, capazes de excitar os seus
elétrons sao (Tabela 3):
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Clorofila "a

H=C(CH LH::,

r‘ =
_.H L_,H.‘3

(.,H CH) l_,H3
'

Clorofila "b"

B-Carotene
(carctene)

Figura 3: Estrutura quimica da clorofila a, clorofila b e carotendides.

A molécula de clorofila contém uma cabeca porfirinica
e uma calda de fitol (alcool). O nucleo porfirinico polar (soluvel
em agua) é composto de um anel tetrapirdlico e um atomo
de magnésio central. A clorofila ndo absorve a luz na regido
do verde, fazendo com que esta radiagdo atinja as folhas
localizadas abaixo do primeiro extrato da copa das plantas.
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Tabela 3: Principais pigmentos fotossintéticos, picos de
absorcdo maxima (nm) e ocorréncia. Fonte: Hall & Rao, 1980.

Pigmentos Picos de absorcao QOcorréncia
(nm)
CLOROFILAS
Clorofila a 420, 660 Todas as plantas
superiores e algas
Clorofila b 435, 643 Todas as plantas
superiores e algas verdes
Clorofila ¢ 445, 625 Diatomaceas e algas
pardas
Clorofila d 450, 690 Algas vermelhas
CAROTENOIDES
B- Caroteno 425, 450, 480 Plantas superiores e a
maioria das algas
a - Caroteno 420, 440, 470 Maioria das plantas
superiores e certas algas
Luteol 425, 445, 475 Algas verdes e
vermelhas e plantas
superiores
Violaxantol 425, 450, 475 Plantas superiores
FICOBILINAS
Fucoxantol 425, 450, 475 Diatomaceas e algas
pardas
Ficoeritrinas 490, 546, 576 Algas vermelhas e
certas algas azuis
Ficobilinas 618 Algas azuis e certas

algas vermelhas

Adaptagdes cromaticas possibilitam a sobrevivéncia e
uma maior eficiéncia fotossintética para a absorcdo da luz na
regido da cor visivel. A maior quantidade de clorofila se acumula
nas membranas, principalmente, nas regides dos grana. A
regido polar (anel de porfirina + atomo de Mg?*) tem afinidade
pela agua e se orienta na direcdo da camada de proteina. A
regido ndo polar (fitol) fica localizada na regido hidrofébica da
camada de lipidio, ndo soluvel em agua e funciona como uma
ancora para a molécula de clorofila.

Os carotendides sdao pigmentos alaranjados ou
amarelos, sendo representados pelos carotenos
(hidrocarbonetos) e carotendis (alcoois), como o luteol e o
violaxantol (xantofilas). Esses pigmentos geralmente sao
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mascarados pelas clorofilas, que se apresentam em maior
quantidade. Eles se localizam nas lamelas do cloroplasto em
intima associagdao com a clorofila. Os carotendides podem
proteger as moléculas de clorofila contra a foto-oxidacdo em
condicao de luz excessiva .

As ficobilinas sdo encontradas em algas marinhas
vermelhas (ficoeritrinas) e em algas azuis (ficocianinas).
Possuem na sua estrutura as porfirinas, mas nao possuem a
cauda de fitol e nem o magnésio. Absorvem luz na regido
mediana do espectro e depois a transfere para a clorofila
para os processos fotossintéticos.

Os pigmentos fotossintéticos possuem espectro de
absorcdo diferente o que confere exploracdo e eficiéncia
distintas do espectro de emissao de luz solar (Figura 4).
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Figura 4: Espectro de absorcdo dos pigmentos fotossintéticos. Fonte:
Figueiredo, (2005).

A unidade fotossintética representa o minimo de
moléculas de clorofila, necessaria para absorcdo de um
quantum de energia. Logo, um unico quantum de energia
absorvido pela unidade migra para um centro de reagdo e
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promove o evento de transferéncia de um elétron. Para a
liberagdo de uma molécula de O,, € necessario, em média,
10 quanta que sdo absorvidos por 2500 a 3000 moléculas
de clorofila. Logo, a unidade fotossintética pode ser
representada por, 250 a 300 moléculas de clorofila.

Na unidade a energia é transferida de molécula para
molécula, canalizando-a para um centro de reagdo (molécula
aprisionadora ou aprisionador). Os outros pigmentos
acessoérios (clorofila b e carotendides) funcionam como
antenas coletoras de energia de diversos comprimentos de
onda, transferindo esta energia, posteriormente, para o
aprisionador, geralmente uma molécula de clorofila a.

O excesso de energia absorvida pode ser dissipado na
forma de calor ou fluorescéncia. Também, pode levar a clorofila
a um estado metaestdvel, que em presenga de oxigénio
(originado da fotolise da agua), pode sofrer a destruicdo da
antena (fotooxidacdo da clorofila). Os carotendides presentes
na unidade fotossintética podem proteger o sistema contra
este efeito, dissipando o excesso de energia na forma de
calor.

O espectro de eficiéncia quantica do processo (E.Q.)
pode ser obtido através da relacdo entre a quantidade de
moles de O, liberada em funcdo da quantidade de moles de
quanta absorvidos. A exigéncia quantica é o inverso da
eficiéncia e, geralmente, esta em torno de 8 a 10 quanta.

A intensificacdo fotossintética (Efeito de Emersom -
queda no vermelho - red drop) demonstra uma queda na
eficiéncia fotossintética (E.Q. = 10) quando sé utiliza-se a luz
vermelha (700nm). Para o comprimento 650nm, a E.Q. é
igual a 43,5 e, quando se utiliza o conjunto de 700 + 650nm,
esse valor, surpreendentemente, apresenta o valor 72,2 e
nao 53,5 (10 + 43,5), com uma intensificacdo de 1,35. Este
efeito sugere que os fotossistemas trabalham em sequéncia
e conseguem realizar os fluxos de elétrons ciclico e aciclico
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simultaneamente. Este fato concorre para um aumento
significativo da eficiéncia fotossintética com aproveitamento
maximo da energia canalizada para as reagdes fotossintéticas.

6. ETAPAS DA FOTOSSINTESE

A fotossintese nas plantas superiores ocorre em duas
etapas distintas, a saber: etapa fotoquimica e etapa bioquimica,
que podem ser esquematizadas pela figura 5.

Mecanismo geral da Fotossintese

AR -

b Fase Fotoquimica

"aop W ATP NADPH NADP*
< i

Figura 5: Relacdo entre as etapas fotoquimica e bioquimica da
fotossintese

Nas reagdes dependentes de luz, a energia derivada da
luz solar é utilizada para energizar elétrons da clorofila, fazendo
com que esses elétrons “caminhem” através de
transportadores localizados na membrana do tilacéide. Nesse
processo, a energia luminosa é conservada na forma quimica
como ATP e NADPH, com a liberagdo simultanea de O, e H,0.
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Nas reagcOes da etapa bioquimica, o ATP e o NADPH
produzidos pelas reagdes da etapa fotoquimica sdo usados
como energia e poder redutor na conversdo de CO, em
carboidratos no estroma do cloroplasto.

6.1 Processo Fotoquimica da Fotossintese

Os eventos da fase fotoquimica ocorrem nas
membranas dos tilacdides e se caracterizam basicamente pela
producao de um forte agente redutor, o NADPH, e as reagdes
de fosforilacdo do ADP, com o propdsito de gerar ATP,
moléculas essas, essenciais, a serem utilizadas no processo
de carboxilagdo e redugdo do CO, (etapa enzimatica ou
bioquimica da fotossintese). Nesta etapa fotoquimica, também
ha o envolvimento da agua como fornecedora de elétrons e
liberagdo de oxigénio.

O fluxo de elétrons através dos fotossistemas apresenta
como principais fungdes:

a) captacao de energia radiante na faixa do espectro
da luz visivel (380 nm a 750 nm);

b) transferéncia de energia radiante eletromagnética na
forma de energia eletronica;

c) conversao da energia eletronica em energia de ligagao
na forma de moléculas de ATP e NADPH* (poder redutor);

d) liberagdo de moléculas de oxigénio (O,) e prétons
(H*).

A fotofosforilagdo se refere a produgdo de moléculas
de ATP através de reacdes de oxi-redugdo catalizada pela
ATP,_.. Enzima localizada nas membranas dos tilacoides, que
é ativada por diferenca de potencial elétrico (-200 mV), criado
devido ao acumulo de protons (H*), originados da oxidagdo
da agua e da PQ-citocromo, no lumen dos tilacdides. A
fotofosforilagdo ciclica com a participagdo do fotol, sé produz
moléculas de ATP. A produgdo de moléculas de ATP, NADPH* e
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liberagdo de O,, ocorrem na fotofosforilagdo aciclica que
envolve o0s dois fotossistemas I e II.

6.1.1 Sistemas Fotossintéticos

O processo de absorcao e transferéncia de energia
radiante é realizado por dois sistemas de pigmentos, os quais
sao denominados de Fotossistema I (PSI) e Fotossistema 11
(PSII). Ambos sdo constituidos por cerca de 250 moléculas
de clorofilas, distribuidas entre “a” e “b” em diferentes
propor¢des, sendo que a relagao clorofila a/ clorofila b no PSI
€ maior do que no PSII.

Cada fotossistema representa uma unidade
fotossintética, a qual estd envolvida na absorcdo de um
quantum, funcionando a semelhanga de uma “antena”.

Para a liberagdo de um mol de oxigénio no PSII, sao
necessarias 10 quanta, os quais sdo absorvidas por
aproximadamente 2500 moléculas de clorofilas.

A radiacdo absorvida pelos fotossistemas encontra-se
na faixa do espectro visivel entre 400 e 700 nm, com picos
de absorgdo nas regides do azul e do vermelho.

Nessa unidade fotossintética, a energia dos fétons
incidentes é transferida de molécula a molécula até o centro
de reacdo, cujo pigmento aprisionador € uma unica molécula
de clorofila combinada com uma proteina especifica que
transfere os elétrons através da cadeia de transporte de
elétrons, para a feofitina e duas quinonas e destas para outros
componentes da CTE visando a producdo de ATP e de NADPH.

Desta forma, o centro de reagao recebe cerca de 250
vezes mais quanta por unidade de tempo, do que se fosse
absorver luz isoladamente.

A participagao dos dois fotossistemas (PSI e PSII) no
processo de absorgcdo e transferéncia da energia necessaria
para a ocorréncia das reagdes fotoquimicas, foram
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esquematizadas por Hill e Bendall em 1960, baseados nos
potenciais de oxido-redugdo dos varios componentes do
sistema.

Nl N N --____;_.--J Clorofila b ( 1 n '.‘,1_:" X )

Clorofila a

P 680 (Aprisionador}) P 700 {Aprisionador)

Fotossistema |l Fotossistema |
Figura 6: Diagrama esquematico dos fotossistemas I e II.

6.1.2. Componentes do Sistema de Transporte
de Elétrons

a) Fotossistema I (PSI)

Quando a molécula de clorofila no centro de reagdo do
PSI é excitada por um quanta de luz recebida pelas moléculas
antena, doa elétrons para uma flavoproteina denominada
ferredoxina, e por acao da NADP+ éxido redutase transfere
na sequéncia, o elétron até o NADP+, reduzindo-o a NADPH.

AFd (Fe?*) + 2NADP* + 2H* > 4Fd (Fe?**) + 2NADPH

b) Fotossistema II (PSII)

Ao ser excitada por um quanta de luz, a molécula de
clorofila ligada a uma proteina especifica, presente no centro
de reagdo, doa seu elétron até a feofitina (que € uma clorofila
modificada, o Mg2+ é substituido por 2H*) que o transfere até
a plastoquinona, e desta até o citocromo “b”, que por sua
vez, repassa-o até o citocromo “f” e, finalmente até a
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plastocianina. A plastocianina € a doadora imediata de elétrons
para as “vacancias” eletronicas no P700. As “vacancias”
eletrénicas no centro de reacdao P680 sdao reocupadas por
elétrons removidos da agua, segundo a equacgao:

2H,0 » 4H* + 48+ 0,

6.1.3 Transporte de elétrons

No esquema proposto por Hill e Bendall, os dois
fotossistemas estao ligados um ao outro, pelos componentes
da cadeia de transporte de elétrons que se posicionam em
série (Figura 7).

Verifica-se que sdo necessarias duas reagdes luminosas
para levar os elétrons do nivel da agua (+ 0,82 V) ao nivel do
NADP* (-0.34 V); um em cada fotossistema. O PSI apresenta
um maximo de absorg¢do a 700 nm, enquanto no PSII, este
pico ocorre a 680 nm, dai o fato de serem denominados de
P700 e P680, respectivamente.

Quando os quanta de luz incidem no PSII, os pigmentos
antenas (moléculas de clorofilas) absorvem energia fazendo
com elas atinjam um estado maximo de excitagdo. Esta
energia migra rapidamente para o centro de rea¢ao, que
também ao ser excitado, libera um elétron que é transferido
a feofitina, quando entao, flui descendentemente pela cadeia
de transporte (CTE) até o PSI, onde ha novamente absorcdo
e ativagdao do PSI, seguindo o transporte de elétrons até a
ferredoxina, que ao ser reduzida, doa elétrons para,
finalmente, reduzir o NADP+ a NADPH. Neste caso, os elétrons
doados pelo PSII sdao entdo repostos pelos elétrons resultantes
da oxidagdo da agua.

Para que ocorra a transferéncia de energia via
transporte de elétrons é necessario que cada transportador
se torne alternadamente reduzido e oxidado. Reducgao significa
receber elétrons, enquanto oxidacdo implica em doar elétrons
para um determinado composto. Nestas condigcbes, a
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substéncia doadora de elétrons torna-se oxidada e, o
composto aceptor de elétrons, se reduz. Torna-se
caracterizada, portanto, uma reagdo de oOxido-redugdo, na
qual tomam parte um redutor (doador de elétrons) e, um
oxidante (receptor de elétrons). Concomitantemente, a
migracdo de um elétron, ocorre a migragdao de um préton
(H*). No final da CTE, o NADP+ é reduzido a NADPH. Ao longo
da CTE, a energia dissipada é utilizada nas reacdes de
fosforilagdo aciclica e ciclica do ADP, entre a plastoquinona/
citocromo b, e no PSI, levando a producdo de ATP.

6.1.2.2 Fotofosforilagcao Aciclica

Arnon et al. (1954) verificaram em cloroplastos de
espinafre que o ATP é gerado a partir da fosforilagdo do ADP e
fosfato inorganico, durante o transporte de elétrons.
Concluiram entdo que a energia de ligagao fosfato do ATP era
proveniente da energia livre liberada quando elétrons de alta
energia fluem descendentemente das quinonas até o
citocromo “f”. Percebe-se pela figura 7, que a fotofosforilagao
do ADP ocorre quando os elétrons fluem da agua até o NADP+
em um sistema aciclico. Dai o nome de fosforilagdo aciclica
ou aberta, uma vez que o0s elétrons ndo mais retornam ao
sistema.

Para cada par de elétrons que flui de uma molécula de
agua até o NADP+, duas quanta de luz sdo absorvidos em
cada fotossistema. Para formar uma molécula de O, sdo
necessarias duas moléculas de agua que oxidam, gastando
para tanto, oito fotons (quatro em cada fotossistema) para
a reducdo de duas moléculas de NADP+ a NADPH.

A reagao global que envolve a reducdao do NADP* e
formagao de ATP pode ser assim expressa:

8 Fétons
2NADP* + 2H,O0 + 3ADP + 3Pi — » 2NADPH + 3ATP + O; + H;0
4 e
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Percebe-se pela equagao acima, que a oxidagao de duas
moléculas de H,0 requerem 8 fétons com energia suficiente
para produzir 3 ATP via fosforilagdo aciclica. Este numero de
ATP é, entretanto, insuficiente para atender as necessidades
energéticas na fase bioquimica da fotossintese. Moléculas
adicionais de ATP podem ser formadas através da fosforilagdo
ciclica.

Fotossistema [

-800 8 ~ ferredoxina
- - |

-600 R NADP
Fotossistema II redutase

-400 Um gradiente eletroquimico _‘_ O

¢ formado e gera ATP

N S~
= 200 @ = . /\J.
< 0
19
: @ |
o]
5 200 \ \O bef
s complex
1) | e == 7N
400 : :
= plastoquinona O B-—{\ Luz |
| N
600 i
plastocianina
goo
1000

-— Luz ,’

2H,0 c = ;
—Fotolise da agua

0,7+ aH

>

Direcéo do fluxo de elétrons

Figura 7: Esquema representativo da etapa fotoquimica da fotossintese
(esquema em “Z")
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6.1.2.3. Fotosforilagao Ciclica

Este processo envolve somente o PSI (Figura 8). Ele é
chamado de ciclico porque sob a influéncia de 4 fétons, dois
elétrons sdao removidos da clorofila do centro de reagdao do
PSI e, em seu estado excitado € doado a ferredoxina que se
reduz. A ferredoxina reduzida ao invés de transferir seus
elétrons ao NADP+ (fosforilagdo aciclica), retorna-os ao
citocromo b, que volta a clorofila doadora do PSI. Nesse
trajeto, é liberada energia suficiente para formar mais um
ATP, sem, portanto, que haja o envolvimento da agua, do
PSII. Assim, ndo havera formacdo de NADPH e, tdo pouco,
liberagdo de O,.

L - Fotossistema I Cadeia redox

ADP +Pi

kTP

.
L

e - gneyia das moléculas

—

fotons

Figura 8: Esquema representativo da fotofosforilacdo ciclica.



Manual de Fisiologia Vegetal 85

6.1.2.4. Compostos que Afetam o Transporte de
Elétrons na Fase Fotoquimica

a) Aceptores de elétrons

Metil viologenio, benzil viologenio, antracnona 2
sulfonato recebem elétrons a partir do PSI em posicdo anterior
a ferredoxina. Ferrocianeto e diclorofenolindofenol (DCPIP),
por outro lado, recebem elétrons na regido entre o Citocromo
f e plastocianina.

b) Doadores de elétrons

Hidroquinona, hidroxilamina, difenilcarbazida, doam
elétrons entre a agua e o citocromo b.

A forma reduzida de DCPIP: N,N,N,N-tetrametil-p-
fenilinodiamina (TMPD) doa elétrons no mesmo ponto em
que a sua forma oxidada os recebe.

c) Inibidores do fluxo de elétrons

2 fosfoadenosina difosfato ribose inibe a Ferredoxina-
NADP oxidoredutase.

d) Herbicidas

Alguns herbicidas atuam como inibidores especificos no
transporte de elétrons. Varios derivados da uréia, notadamente
0 Monuron ou CMU (3-p-clorofenil-1,1 dimetilureia), o Diuron
ou DCMU [3-(3,4-diclorofenil)-1,1 dimetilureia] e algumas
triazinas como antrazina e simazina bloqueiam o transporte
de elétrons entre a plastoquinona e o citocromo b.

Paraquat atua recebendo elétrons do PSI na posigao
da ferredoxina, reduzindo com isto a taxa de producgao de
NADPH e reduzindo o oxigénio O, a superdxido (O,). Como
resultado ha uma ruptura da membrana do cloroplasto
causada por esse radical livre.
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6.2. Processo Bioquimico da Fotossintese
(Redugdo do CO, - Ciclo de Calvin)

A segunda etapa da fotossintese se caracteriza pelo
envolvimento de um sistema enzimatico, dai a denominacado
de etapa enzimatica. O Ciclo de Calvin ou redugdo do CO, ou
fixacdo do carbono e, conseqliente produgao de compostos
organicos (agucares, proteinas e lipidios), requer energia que
é fornecida pela etapa fotoquimica na forma de ATP e NADPH*
(poder assimilador). Esta etapa é essencialmente enzimatica
e ocorre no nivel de matriz do cloroplasto, ou seja, no
estroma. O CO, atmosférico precisa passar por varias
resisténcias até ser fixado em compostos organicos no interior
do cloroplasto (Figura 9). A fotossintese € um processo
redutivo, onde a maior parte da energia (83%) é derivada do
NADPH*. A reducdo do carbono (Ciclo de Calvin) pode ser
dividida em quarto fases:

Fase de carboxilagdo: a enzima RUBISCO cataliza a
reacao de carboxilacdo do agucar de cinco atomos a RUDP
(ribulose 1,5-difosfato) e posterior produgao de duas
moléculas (trioses) de acido fosfoglicérico (PGA);

Fase de reducdo: o PGA formado ndo esta em nivel
energético de um agucar. Para transforma-lo em uma triose-
P, utiliza-se a energia do ATP e NADPH*;

Fase de regeneracdo: a RUDP é regenerada atraveés
de complexas reagdes envolvendo agucares fosfatados com
3,4,5, 6 e 7 carbonos;

Fase de sintese de produtos: primeiramente sao
formados as trioses-P e outros carboidratos (hexoses), como
também gorduras, acidos graxos, aminoacidos e acidos
carboxilicos.

Nas plantas a Rubisco consiste de 2 subunidades
peptidicas, sendo uma maior (L) de 56 Kda e de uma menor
(S) com 14 Kda. Em muitas organismos eucariétos, a
subunidade L é codificada pelo genoma do préprio cloroplasto,
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enquanto a subunidade S é coficada pelo genoma do nucleo,
onde posteriormente é transportada para o estroma do
cloroplasto, originando uma holoenzima ativa. Para um
desempenho eficiente do sistema enzimatico da matriz
cloroplastidica, torna-se necessario mecanismos regulatorios
especificos, particularmente, a Rubisco, dependente de luz e
variacdes no pH e nas concentragbes de Mg?* do estroma.

A incorporagao (fixagdo e redugdo) do CO, pelas plantas
verdes pode ser feita por trés diferentes rotas:

a) Incorporagdo do C pela “Rota C,” ou Calvin-Benson
(Ciclo C))

b) Incorporacdo do C pela “Rota C,” ou de “Hatch-
Slack” (Ciclo C,)

) ¢) Incorporagao do C pela “Rota CAM” - (Metabolismo
Acido das Crassulaceas)

A elucidagao do ciclo do carbono na fotossintese por
Calvin, Benson e Bassham foi devido em grande parte a
descoberta do isotopo radioativo do carbono de vida longa
(*C) e da cromatografia bidimensional em papel, a partir da
segunda metade da década de 40.

Ribulose 1.5- CO,
bilostato (5C)

transporte — 1 (RL m
Carboxilagdo .
3 T 3 . 3C)

) Sacarose 4
Sintese ou Regeneragdo P
amido
/ 2 :
reserva Ghiceraldeido Redugdo .
3 —fostato 1.3 l?/linstoghuumo
T N

NADPH

NADPE L HE

P,

Figura 9: Resumo do Ciclo de Calvin & Benson, mostrando as etapas de
1. carboxilacdo, 2. Redugdo, 3. Sintese e 4. Regeneragdo do aceptor do
CO, atmosférico.
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6.3. ROTAS FOTOSSINTETICAS EM PLANTAS
SUPERIORES

6.3.1 ROTA C,: as plantas C, utilizam a Rubisco para
a carboxilagdo da RUDP em nivel de mesdfilo foliar. O primeiro
composto estavel formado é o PGA, possuindo trés carbonos,
dai a denominagdo de plantas C,. As leguminosas em sua
maioria realizam esta rota. O Ciclo de Calvin ocorre somente
em nivel de mesdfilo foliar.

CO,
Epiderme superior . Abertura estomatica
Inicio do ciclo
Ribulose-1
B ‘ MESOFILO FOLIAR
// Rubisco \\
- \\ CLOROPLASTO
E_ CICLO DE S Sietogaiith
/’ [ CALVIN -BENSON i
A\ yu
RSN ¥ e
N J NADPH

Gliceraldeido-3-

Il == \

@B+ [ | naor |
Floema &~ sacarose, amido ‘ ‘

Epiderme inferior

Figura 10: Rota fotossintética das Plantas C, de ocorréncia exclusiva
nos cloroplastos do mesofilo foliar com a participagdo da Rubisco.
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6.3.1.1 Eficiéncia do ciclo C,

Esta eficiéncia normalmente é medida em termos de
mol de quanta absorvido/mol de CO, incorporado,
relacionando-a a energia armazenada em um mol de
carboidrato (hexose).

Como vimos anteriormente, o minimo de quantum
requerido € 8 fétons para cada mol de CO, fixado, embora
experimentalmente pode-se chegar a 9 ou 10. Desse modo,
a energia minima necessaria para reduzir 6 mol de CO, a um
mol de hexose é de 6x8x175 = 8400 KJ (2016 Kcal).

Entretanto, um mol de hexose (frutose) rende somente
2804 KJ (673 Kcal) quando oxidada, dando uma eficiéncia de
apenas 33%, aproximadamente. Isto porque existem grandes
perdas nas reagdes luminosas. Quando calculamos a eficiéncia
do Ciclo C,, mais diretamente, computando-se as mudangas
associadas a hidrélise do ATP (29 KJ: 7 Kcal) e NADPH (217
KJ: 52 Kcal) por mol, chega-se a 90% a eficiéncia (12 x 217
+ 18 x 29 = 3212 KJ = 750 Kcal).

6.3.2 ROTA C,: Embora a rubisco esteja presente em
todas as plantas, nem todas as plantas apresentam o 3-PGA
como o primeiro intermedidrio estavel da fotossintese. Nos
anos 60, ficou demonstrado que inUmeras espécies de plantas
quando supridas com *C, formavam grandes quantidades de
acidos organicos como primeiros produtos da fixagdo do CO,.
Cana de agucar, milho e numerosas espécies de Poaceas
tropicais e algumas dicotiledbneas como Amaranthus. As
plantas C, (via Kortschack, Hatch - Slack) dividem a fixagao
do carbono de forma espacial, utilizam dois tecidos: 1) o
mesofilo, onde ocorre a carboxilagdo do fosfoenolpiruvato
(PEP) pela PEP_, formando o acido oxaloacetico (AOA) e,
posteriormente 0 malato ou o aspartato, todos compostos
com quatro carbonos (plantas C,) e 2) a bainha vascular
(Sindrome de Kranz), tecido mais interno e préximo ao feixe
vascular, onde ocorre a descarboxilagdo do malato ou
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aspartato, fornecendo o CO, necessario para a realizagdo do
Ciclo de Calvin (Rubisco), que ocorre neste tecido mais interno
(Figura 11). As gramineas tropicais utilizam amplamente esta

via.
co,
Membrana
plasmatica
Célula do
mesofilo Parede celular
HCO;  Fosfoenol
\ piruvato
| carboxilagdo | | Regeneragéo
Cy acid Cy acid
A
Célula da m ] —
bainha
vascular
Ciclo de
calvin
L 4

C4 acid

|

| Descarboxilagao

C, acid

Figura 11: Rota fotossintética das Plantas C, ocorrendo em diviséo
espacial: carboxilagdo no mesdfilo foliar (PEP_ ) e descarboxilagdo na
bainha vascular (Ciclo de Calvin - Rubisco). Fonte: Buchanan, (2000).
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As plantas C,, podem ser divididas em trés segmentos
em fungdao da enzima que participa do processo de
descarboxilagdo: Via Enzima Malica Dependente de NADP+
(EM-NADP+); Via Enzima Malica Dependente de NAD+
(EM-NADY) e via PEP-Carboxicinase.

a) Descarboxilacdo Via Enzima Malica Dependente
de NADP* (EM-NADP*)

Apds a carboxilagdo do CO, no mesofilo pela PEPcase
dando origem ao malato, este é transportado até as células
da bainha onde é descarboxilado produzindo CO, e Piruvato
pela EM-NADP*. O CO, liberado € entdo acumulado nas células
da bainha, onde em seguida é fixado pela RuBPcase, via ciclo
de Calvin a 3-PGA, o qual é convertido em F6P. Lembre-se
que o ciclo de Calvin opera exatamente da mesma maneira
que em planta C,. O PIR formado pela descarboxilagdo do
MAL é entdo transferido até as células mesofilicas onde é
convertido a PEP que agora esta pronto para fixar outra
molécula de CO,, recomegando novamente o ciclo.

Dessa forma, observa-se que nas plantas C,, as células
mesofilicas realizam a fixagdo do CO,, pela via C,, entretanto,
a biossintese de carboidrato ocorre via C,, nas celulas da
bainha (Figura 12a).

b) Descarboxilacdo Via Enzima Malica Dependente
de NAD+ (EM-NADY)

Nas plantas que utilizam a EM-NAD*, o AOA (dcido
oxalacético) é produzido nas células do mesofilo via PEPcase
e convertido na seqliéncia em aspartato, o qual é transportado
até as células da bainha, transformando novamente em AOA
com posterior redugdo a malato, onde é descarboxilado pela
EM-NAD+?, liberando o CO, e piruvato. O CO, é entdo
incorporado ao ciclo de Calvin para geragao de cxarboidrato.
O piruvato formado por uma reacdo de transaminagdo €
convertido em alanina que se difunde até o mesofilo via
plasmodesma, onde é convertido em novamente em piruvato,
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regerando em seguida o PEP(fosfoenolpiruvato), permitindo
o reinicio do ciclo, a partir da fixagdo do CO, (Figura 12b).

¢) Descarboxilagdao via PEP-Carboxicinase

A rota é semelhante a anterior. As Unicas diferencas
sdo que o AOA presente na célula da bainha é descarboxilado
a CO, e PEP pela enzima PEP-carboxicinase sendo o CO,
produzido o substrato para fomentar o ciclo de Calvin. Uma
vez que a operagdo do ciclo de Calvin nas células é idéntica a
dos cloroplastos de plantas C,, logo a estequiometria é a
mesma, ou seja, sao requeridos 3 ATP e 2 NADPH para cada
mol de CO, fixado. Em plantas C,, 2 ATP sdo requeridos a
mais na conversao de piruvato a fosfoenolpiruvato nas células
do mesofilo. Desta maneira, conclui-se que a via C, requer no
total, 5 ATP e 2 NADPH por mol de CO, fixado (Figura 12c).
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Figura 12: Variacdo da via C,: (A) enzima malica dependente de NADP*;
(B) enzima malica dependente de NAD*; (C) fosfoenolpiruvato

carboxiquinase. Fonte: Buchanan (2000)

6.3.3 PLANTAS CAM ou MAC (Metabolismo Acido
das Crassulaceas): em fungdo das restricdes hidricas do
ambiente natural, as plantas MAC dividem o processo de
incorporagao de carbono de forma temporal, mas utilizando
um mesmo tecido, o mesofilo foliar. Durante a noite, com os
estdmatos abertos, realizam a incorporagdo do CO, com o
auxilio da PEP__, acumulam &cidos organicos com quatro
carbonos (ex. acido malico) nos vacuolos celulares. Na
presencga do sol, durante o dia, com seus estdbmatos fechados,
os acidos acumulados sdo descarboxilados (fornecendo CO,)
participando assim do Ciclo de Calvin (Figura 13). Em
condigOes de boa disponibilidade de agua, estas plantas podem
realizar a fixagdao do carbono durante o dia, semelhantemente
as plantas C,.
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Nessas plantas, durante a noite, a abertura estomatica
permite que o CO, seja absorvido pelas células do mesofilo,
onde no citoplasma, é imediatamente fixado pela PEPcase,
formando acido oxalacético (AOA). Este, por sua vez, € logo
transformado em malato e, transportado ativamente até o
vacuolo, permanecendo temporariamente armazenado.
Durante o dia, os estdmatos se fecham, como forma de
prevencdo a perda de agua. O malato (MAL) retorna entdo
ao citoplasma onde é descarboxilado, produzindo CO, e
piruvato. Uma vez estando os estdmatos fechados, o CO,
ndo se perde para a atmosfera, acumulando-se até atingir
um nivel que possa ser refixado pela Rubisco no ciclo de
Calvin. O amido formado serve entao como substrato para
que o ciclo tenha continuidade no dia seguinte.

Em condigdes climaticas mais amenas e boa
disponibilidade de agua, as plantas CAM comportam-se de
maneira semelhante as C, onde o CO, € fixado e reduzido
pelo ciclo de Calvin durante o dia.

7. EXPORTACAO E ARMAZENAMENTO DOS
PRODUTOS FOTOSSINTETICOS

Os produtos das reagbes fotossintéticas,
especificamente, do Ciclo de Calvin (3-PGald: 3
fosfogliceraldeido e o DHAP: diidroxiacetonafosfato) sado
trioses-P, podem ser armazenadas como Amido (amilose e
amilopectina) no cloroplasto ou exportadas para o citosol
onde serdo convertidos em Sacarose (glicose + frutose)
(Figura 14).

A sacarose € um importante carboidrato de reserva
para as plantas (cana-de-agucar, beterraba agucareira) e se
constitui na mais importante forma de agucar translocado
através dos vasos do floema. A sintese de sacarose ocorre
no citosol mediada por enzimas especificas (SFS - Sacarose
Fosfato Sintase) e SF - Sacarose Fosfatase).
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O amido (n glicose) é o carboidrato de reserva principal
das plantas. Sua sintese ocorre nos cloroplastos e seu
armazenamento ocorre nos amiloplastos. A ADP
glicofosforilase e a amido sintase, sao as enzimas principais
neste processo. Os frutanos (glicose + (frutose)n): insulina e
levanos) também sdo carboidratos de reserva (Poaceae e
Asteraceae).

A Sacarose produzida no citosol pode ser armazenada
no vacuolo, transportada via floema para drenos fisiolégicos
e utilizada na respiragao celular. O amido pode ser armazenado
no cloroplasto, desdobrado em glicose e esta hexose servir
de sintese de sacarose no citosol ou utilizada na respiracdo
celular.

P FBPase = Frutose-1,6-difosfato
FBPase e
5 pj Triose Po>F 1§ BP-~D> F 6 TPT=Triose-P-transportador
S o A o l SPS = Sacarose Fosfato Sintase
TS UDPG = Uridina difosfato
: Pi A
A o8 Triose-P

Ryi s vy
L Ciclp ™

*  rue. 3 Cloroplasto i
( tf.}hﬂm » P | 5p \ Sacorose -p
SADPCPPace / %
b ADPGPPase l Citosol
icose
N .SACAROSE

4 cHK
GlcT \Elicose >G6 PG| POUDPG i
ADPGPPase = Adenina-2P-pirofosforilase EXPORTACAOQ,
EA = Endoamilase
GIcT = Cloroplasto glicose transportador
¢HK = Hoxoquinase citosolica

Figura 14: Geragao de carboidratos (sacarose e amido) durante o
processo fotossintético (Ciclo de Calvin) no cloroplasto e citosol.
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8. FOTOSSINTESE DO GLICOLATO OU
FOTORRESPIRACAO (FR)

O termo fotorrespiragdao significa que os tecidos
fotossintéticos liberam CO, com maior intensidade na luz do
que no escuro, considerando que o0 processo de respiragao
(glicolise, ciclo de Krebs e transporte de elétrons) ocorre tanto
no periodo iluminado como no escuro.

Uma das diferencas basicas entre fotorrespiragdo e
respiragdo refere-se ao efeito do O, sobre os dois processos.
A respiragdo satura-se quando o O, atinge aproximadamente
2%, enquanto que a fotorrespiracdo nao alcanga a saturagao
numa atmosfera pura de O,. Pode-se conceituar a
fotorrespiragdo (FR) como sendo, a liberagdo de CO, na
presenga da luz, funcional e metabolicamente ligado ao
processo fotossintético. A FR é uma das caracteristicas
fisioldgicas mais importantes utilizada para diferenciar as
plantas C, das C,. Essa perda de carbono ocorre
simultaneamente a fixagdo do CO, (Ciclo de Calvin) na
presencga da luz solar.

A FR difere da respiracdo aerdbica (respiragdao no
escuro), principalmente, com relagdo ao efeito do oxigénio
sobre os processos. O aumento da concentragdo de O, no
meio a partir de 1 a 2%, a FR é progressivamente aumentada,
em contraste valores acima de 2% de O, até,
aproximadamente, 21% nao provocam incrementos
significativos no processo respiratorio aerdbico.

O fendbmeno se interpreta como uma inibicdo da
fotossintese pelo O, (Warburg, 1920). Esta inibigdo,
denominada “Efeito Warburg” pode ser removida pelo aumento
de CO,, sugerindo a existéncia de um processo competitivo
com a fotossintese.

O oxigénio pode causar trés efeitos inibitérios sobre o
processo fotossintético:
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1. inibicdo da Rubisco, oxidando-a;

2. oxidacdo de clorofilas, lipidios das membranas e
compostos intermediarios dos fotossistemas, na fotoinibigdo
(fotooxidagao);

3. fungdo oxigenase da Rubisco, onde a RUDP reage
com o O, (fotorrespiragdo) ao invés de reagir com o CO,
(carboxilagdao - Ciclo de Calvin).

A principal causa da existéncia do processo FR & a dupla
funcdo da enzima Rubisco (ribulose difosfato carboxilase/
oxigenase), podendo a mesma atuar na carboxilagdo (em
média 70%) e na oxigenacdo (em meédia 30%) da RUDP,
dependendo do substrato disponivel (CO, e/ou O,). Toda vez
que ocorre oxigenacdo da Rubisco ocorrera FR. Estas duas
fungdes atuam competitivamente, na presenga da luz.

A taxa fotorrespiratdéria varia de 15 a 45% da
fotossintese bruta {FB = FL + (R + FR)}. A taxa de liberacdo
de CO, fotorrespiratério, € cerca de trés a oito vezes a taxa
de CO, respirado aerobicamente, sofrendo acréscimos
significativos na presenga da luz, aumento de temperatura e
presenga de oxigénio. Em média 30% do complexo Rubisco,
fotorrespira (oxigenagdo e liberagdo de CO,) e, 70%
fotossintetiza (carboxilagdo e incorporagdo de CO, - Ciclo de
Calvin), em condigbes atmosféricas normais de 0,03% (300
ppm) de CO, e 21% de O,. Para cada molécula de RUDP
oxigenada duas sao carboxiladas, reduzindo em 33% o
potencial de fixagdo de CO,. Somente 1,5 carbono é
realmente incorporado, o que reduz em média 50% a
fotossintese potencial.

8.1DINAMICA DO PROCESSO
FOTORRESPIRATORIO

A FR é um processo complexo que envolve trés
organelas celulares: cloroplasto, peroxissomo e a mitocondria.
Ocorrendo simultaneamente ao processo de fixagdo de CO,
pelo Ciclo de Calvin. A FR afeta principalmente as plantas C,,
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devido a presenca e localizagdo no mesofilo foliar da enzima
primaria de carboxilagdo, a Rubisco que participa também
desse processo.

O processo fotorrespiratério inicia-se com a ac¢do da
Rubisco sobre o O,, oxigenando a RUDP (cinco carbonos)
produzindo uma molécula de PGA (trés carbonos) e uma
molécula de acido glicélico (dois carbonos) que se transforma
em Glicolato no cloroplasto, sendo este composto o principal
substrato da fotorrespiracdo (Figura 15).

cloroplasto RUBP + O,
(5C)
Rubisco
| (oxigenase)

| :

B R e Acido 3-fosfoglicérico
Acido fosfoglicélico oo e

2 ) 3 )
e o e
Pi "i fosfatase 7 “*‘( — ADP
) Ciclo de T ATP
Acido glicéhico Calvin )
~_ - Glicerato
| +
, v |
Acido glicdlico Glifierato
H'—EC’_;'*:—j eroxissoma Sl
P 0 _ NADH
Glicina Serina
i >
iy NAD* NADH ‘
Glicina \ ; ;
» Serna
b
miitocondria NH, + CO,

Figura 15: Seqiéncias

metabélicas mostrando o envolvimento do

cloroplasto, peroxissomo e mitocéndria, no ciclo C, (ciclo oxidativo do
carbono fotossintético - fotorrespiragao)
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No peroxissomo o Glicolato é transformado em
Glioxilato e depois em Glicina (dois carbonos). Na mitocondria
0 conjunto de duas Glicinas (quatro carbonos), forma uma
Serina (trés carbonos) e libera-se uma molécula de CO,. Por
sua vez a Serina em processo de retorno ao cloroplasto, via
peroxissomo, recupera uma molécula de PGA. Para cada
quatro carbonos (duas Glicinas) que participam da FR, trés
sdo recuperados na forma de PGA e um (1) é perdido na
forma de CO,. Perda que afeta diretamente a produtividade
liguida das plantas que realizam este processo.

Quando a concentragdo de CO, for baixa e alta de O,
a molécula de O, ndo s6 compete com o CO,, como pode
substitui-lo. Como resultado, as duas moléculas de RuBP
tornam-se oxigenadas formando duas moléculas de acido
fosfoglicélico (2x2C=4C) e duas moléculas de 3-PGA
(2x3C=6C) ao invés de quatro, que normalmente seriam
formadas na caboxilagdo.

O acido fosfoglicolico (2-fosfoglicolato) por agdo de
uma fosfoglicolato fosfatase transforma-se em glicolato que
se difunde até o peroxissomo onde é oxidado a acido glioxilico
(glioxilato). O glioxilato por acdo de uma aminotransferase,
produz duas moléculas de glicina que passam para a
mitocondria, onde se convertem em uma molécula de serina
(1x3C=3C) com liberagdo de CO,. A serina passa para o
peroxissomo onde é transaminada a acido hidroxipiruvico
(hidroxipiruvato), que é reduzido a acido glicérico. O acido
glicérico se difunde até os cloroplastos onde é fosforilado
formando o 3-PGA (1x3C). Tanto o 3-PGA quanto aquelas
duas moléculas de 2-fosfoglicolato formadas diretamente pela
acdo da Rubisco (no inicio do ciclo) servirdo de substrato
para o Ciclo de Calvin. Com o ciclo completo, a estequiometria
fica assim estabelecida:

2RuBP + 30, + 2FdxH + 3H,0 + 2ATP R (3)3-PGA +
CO, + Pi + 2ADP + 2Fdx "
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Percebe-se entdo, que duas das trés moléculas de PGA
resultam diretamente da agdao da RuBP/oxigenase e, a
formacdo de uma terceira molécula de 3-PGA é o resultado
do metabolismo de duas moléculas do acido fosfoglicélico,
produzida na mesma reagao.

8.2 POSSIiVEIS FUNCOES DA FOTORRESPIRACAO

a) O acido P - Glicdlico. Ainda ndo se sabe a fungdo
especifica deste composto no metabolismo vegetal, sendo
por tanto uma perda de carbono, mas o ciclo do Glicolato -
glicerato (ciclo C,), recupera % do carbono ciclado, com um
PGA (trés carbonos) e gerando um CO..

b) Pode servir para sintese de aminoacido a partir da
transaminagao de Glicina e Serina. O ciclo de nitrogénio na FR
representa a maior parte da incorporagdo de NH_ em folhas,
na maioria das plantas C,, em presencga da luz.

¢) Em condigbes de CO, (baixando) e O, (subindo)
atmosférico, a atividade oxigenase da Rubisco é responsavel
pela recuperagdo de parte do carbono aprisionado pelo
processo fotossintético.

d) Evita a fotoinibigdo em plantas C,, pois utiliza a energia
luminosa quando produzida em excesso. Em dias de alta
intensidade luminosa, associada a menor disponibilidade hidrica
e fechamento estomatico, a FR serve como dissipadora do
excesso de ATP e NADPH* para a geragdo de CO, interno,
mantendo assim a atividade da Rubisco e consumindo
elementos oxidantes fortes como o H,0,. Evita a foto-
destruigdo oxidativa do sistema fotossintético pelo O,, ATP e
NADPH+*, produzidos pela propria fotossintese.

e) Serve como reciclagem dos gases O,, NH, e CO..

f) A FR aumenta o ponto de compensagdo de CO, das
plantas C,. A planta atinge o ponto de compensacdo de CO,,
quando em determinada concentracdo de CO, atmosférico
(ponto de compensagdo de CO,) ou intensidade luminosa
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(ponto de compensag¢ao luminoso ou de luz), a quantidade
de CO, liberado pela respiracdo (R) e fotorrespiragdo (FR), se
iguala a quantidade (volume) de CO, assimilado pela
fotossintese bruta (FB). Neste particular a (FL) fotossintese
liguida {FL = FB - (R + FR)} é nula. O ponto de compensacao
das plantas C, e C, sdo, respectivamente, 20 a 100 mL CO,
Lt (20 a 25°C) considerado alto e, 0 a 5 mL CO, L* (30 a
359C) considerado baixo.

- Fotossimte:
2s
8% PLANTA C, Taxade —_—
g 8 fotossintese ‘
’Ts 5 ede Respracdo
-1 g [espﬁacio f
Sy PLANTA C, H
L ®
°%
e — '
&9 1% 50 100% , L -
Ll insolaqao maxima
Ponto de Intensidade
luminosidade compensacio lummosa
0° 20° 40° fotdtico
Temperatura (°C)
(A)

Figura 16: Ponto de compensacgdo luminoso (A) em plantas C, e C,. Ponto
de compensacgao fotico (B) correlacionando fotossintese e respiragdo.

8.3PROCESSO FOTORRESPIRATORIO E AS
PLANTAS C,

Para as plantas C4 a FR é praticamente ndo significativa
em termos quantitativos. Praticamente nao afeta
negativamente o volume de CO, incorporado, como ocorre
nas plantas C,. Logo, ndo interferindo na produtividade liquida
de forma mensuravel, mesmo a planta apresentando a enzima
Rubisco, fundamental para a ocorréncia deste processo.
Algumas razdes justificam esse comportamento diferenciado
das plantas C,:

a) A PEP
a Rubisco;

suporta maiores temperaturas em relagdo

case
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b) A Rubisco esta localizada na bainha vascular, um
tecido mais interno em comparag¢do ao mesofilo foliar;

c) A PEP_. apresenta alta afinidade ao CO, e esta
localizada no mesdfilo foliar, mais préximo da atmosfera;

d) A descarboxilagdo dos acidos C, na bainha vascular,
aumenta substancialmente a concentracgdo interna de CO,. O
que favorece a carboxilacdo da RUDP pela Rubisco;

e) A eficiente recaptura do CO,, fotorrespirado na bainha
vascular, no mesofilo foliar pela PEP

case’

f) A FR é praticamente ndao mensurdvel (FR =0) nas
plantas C,: (FL = FB - R), ndo aumentando o seu ponto de
compensagao;

g) As plantas C, sdo mais eficientes na assimilagdo do
CO, atmosférico;

h) Essas plantas ndo saturam quando submetidas a
altas intensidades luminosas e, possuem melhor eficiéncia na
utilizagdo da agua;

i) Temperaturas elevadas e concentragdo de O, (2 -
60% de 0,), ndo afetam o ponto de compensagdo das plantas
C

a
8.4. PRINCIPAIS FATORES QUE AFETAM A
FOTORRESPIRACAO

Luz: a intensidade luminosa aumenta a taxa de FR,
principalmente, em plantas C,. Este fato concorre para redugdo
da fotossintese liquida (produtividade);

b) Temperatura: altas temperaturas promovem 0
aumento da FR, pois ocorre redugao na solubilidade dos gases,
sendo que o CO, é mais afetado que o O,, também se verifica
efeito no comportamento da enzima Rubisco, aumentando
sua afinidade em relagdo ao O,. Temperaturas baixas
diminuem a relagdo 0,/CO, dissolvido, reduzindo a FR;
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c) Oxigénio: concentracBes superiores a 2% de O,
promovem 0 aumento progressivo da FR e, abaixo deste
valor a FR é praticamente nula;

d) Gas carbdnico: concentragBes de CO, atmosférico
(£ a 1%) contribuem para o aumento da carboxilagdo e,
conseqliente redugdao na oxigenagao da Rubisco e menor taxa
de FR.

8.5SIGNIFICADO FIS}OL()GICO DA
FOTORRESPIRACAO

Nao estar ainda bem estabelecido o significado fisioldgico
da FR, principalmente, nas plantas C,. Plantas desta classe
crescem de forma satisfatéria e sem apresentar nenhum efeito
deletério em ambientes atmosférico (enriquecidos de CO, e/
ou empobrecidos de 0,), fatores que inibem ou reduzem
drasticamente a FR.

Produtos como glicina e serina, produzidos durante o
processo fotorrespiratério, podem ser formados por outras
vias metabdlicas. Fato interessante é o efeito de dissipagao
de energia (ATP e NADPH*) e a protegao dos fotossistemas,
em condicOes de baixa disponibilidade de gas carbbnico, alta
irradiancia e disponibilidade de dgua reduzida, realizada pela
FR.

Pesquisas e estudos apresentam a real possibilidade de
através de hibridagdo de espécies, converterem plantas C,
em C,, produzir hibridos interespecificos (ex: Atriplex).
Evidencias indicam que a razdo carboxilase/oxigenase da
Rubisco ndo é imutavel, havendo possibilidade de manipulagao
da estrutura protéica da enzima, por meio de mutagdo ou
engenharia genética, visando reduzir a afinidade da enzima
em relagdo ao O, e/ou aumentar essa afinidade para com o
CO,. A atividade e o efeito do substrato O, sobre a
carboxilacdo é inversamente proporcional ao coeficiente de
dissociagdo (Km) CO,, ou seja, quanto maior o valor do Km



Manual de Fisiologia Vegetal 105

menor a afinidade para com o CO,, com maior atividade
competitiva do O, sobre a carboxilagdo e, conseqlientemente
maior a taxa de FR. Em contra partida, valores baixos de Km
(CO,), reduzem a atividade e efeito competitivo do O, sobre
a carboxilagao, concorrendo para uma queda na liberagao de
CO, fotorrespirado. Sabe-se que o Km da Rubisco (= 20 p
MCO,) considerado alto e, da PEP__ (= 5 p MCO,), situagao
que confere as plantas C,, vantagem na fixagdo do carbono,
menor ponto de compensagdao e maior produtividade, em
relagdo as plantas C,.

Considerando a fotorrespiragdao no contexto da
produtividade de biomassa, observa-se que do total de CO,
fotossintético absorvido pela planta, cerca de 18 a 27% em
meédia do carbono e perdido na forma de CO,, sendo este um
dos principais fatores de redugdo na produtividade de biomassa
nas plantas C,. Em alguns casos, essa perda pode chegar a
50%. Ao contrario do que possa imaginar, a fotorrespiragdo
apresenta-se como um mecanismo eficiente para as plantas
dissiparem energia na forma de calor gerado na etapa
fotoquimica, sobretudo sob altas intensidades de radiacgdo,
onde os estdmatos encontram-se fechados, no sentido de
minimizar as perdas de agua por transpiragcdo. Esta fungao,
acredita-se ser importante para impedir possiveis danos no
aparelho fotossintético.

Pode-se dizer ainda, que a fotorrespiragao reflete a
origem evolucionaria da Rubisco, sobretudo nos tempos
modernos, devido as baixas razdes entre CO, e O, no ar
atmosférico que conduzem a fotorrespiragdo, sem nenhuma
outra fungdo, sendo a recuperagao parcial do carbono
presente no 2-fosfoglicolato. Existem evidéncias recentes em
plantas transgénicas que a fotorrespiragdo em plantas C,
protege os cloroplastos da fotoxidagao e da fotoinibigao.



106 Elvis Lima Vieira et a/

9. FISIOLOGIA COMPARADA DE PLANTAS C,, C,
E CAM

As plantas C, deferem anatomicamente das plantas
C,, estas apresentam o mesdfilo foliar (parénquima paligadico
e parénquima lacunoso) com cloroplastos, ja as plantas C,
possuem, além do mesdfilo foliar, a bainha vascular (Sindrome
de Kranz) com cloroplasto. As plantas C, separam a
fotossintese de forma espacial (Figura 24). As plantas CAM
apresentam igualmente as C,, mesdfilo com células providas
de grandes vacuolos, neste caso o processo fotossintético é
divido de forma temporal (dia e noite).

Intensidades intermediaria de luz (600 a 800 mmol
quanta m= s) saturam as plantas C,, enquanto que valores
elevados (2000 mmol quanta m2 s') ndo saturam as plantas
C,. A eficiéncia quéntica (mol quanta/mol CO,) das C, fica
em torno de 18,9 (30°C) e 15,4 (20°C). As plantas C, a 20
ou 309C como gramineas e dicotiledéneas, possuem valores
de 15,9 e 17,5, respectivamente. De maneira geral as C, sdo
mais eficientes em termos quanticos.

No processo de carboxilagdo (fixagdo de CO,) temos
grandes diferencas bioquimicas: as C, possuem como aceptor
primario do gas carbdnico atmosférico um agucar com cinco
atomos de carbono, a ribulose 1,5 - bifosfato e a enzima de
carboxilagcdo é a Rubisco, sendo o acido 3-fosfoglicérico (PGA),
formado por trés atomos de carbono, o primeiro composto
estavel. Nas plantas C, o aceptor € um composto de trés
carbonos, o fosfoenolpiruvato (PEP) e a enzima passa a ser
a PEP__, o acido oxaloacético (AOA) com quatro carbonos,
€ o primeiro composto desta via de incorporacdo de
carbono.As enzimas envolvidas na carboxilagdo possuem
caracteristicas especificas que servem para diferencia-las
(Tabela 4).

As plantas CAM durante o dia, com disponibilidade de
agua, utilizam a Rubisco e a noite a PEP__, para a fixagdo do



106 Elvis Lima Vieira et a/

9. FISIOLOGIA COMPARADA DE PLANTAS C,, C,
E CAM

As plantas C, deferem anatomicamente das plantas
C,, estas apresentam o mesdfilo foliar (parénquima paligadico
e parénquima lacunoso) com cloroplastos, ja as plantas C,
possuem, além do mesdfilo foliar, a bainha vascular (Sindrome
de Kranz) com cloroplasto. As plantas C, separam a
fotossintese de forma espacial (Figura 24). As plantas CAM
apresentam igualmente as C,, mesdfilo com células providas
de grandes vacuolos, neste caso o processo fotossintético é
divido de forma temporal (dia e noite).

Intensidades intermediaria de luz (600 a 800 mmol
quanta m= s) saturam as plantas C,, enquanto que valores
elevados (2000 mmol quanta m2 s') ndao saturam as plantas
C,. A eficiéncia quéntica (mol quanta/mol CO,) das C, fica
em torno de 18,9 (30°C) e 15,4 (20°C). As plantas C, a 20
ou 30°9C como gramineas e dicotiledéneas, possuem valores
de 15,9 e 17,5, respectivamente. De maneira geral as C, sdo
mais eficientes em termos quanticos.

No processo de carboxilagdo (fixagdo de CO,) temos
grandes diferencas bioquimicas: as C, possuem como aceptor
primario do gas carbdnico atmosférico um agucar com cinco
atomos de carbono, a ribulose 1,5 - bifosfato e a enzima de
carboxilagdo é a Rubisco, sendo o acido 3-fosfoglicérico (PGA),
formado por trés atomos de carbono, o primeiro composto
estavel. Nas plantas C, o aceptor € um composto de trés
carbonos, o fosfoenolpiruvato (PEP) e a enzima passa a ser
a PEP__, o acido oxaloacético (AOA) com quatro carbonos,
€ o primeiro composto desta via de incorporacdao de
carbono.As enzimas envolvidas na carboxilagdo possuem
caracteristicas especificas que servem para diferencia-las
(Tabela 4).

As plantas CAM durante o dia, com disponibilidade de
agua, utilizam a Rubisco e a noite a PEP__,, para a fixagdo do
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CO,. Em condigdes de restricdo hidrica, elas incorporam o
CO, a noite pela via PEP__ e, durante o dia efetuam a
descarboxilagdo dos acidos C, acumulados nos vacuolos,
suprindo assim o Ciclo de Calvin. Nesta condigdo os estomatos
permanecem praticamente fechados na presenga da luz (dia).

A Rubisco nas plantas C, esta localizada nos cloroplasto
do mesdfilo foliar. A PEP__, das plantas C, fica no citoplasma
das células do mesdfilo, a Rubisco se encontra nos cloroplastos
das células da bainha vascular. A Rubisco utiliza como substrato
para a carboxilagdo o CO,, enquanto que a PEP__, carboxila
o HCO-,. A temperatura € um dos fatores que influencia
bastante o processo fotossintético, possuindo valores
considerados 6timos para cada classe de plantas: 15 a 25°C

(plantas C,); 30 a 45°C (plantas C,) e = 35°C (plantas CAM).

Tabela 4: Caracteristicas diferenciadoras entre a PEP__,
e a Rubisco.

Caracteristica PEPcase Rubisco
Localizag3o Citoplasma das células Cloroplasto das células
do mesaofilo foliar do mesofilo foliar (C3) e
bainha vascular (Ca)
Substrato HCO3z" CO2z
Km (atmosfera com Suficiente para a Insuficiente para a
250 pL L1 de CO3) PEP zce Rubisco
Consumeo de Em plantas Cq4 10% 10 - 25% (Ca)
nitrogénio para a sintese > 50% (C3)

A fotorrespiracdo € um dos grandes diferenciadores
entre as plantas, principalmente, entre as C, e as C,. As C,
apresentam de maneira significativa este processo, devido a
dupla fungcdo da Rubisco de carboxilagdo e oxigenagao da
RUDP, chegando a representar em média 30% da fotossintese
liquida. As plantas C, praticamente ndo apresentam esse
processo, em fungdo de varios fatores dentre eles a
localizagdo na bainha vascular da enzima Rubisco. O ponto
de compensagdo/CO,, muito influenciado pela FR, das plantas
C, é considerado elevado (20 a 100 pLCO,/L), 0 que ndo se
observa nas plantas C, (0 a 5 uLCO,/L). As plantas CAM se
comportam de forma intermediaria.
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A produgdo de matéria seca envolve sempre consumo
e perda de agua e de CO, pelas plantas. As C, possuem uma
menor eficiéncia no uso de agua (E.U.A) de 1 a 3 g CO, kg
H,0' em relagdo as C, com 2 a 5 g CO, kg H,0* transpirada.
A quantidade de moles de agua transpirada pelas C, é bem
menor que a das C,, para assimilar a mesma quantidade de
moles de CO,. As plantas C, utilizam e economizam melhor a
agua em relagdo as C,, em virtude de sua anatomia foliar e
processo de fixagdo de CO,. As CAM necessitam de 10 a 40
g CO, kg H,O* para tal processo. Com relagdo a eficiéncia no
uso de nitrogénio (E.U.N), as C, sdo menos exigentes em
nitrogénio para a sintese protéica em comparagdo as C,,
sendo portanto mais eficientes.

As C, sdo plantas que no geral crescem mais rapido (4
a 5 gms dm=2 dia!) que as C, (0,5 a 2 gms dm dia!), ja as
CAM possuem um crescimento muito lento (0,015 a 0,02
gms dm=2 diat).

A capacidade fotossintética liquida {FL = FB - (FR +
R)} das C, (25 - 40 umolCO, m*? s'), geralmente, é superior ao
alcangado pelas C, (15 - 25 pmolCO, m2 s!). As plantas CAM
(25 - 7,6 umolCO, m2 s') possuem as menores taxas. A FR
dentre outros fatores é responsavel por esse comportamento
diferenciado das C, em relagdo as C..

Quadro 2: Diferentes caracteristicas anatémicas,
bioquimicas, fisiologicas e ecofisioldgicas entre plantas C,, C,
e CAM

- CLASSES DE PLANTAS
CARACTERISTICA

NO MAC

(CAM)

Cs Ca

01
ANATOMIA FOLIAR

Mesdfilo Foliar (MF),

auséncia

de Bainha Vascular,

com cloroplasto -
Parenguimatico.

Mesdfilo Foliar,
presenca de Bainha
Vascular (BV), com

cloroplasto (Anatomia
Kranz).

Mesdfilo Foliar,
auséncia de Bainha
vascular, celulas
com grandes
vaclolos.

02 CLOROPLASTOS

Granal

Mescfilo granal e
Bainha Vascular
granal cu agranal.

Granal

03| CLOROFILA a/b

Cercade3:1

Cercade 4 :1

£3:1




Manual de Fisiologia Vegetal 109
04 RELACAQ Naluz1:3:2
CO, : ATP : NADPH" 13352 1z 3 2 Noescuro 1:5: 2
0s H3 intensidade N3o satura a2 altas | Nas intensidades
SATURACAD DELUZ | intermedidrias ~1/3 intensidades intermedidrias e
DA FOTOSSINTESE (50 - 150 Wm™) (+500 Wm™) altas. Inferior 3z
(500 - 1000 umel m*s” (2000 mmal plantas C,
3 | quanta m™ 57
(500 a BOO mmel
guanta m= 577
0s EFICIENCIA 20°C : 18,5 20 cu 30°C Assimilacdo de 00,
QUANTICA gramineas = 15,5 | Noturna
{madl quarta/mol 20°C: 154 dicotiledéneas =
CcO 17.5
07| ACEPTOR PRIMARIO | Ribulose 1,5 difosfate | Fosfeenolpiruvate Na luz: RuDP
DE (RuDP) (PEP) No escuro: PEP
COo, atm.
o8 PRIMEIRP PRODUTO ) Acidos C, Acidos C, - PGA a luz
ESTAVE. DA Acido 3 - fosfoglicérico (AOAa) Malate no escuro
FOTOSSINTESE (PGA) (Malato ou
Aspartato)
] RuDP
09| EMNZIMA PRIMARIA | carboxilass/aoxigerase PEP carboxilase Rubisco na luz
DE CARBOXILACAQ Rubisco * ( PEPcase) PEPcase mo escuro
Carboxidismutass
10 PEPcasze («5u Rubisco: luz
Km DA ENZIMA DE | Rubisco (220 u MCD;) MCO,)
CARBOXILACAD 20 mM CO, 100 a 160 mM PEPcase: escuro
HCO',
11 . PEPcase - Rubisco
LOCALIZACAD DA Rubisco - cloroplasto | citoplasma (MF) /cloroplasto
ENZIMADE (MF) Rubisco — PEPcase
CARBOXILACAQ cleroplasto (BV) /citoplasma
(MF)
12 SUBSTRATO DA Cco, HCO, CO;: luz
CARBOXILACAD HCO',: escuro
13 TEMPERATURA Rubisco: 20 - 25°C PEPcase: 20 - Sem referéncia
OTIMA/ENZIMA 35°C
14 TEMPERATURA
OTIMA PARA 20 - 35°C 30-450C 30 -45°C
FOTOSSINTESE
15 ABERTURA Grande Peguenz a media | Peguena ou nula
ESTOMATICA NA (fotoativas) (fotoativas) (n3o fotoativas)
PRESENCA DA LUZ
16| EFEITO DEPRESSIVO Ferte inibicdo na Forte inibicdo na
DO OXIGENIO (21%) presenca da luz Sem efeito presenca da luz
NA FOTOSSINTESE
17| EFEITO DEALTAS | Aumento do processo | N3o h3 aumento N3e ha aumente
TEMPERATURAS fotorrespiratorio
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1B WVELOCIDADE 385 veres MAISque & | 10 verss MENOR que a Dificil 0=
RELATIVA DA respiracic no =scuro respiragic no escuro d=terminar
FOTORRESFIRACED
18| UBERACAD DE CO; | Sim; pres=ni= =m toms Nio
NA W2 d= 25 2 30% do valor Nio menzurdvel mensurdvel,
(FOTORRESFIRACED as fofossintase dificil
APARENTE) determinar
20 30 - 150 ppm {ALTO) 0 - 10 ppm { BAIXO) Na hz: 0 - 200
PONTO DE 30-70 umol CO3 mol? | 0 =10 pmal COz mol® | umol CO; mel
COMPENSACAD DE 20 - 100 plCOz L7 0-10ulfO; Lt 1
CO: No m=scuro: < 5
wmol C0; meols
PONTO DE
21 COMPENSACAD &~ 10 pmol m? 51 4 - B umol m3 577 S=m r=ferdngis
LUMENICO (RFA)
20°C - 340
ppm{O;
22| CONSUMO DE Hz:0 450 - 1000 moles d= 200 - 350 moles d= | 18 - 125 moles
PARA PRODUCAD | HiO trarspirads/mel d= | HyO transpirads/me| d= d= B0
DE MATERIA SECA CO; assimilado COy a==imilads transpirada/mol
Ge COz
assimilade
23| EFICIENCIA NO USO 1ia3g ZaSg 10adlg
DE AGUA (EUA) COz Kg HyO3 COs Kg HaO3 COq Kg HaO3
24| NNAFOLHA PARA 6,5 - 7,5% p=so s=co 2,0 - 4,5% pe=so s=co | Sem referincia
ATINGIR
FOTOSSINTESE
MAXIM A
25| REQUERIMENTO DE Nio Sim Sim
Na+ COMO
MICRONUTRIENTE
26 | EFICIENCLA NO USO Rubiszo > 50% Rubisco: 25% Rubisso: 25%
DE NITROGENIO PEPcase: 10% FEPcas=: 10%
(E.U.N)
27 VELOCIDADE
MAXIM & DE 0.5-20 40-50 0,015 - 0,02
CRESCIMENTO
gms dm2 dia~2
2B Leve & alta Alts = muito alta Na huz leve
CAPACIDADE 15-40 mg CO; dm'2 | 60 - 100 mg COz dm™2 No s=cure
FOTOSSINTETICA i n média
dquipa 15-25umolCOrm3s | 25-40 umel COxrm™2 | 2,5 - 7,6 umol
FL= [FB- (FR+R)] 1 =3 co;
m Izl
28| REDISTRIBUICAO
DOS PRODUTOS DE L=nts (MF) Ripida [BV) Varigyel
ASSIMILACED
30 2223, 3ton ha.? ano™? |38 £16,9 ton ha.™? ano” Pouce
FRODUCAD DE {média) 3 (aita) conhe=cida,
MATERIA SECA 0,2 2 0.4 ton ha, "t dia™t 0.5 ton ha."! s menor gue Cx
[legumiro=sas) [c=r=ais) [Daixa)
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21 Clima: temperado, Clima: tropical, Clima: desértico,
N equatonal e tropical. subtropical, semi-arido semi-ando.

OCORRENCIA | Arroz, trigo, cebola, e desértico. Milho, Crassulaceas,

E EXEMPLOS | leguminosas, avena, sorgo, cana-de-aglcar e Cactdcea,
cevada e tabaco. Todas | Atriplex. Maioria das Bromelidcea,
Gimnospenmnas, Monocotiledoneas Agavacea, Lilidceas
Briofitas, Algas, (gramineas e Euforbidceas e
maioria das Pteriddfitas| ciperaceas), Cyperus Orchidaceas). Abacaxi
e 285.000 especies de | rotundus, Euphorbia e sisal.
Anglospenmnas. heterophylla, 300

espécies de
Dicotiledéneas.

10. PRINCIPAIS FATORES QUE AFETAM O
PROCESSO FOTOSSINTETICO

A atividade fotossintética de folhas intactas ou mesmo
de plantas € um processo integral que depende de inUmeras
reagoes bioquimicas.

Fatores ambientais como luz, temperatura, gases e
agua podem afetar a fotossintese em diferentes niveis. Por
outro lado, em nivel de planta, a anatomia foliar deve ser
considerada pelo fato de ser altamente especializada no
processo de absorcdo de luz, além das propriedades das
células do mesofilo (parénquimas palicadico e esponjoso)
permitirem uma absorcdao uniforme de luz pela folha. Em
adicdo, outros fatores relacionados as folhas como
movimentos de cloroplastos bem como a arquitetura, também
afetam de forma substancial a absorgdo de luz e,
evidentemente a fotossintese. Inumeras propriedades do
aparato fotossintético mudam de acordo com a disponibilidade
de luz, incluindo o ponto de compensacgdo de luz, o qual é
maior nas folhas de sol em relagao as de sombra.

a) Luz: é um fator primordial para o processo
fotossintético, pois dela depende a conversdao da energia
luminosa quimica. A luz deve ser analisada segundo trés
aspectos:

1) Intensidade: é avaliada pela irradiancia que, é o fluxo
radiante interceptado por unidade de area. Na fase linear, a
fotossintese aumentar até que outro fator se torne limitante
que nao seja a luz. A saturacdo luminica de uma folha é
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rapidamente atingida, principalmente, nas folhas mais externas
e bem iluminadas. A folha satura mais rapidamente em relagao
a planta inteira. Pode-se verificar a fotoinibigdo cronica quando
a exposicdo ao excesso de luz é alta, com reducgao na
fotossintese maxima. A fotoinibicdo dindamica ocorre quando
a exposicao ao excesso de luz moderado, sem queda na
fotossintese maxima. Todavia, a saturagdo luminica de uma
planta (C, e C,), geralmente é atingida nas fases iniciais da
cultura. A energia incidente é absorvida pelas folhas em todos
os niveis: folhas externas maiores absorcdao e as internas
menores. As folhas de sombra saturam a intensidades
intermediarias de luz e possuem também, menor fotossintese
maxima. Como as folhas se adaptam durante o crescimento
ou de diferenciagdo, folhas ou plantas desenvolvidas a sombra
freqientemente morrem quando levadas a pleno sol. Este
aspecto é importante quando se realiza podas drasticas, o
que pode levar a queima das folhas mais internas,
anteriormente protegidas pela folhagem externa. Altas
intensidades luminosas provocam a solarizagdao ou
fotooxidagdo, que € um processo anormal de oxidagdo, nao
devendo ser confundida com a respiracao especialmente com
a fotorrespiracao. Neste particular, os carotendides possuem
importante papel contra a solarizagdo sobre as moléculas de
clorofila.

2) Qualidade espectral da luz: as diferentes radiagdes
(400 - 700 nm) ndo sao igualmente eficientes na fotossintese
(E = hv/1). O processo fotossintético possui dois picos
principais: 450 nm (azul) e 655 nm (vermelha). Geralmente,
as maiores taxas fotossintéticas sdo atingidas nas zonas de
maxima absor¢do de luz das clorofilas e carotendides. As
plantas mais altas absorvem mais luz vermelha e azul,
transmitindo a verde com menor qualidade energética e
intensidade, para as plantas inferiores.

3) Duragdo do periodo luminoso: de maneira geral as
plantas sdo capazes de realizar fotossintese durante longos
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periodos de luz sem declinio aparente. Uma planta
fotossintetiza mais, no decorrer de um dia, se estiver exposta
a uma luz de intensidade favoravel durante 10 ou 12 horas,
do que quando condi¢des adequadas de iluminagao prevalecem
apenas durante 4 ou 5 horas.

Tabela 5: Diferengas entre folhas de sol e de sombra.

Caracteristica Folhas de Folhas de
sol sombra

ASPECTOS QUIMICOS _
Massa seca + -

Conteldo de agua no tecido ' - +
Concentragao do suco celular '
Amido
Celulose
Lignina
Lipidios
Acidos
Antocianinas e flavondides
Cinzas
Relagdo Ca? /K" =
Relagdo clorofilza : b | +(1: 4) -(<1 :3)
Conteddo de clorofila por plastideo = +
Clorofila a FS I (P7g0) ' + -
Contetido de P700/citocromo f, ' = +
ferrodoxina ou plastoquinona |
Complexo de pigmentos do FS 11 - +
Relac3o clorofilas/ xantofilas ' = +
Relagdo luteina/violaxantina '
ASPECTOS FUNCIONAIS
Atividade da Rubisco
Atividade da glicolato oxidase
Capacidade fotossintética
Intensidade respiratéria
Intensidade fotorrespiratoria
Transpiracdo

+ |+

I
+

+ 4+ + o+
1

+
]

+ 4+ A+ +
1
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Concentragdo de CO,: sendo o principal elemento
necessario para a carboxilagdo, podendo com seu aumento
incrementar a fotossintese e reduzir a FR. O perigo nesse
aumento, reside no efeito téxico de CO, em elevadas
concentragdes (3 1%): causando o fechamento estomatico
ou efeito fitotoxico. De modo geral durante periodos
relativamente curtos, quando se aumenta o CO, atmosférico,
aumenta-se também a taxa fotossintética, até que outro fator
como, por exemplo, a luz, se torne limitante.

a) Temperatura: um dos fatores mais importantes, pois
influencia em varios aspectos e processos fisiolégicos e
bioquimicos ao mesmo tempo. Em termos de valores
extremos temos uma faixa de -6°C a 589C. Para alguns
grupos pode-se apresentar: - 69C (coniferas); T = 5°C e
T, = 15 @ 359C para as tropicais, 75°C algas naturais das
nascentes termais e 100 a 35°C para temperadas. A
temperatura influéncia diretamente as reagfes bioquimicas,
valores entre 30 e 40°C proporcionam um 6timo de
rendimento. A temperatura 6tima é aquela em que se realiza
a fotossintese mais intensamente durante um longo periodo
de tempo. Quanto mais alta a temperatura, mais rapido se
inicia o declinio da taxa fotossintética, em fungdo da inativagao
das enzimas (500C).

b) Agua: a fotossintese utiliza menos que 1% de dgua
absorvida pela planta, para a realizagdo das etapas fotoquimica
e bioquimica. A falta de agua conduz a: redugao na capacidade
difusiva dos estdmatos, devido ao fechamento estomatico
com conseqlente queda na taxa fotossintética; decréscimo
no grau de hidratagdo dos cloroplastos, afetando a atuagao
enzimatica. A deficiéncia de agua aumenta a possibilidade de
ocorréncia da fotoinibigdo, devido ao aumento da temperatura
foliar.

c) Oxigénio: a concentragdao normal préximo dos 6rgaos
fotossintetizantes é em torno de 21%. Essa concentragao é
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suficiente para que as reagOes fotossintéticas tenham uma
taxa mais lenta do que se verifica a concentragdes mais baixas
de O,. O oxigénio leva a enzima Rubisco a oxigenar a RUDP,
causando a FR, que reduz drasticamente a incorporagao de
carbono (fotossintese liquida), principalmente, nas plantas C_

d) Fatores internos da prépria planta: 1) teor de clorofila:
parece nao existir relagao proporcional entre o teor de clorofila
das folhas e sua capacidade fotossintética. Apenas quando a
deficiéncia € muito severa (clorose); 2) idade da folha: a
capacidade fotossintética aumenta até a maturidade, a partir
deste ponto declina fortemente com a idade; 3) hidratagao
do protoplasma: necessario para o bom funcionamento
enzimatico, movimentagdo e atividade do protoplasma; 4)
estrutura e arquitetura foliar: a extensdao do espago
intercelular, a proporgao do parénquima paligadico e lacunoso,
o tamanho, posicao e estrutura dos estdmatos, a espessura
da cuticula e epiderme, a distribuicdo e eficiéncia dos vasos
vasculares, exercem efeitos significativos na eficiéncia
fotossintética entre as diferentes classes de plantas. A
arquitetura foliar refere-se a disposigdo e angulo de inclinagao
que as folhas fazem com o solo. Os efeitos da arquitetura
influem na absorgcao de CO2, intensidade luminosa que penetra
na cultura, autosombreamento, manutengao da turgidez,
translocagcdo de solutos organicos e inorganicos. Aspectos
morfoldgicos e fisioldogicos da interceptagdo da luz: a)
propriedades 6ticas das folhas: brilho, transparéncia (radiagao
transmitida e refletida); b) organizacdao espacial das folhas:
densidade de cobertura ou indice de area foliar (IAF); c)
distribuigdo entre as folhas: horizontal ou vertical. Também
influenciam em uma maior ou menor eficiéncia fotossintética.

e) Fertilidade do solo: deficiéncias de nitrogénio e
magnésio (constituintes da molécula de clorofila) ou ferro
(ferrodoxina), fésforo (ATP), manganés e cloro, afetam
negativamente a eficiéncia dos processos fotossintéticos, em
plantas sob condigdes de estresse ou deficiéncia nutricional.
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f) Fungicidas e inseticidas: as aplicacdes de defensivos
agricolas podem provocar entupimento dos poros estomaticos
e, levar a uma menor taxa de difusdo de CO, para o interior
da planta, com também afetar a taxa de transpiragdo foliar.

11. PRODUTIVIDADE VEGETAL

O termo produtividade refere-se ao incremento em
biomassa, que é a matéria seca contida em um 6érgado,
organismo ou populagdao. Produtividade primaria de um
sistema ecoldgico é definida como a taxa na qual a energia
radiante é convertida, pela atividade fotossintética e
quimiossintética de organismos produtores (na maior parte,
plantas verdes), em substancias organicas, seja de um sistema
ecoldgico, de uma comunidade ou de qualquer parte deles.
Varios sao os fatores que interferem na produtividade de uma
planta: ambientais, genéticos, nutricionais, manejo da agua,
sistema de cultivo, controle de pragas e doengas, tecnoldgicos,
fisiolédgicos, bioquimicos, anatdémicos e morfoldgicos (Figura
17).

A produtividade primaria bruta, também chamada de
“fotossintese total ou bruta” ou “assimilagdo total”, € a taxa
global de fotossintese, incluindo a matéria organica usada na
respiragdo durante o periodo de medigao.

A taxa de armazenamento de matéria organica nos
tecidos vegetais, expresso relativamente ao uso respiratorio
pelas plantas durante o periodo de medigdo, é definida como
produtividade primaria liquida, designada também de
“fotossintese aparente” ou “assimilagao liquida”.

A produtividade liquida da comunidade é a taxa de
armazenamento de matéria organica ndo utilizada pelos
heterotrofos (ou seja, a produgdo primaria liquida menos o
consumo heterotréfico) durante o periodo em consideracao,
geralmente a estagdo de crescimento, ou um ano.
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FATORES AMBIENTAIS
luz, totoperiodo, T do ar e solo, dgua, efc

| S
HORMONIOS
Y ¥ ¢

REGULACAO DA EXPRESSAO GENICA

Desenvolvimento

vegelal

Estrutura de
copa
drea foliar

etabolismo

/2

ATP
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Nutrlentes X i
Agua cop Biogénese do
cloroplosto
[ |
o A
L1-]
. Eficidncia
Z || fotossintética
2
2
FOTOSSINTESE /
BRUTA

Co2

. Fotorespi-
Respiragdo ‘ rogdo

Fotossintese

liquida

DISTRIBUICAD DE * FOTOASSIMILADOS

Produtividode

Figura 17: Influéncia dos fatores ambientais sobre a regulagdo hormonal
e desenvolvimento da planta dentre outros aspectos sobre a
produtividade ou fotossintese liquida [FL = FB - (R + FR)]. Fonte: Nasyrov,

(1978).
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Define-se como produtividade secundaria, as taxas de
armazenamento energético em niveis de consumidores. Estes
s6 utilizam materiais alimentares ja produzidos, convertendo-
0s em diversos tecidos.

A fotossintese € o processo responsavel pelo
fornecimento da energia necessaria ao crescimento e
desenvolvimento da planta. Esta depende diretamente do indice
de area foliar (IAF), ou seja, a area foliar por unidade de area
de terreno. O IAF funciona como indicador da superficie
disponivel para interceptacao e absorgao de luz, e representa
a capacidade que a planta ou comunidade vegetal tem em
explorar o espacgo disponivel.

O IAF é otimo para a produgdo quando a radiagao
fotossinteticamente ativa (RFA) é absorvida, tao
completamente quanto possivel, durante sua passagem
através do dossel de folhas, podendo variar com a populagao
de plantas, distribuicdo de plantas e variedades, este
geralmente encontra-se entre os valores 2,0 e 8,0. O sistema
assimilador de uma comunidade vegetal determina a
produtividade de uma cultura.

O balango entre o material produzido pela fotossintese
e aquele perdido pela respiragdo é definido como a taxa de
assimilacdo liquida (TAL). A TAL representa a taxa de
incremento de massa de matéria seca (W) por unidade de
area foliar (L) existente em uma planta.

O rendimento pode ser definido como a relagao entre a
quantidade de material produzido pelas plantas num
determinado intervalo de tempo (geralmente um ano de
colheita) por area de terreno utilizado. O produto fotossintético
total produzido pode ser chamado de rendimento bioldgico
verdadeiro, o qual difere do usual ou econémico, de magnitude
menor. A fragdo utilizada é conhecida como indice de colheita
(IC).
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A eficiéncia de conversao de produtos sintetizados em
material de importancia econdmica pode ser avaliada através
do IC, que relaciona a massa da matéria seca da fragao
econdmica de uma cultura (graos, raizes, frutos), com a
fitomassa seca total colhida. Esta eficiéncia de conversao é
determinada pelo gendtipo e pelo ambiente.

Os principais fatores que afetam a produtividade das
plantas sdo: a variabilidade genética e os fatores ambientais
(luz, disponibilidade de CO,, oxigénio, temperatura, agua,
nutrientes minerais e a estrutura do dossel).

A luz interfere sobre o processo de crescimento de
forma indireta, através da regulacdo do processo
fotossintético, exercendo também influéncia direta sobre o
crescimento como, por exemplo, no fendmeno do
estiolamento de plantas e nos fototropismos. De toda energia
radiante do sol que alcanga a terra apenas 5% é convertida
em carboidratos (fotoassimilados). Praticamente metade nao
é absorvida. Ocorre também reflexdo e transmissao,
dissipagao de calor e fluorescéncia (metabolismo) (Figura 39).
A produgcdao de massa seca por hectare é diretamente
influenciada pela eficiéncia fotossintética. Plantas mais
eficientes aproveitam mais e melhor a radiagao solar incidente
aumentando o rendimento em massa seca.

A energia absorvida na forma de fotons pelos vegetais
pode produzir basicamente trés efeitos: 1) fotoenergéticos
(fotossintese, fotoconversdes e fotooxidacgbes), 2)
fotocibernéticos (fotoestimulantes ou fotoinibidores de rotas
metabdlicas, fototropismos, fotomorfogéneses, etc.) e 3)
fotodestrutivos (altas irradiancias da radiagao
fotossinteticamente ativa - RFA), causando fotooxidacdes de
pigmentos do cloroplasto, e radiagdes ultravioletas alterando
os acidos nucléicos, proteinas, enzimas, etc.).

O ponto de saturacdo luminica ou ponto de
compensacdo luminoso ou de luz representa o nivel de
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irradiancia no qual a fotossintese bruta (FB) esta em equilibrio
com a respiracao (R) e com a fotorrespiragao (FR), neste
ponto a fotossintese liquida (FL) é nula [FL = FB - (R + FR)].
Para valores de irradiancia acima deste ponto, a fotossintese
liquida serd sempre positiva. Geralmente as plantas C, ndo
apresentam o processo de fotorrespiragdo mensuravel e nao
sofrem saturacdo luminica. Além disso, alcangam maiores
valores de fotossintese liquida em comparagdo as plantas C,
que apresentam este processo e normalmente se saturam
com a luz natural (500 a 1000 mmol m=2 s1),

Em condig¢bes naturais, a concentragdo de CO, do ar €
bastante constante e relativamente baixa (0,035% em volume
ou 350 mL L!). O ponto de compensagdo de CO, é atingido
quando, na concentragdo de CO, atmosférico, a fixacdo
fotossintética bruta (FB) esta equilibrada com a perda de CO,
através da respiragdo (R) e da fotorrespiragdao (FR). Neste
ponto, a fotossintese liquida é aparentemente igual a zero
[FL = FB - (R+FR)]. Logo, o processo fotossintético nao
podera se beneficiar de incrementos nos niveis de CO, se ndo
superar este limite. De maneira geral, as plantas C, possuem
um ponto de compensagdo de CO, mais alto (35 a 45 mmol
mol*) do que as plantas C, (0 a 5 mmol mol*), sendo estas
geralmente mais produtivas.

Tradicionalmente, a produtividade das plantas tem sido
avaliada pelas mudangas no seu peso, medido pela colheita
de amostras a intervalos de dias, semanas ou meses. No
entanto, a medicdo da taxa de troca de CO, nos permite
uma avaliagdo instantanea da produtividade minuto a minuto,
caso seja desejado.

O papel regulador da temperatura sobre o crescimento
se realiza através da regulagdo de enzimas que catalisam as
reagdes que direta ou indiretamente interferem em todos os
processos metabdlicos e fisioldgicos (germinagao, respiragao,
transpiracdo, fotossintese, translocagdao, absorcdao de agua e
nutrientes, floragado, frutificacdo e senescéncia). A fotossintese,
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a respiracao e a fotorrespiracdo sdao afetadas de maneiras
diferentes pela temperatura, pois as temperaturas otimas
diurnas afetam a producgdo (fotossintese, fotorrespiragao e
respiragdo) e as temperaturas noturnas influenciam somente
na respiragao.

A agua participa diretamente do processo de
crescimento das plantas de diversas formas, como por
exemplo: é o principal constituinte do protoplasma, participa
diretamente de numerosas reagdes quimicas (fotossintese e
respiragdo), praticamente todos 0s compostos organicos sao
soluveis em agua, favorece o transporte de nutrientes
minerais, material de biossintese (hormoOnios vegetais,
vitaminas, aminoacidos, etc.) e fotoassimilados dentro da
planta, responsavel pela turgescéncia celular, sem a qual nao
ocorrem as trocas gasosas e é responsavel pela estabilidade
térmica do material vivo celular, favorecendo a manutencao
e a estabilidade das atividades bioquimicas do vegetal.

A taxa fotossintética declina sob condigOes de estresse
hidrico, e em caso de severo estresse hidrico, esta pode ser
completamente anulada. De maneira geral, em condi¢ao de
estresse hidrico, a redugdo na produtividade das plantas C, €
maior do que nas plantas C, As plantas C, apresentam alguma
vantagem sobre as pIantas C, com relagao a fotossintese e
estresse hidrico, por que elas sd30 mais eficientes no uso da
agua.

Os nutrientes minerais possuem uma extraordinaria
importancia no crescimento e no desenvolvimento dos
vegetais, desempenhando diversas fungdes como: estrutural,
constituinte de enzimas, ativador enzimatico, regulador do
pH citosédlico, regulador da permeabilidade celular e na
manutencdo da neutralidade eletrostatica intracelular.

Por meio de estudos e analises especificas pode-se
identificar fatores que limitam a produtividade vegetal (Figura
18).
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Decréscimo na produgao

medido pela queda na taxa
de crescimento absoluto Analise do crescimento
{planta) e na taxa de das plantas
crescimento da colheita
(plantagdes)
Decréscimo na taxa ou Decréscmo na area da
liquida de assimilagdo folha ou copas
Estudos de trocas Gasosas
Decrésdmo na taxa de ou Aumento no total das
fotossintese das folhas perdas de respiragao
Medigao da resisténcia difusiva
Aumento das limitagdes ou Aumento das limitagbes
dentro do mesdfilo impostas pelos estomatos
Estudos biofisicos e bioquimicos
Efeitos na fotoquimica Efeitos no metabolismo
e fotossintese do ou fotossintético do carbono
transporie de elétrons

Figura 18: Analise redutora dos fatores que limitam a produtividade.
Fonte: Adaptado de Hall & Combs (1989).

A maxima possibilidade fotossintética conseguida por
uma folha é conhecida de capacidade fotossintética foliar,
sendo determinada através da taxa de fotossintese por
unidade de area foliar sob condicbes de saturagdo de luz
incidente, concentragbes normais de CO, (0,003%) e O,
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(21%), 6timo de temperatura e alta umidade relativa. De
maneira geral, 6timas taxas fotossintéticas sao coincidentes
com uma nutricdo mineral equilibrada e de concentragdes
otimas. A produtividade primaria liquida de um estande de
plantas & notadamente influenciada pela estrutura do dossel.
Esta estrutura é alterada pela idade, morfologia, pelo angulo
e espagamento individual entre folhas. A capacidade
fotossintética de uma folha declina com a senescéncia. Esta
deterioragao progressiva da folha é caracterizada, em parte,
pela redugdo de clorofilas e da atividade das enzimas ligadas
ao processo fotossintético. Muitas plantas herbaceas
apresentam uma seqliéncia na senescéncia foliar. Quando as
folhas mais velhas do dossel estdao senescentes, as folhas
novas estao em formagao no topo do dossel.

A arquitetura do dossel € muito importante quando se
considera a produgdo agricola e os ecossistemas naturais,
pois esta determina como a luz sera eficientemente absorvida.
Altas produtividades dependem em parte da extensdo de area
de solo que é coberta com superficie fotossintetizante, porque
a luz solar exposta ao solo nao contribui para a produtividade.
Estas relagdes sdo avaliadas através do IAF.

O aumento da fotossintese pode ser alcangado através
de: aumento da interceptagao e melhoria da distribuicao da
radiagao fotossinteticamente ativa (RAF) no dossel da planta,
através da manipulagcdo da arquitetura foliar; aumento da
eficiéncia de conversao da RAF em matéria seca através da
manipulacdo das taxas de fotossintese bruta, respiracdo e
fotorrespiragao.

O processo fotossintético é responsavel pela captura
da radiacao solar e producdao de todos os compostos
organicos (carboidratos, lipidios e proteinas). Através de suas
etapas: fotoquimica (fluxo ciclico - FSI e aciclico de elétrons
- FSI + FSII) geradora de ATP e de NADPH (poder redutor) e
bioquimica (Ciclo de Calvin-Benson) formadora dos
compostos organicos é possivel a realizacdo dos processos



124 Elvis Lima Vieira et a/

biossintéticos celulares (metabolismo) necessarios para a
formagdo da biomassa, ou seja, 0 crescimento e
desenvolvimento vegetal.

Estudos sobre o efeito de possiveis alteragdes genéticas
na planta sobre seu potencial produtivo através de modelos
de simulagdo, tém sido observados. No entanto, qualquer
alteragdo genética nas plantas deve vir acompanhada de
mudancas nas técnicas agrondmicas a fim de que realmente
haja um incremento da produgcdo em nivel de campo.

12.  CONSIDERACOES ECOFISIOLOGICAS DA
FOTOSSINTESE: FATORES
INTERFERENTES

12.1. Luz

Do total da energia solar incidente na superficie das
folhas, somente 5% é convertida em carboidratos. Cerca de
95% da energia que atinge as folhas, 60% constitui as
radiagdes ndo absorvidas, 8% é perdida na forma de energia
refletida e transmitida, 8% perdida na forma de calor e 19%
usada no metabolismo. A energia do sol é constituida de
diferentes comprimentos de onda, sendo a faixa do visivel
(400 a 700 nm) utilizada na fotossintese, sendo denominada
de radiagao fotossinteticamente ativa (RFA). Cerca de 85 a
90% dessa radiagdo é absorvida pelos pigmentos primarios,
sobretudo nas regides do azul e do vermelho. Como foi dito
anteriormente, o movimento dos cloroplastos afeta a
fotossintese por controlar a quantidade de energia absorvida
pelos pigmentos.

Em situagdes de excesso de radiagdo, eles se
posicionam no hialoplasma paralelamente a radiagdo incidente
de tal maneira a proteger os pigmentos da foto-oxidacgao.
Verifica-se nesta figura que o ponto de compensacgao de luz
(concentragdo de CO, absorvido equivalente a concentragdo
de CO, liberado na respiragdo) é atingido numa intensidade
energética inferir a 100 mmol m-2 s-1, em quanto a
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assimilagdo de CO, se satura em torno de 600 mmol m-2 s
1. Neste ponto, pode dizer que a planta atingiu o seu ponto
de saturagdo luminica. Quando plantas sdao submetidas a uma
densidade de fluxo de fétons elevada (DFFFA), ou seja, a
intensas radiacdes, a fotossintese € inibida e a eficiéncia
quantica diminui temporariamente. A esse fen6meno,
denominamos de fotoinibicdo, sendo as plantas C, mais
sensiveis quando comparadas com as C,. No que refere ao
ponto de compensagdo de luz, as plantas C, por serem mais
exigentes em luz em relagdo as C,, os seus valores sdo
atingidos em maiores DFFFA.

12.2. Di6éxido de carbono

Na presenca de quantidades adequadas de luz, altas
concentragdes de CO, atmosférico favorescem elevadas taxas
fotossintéticas; todavia, baixas concentragdes de CO,,
promovem quedas substanciais na fotossintese. A
concentragBes de CO, no ar atmosférico gira em torno de
0,03% (300 ppm). Por entender que a concentragdo de CO,
no ar seja baixa, a capacidade fotossintética das plantas C,
pode ser limitada por este fator em maior escala que as plantas
C,, pelo fato destas concentrarem CO, nos seus tecidos
foliares, sendo, portanto, menos afetadas por baixas
concentragdes deste gas. O fato da enzima Pepcase ter maior
afinidade pelo CO, constitui numa das causas de um maior
aproveitamento deste gas mesmo a baixas concentragdes
no ar, 0 que estas plantas a apresentarem menor ponto de
compensagdo de CO, em relagdo as plantas C, . Pesquisas
realizadas em casa de vegetagdao tem demonstrado que o
aumento da temperatura e da concentragdo de CO,
contribuem para um aumento da fotossintese, sobretudo, nas
plantas C,.

Em plantas C, e CAM, que possuem um mecanismo de
concentragdo de CO, foliar, os sitios de carboxilagdo estdo
sempre saturados, fato fisioldogico que leva a diversas
implicagbes. Tais plantas necessitam de uma menor
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concentragao de rubisco quando comparadas as plantas que
ndo possuem esse mecanismo, 0 que as tornam mais
eficientes no uso de nitrogénio para o seu crescimento. O
mecanismo de concentragdo de CO, permite que a folha
mantenha altas taxas fotossintéticas mesmo sob baixas
concentragdes de carbono interno (Ci), requerendo baixas
taxas de condutancia estomatica. Assim, plantas C, e CAM
utilizam a agua e nitrogénio mais eficientemente que as plantas
com metabolismo C,. As plantas CAM fixam CO, a noite via
Pepcase de forma semelhante as plantas C,, embora estas
fixam C durante o dia. Plantas CAM bem irrigadas e sob
temperaturas amenas comportam-se como C,, fixando e
reduzindo o CO, via ciclo de Calvin durante o dia nas células
do mesofilo.

12.3. Temperatura

A temperatura € um outro fator do ambiente fisico de
fundamental importancia para a fotossintese, permitindo que
as plantas fotossintetizem em diferentes habitat e numa ampla
faixa térmica, como ocorrem em areas alpinas, cujas
temperaturas chegam ao redor de 0°C e, em outro extremo,
como no Vale da Morte na Califérnia (USA) onde algumas
plantas exibem elevadas taxas fotossintéticas. Isto se deve a
capacidade das diferentes espécies de plantas ajustarem os
seus aparatus fotossintéticos a amplas faixas de temperatura.
De maneira similar a luz, a temperatura varia ao longo do dia,
podendo ser um fator limitante para a produtividade das
plantas, por afetar as reagdes fotoquimicas conectadas com
a CTE, limitando a atividade da rubisco, sob concentragdes
normais de CO, ambiente. As menores taxas de fotossintese
apresentadas pelas plantas C, sob temperaturas elevadas
refletem a concorréncia estabelecida pela fotorrespiragdao
através da atividade da rubisco fungdo oxigenase em
detrimento da queda de atividade da fungao carboxilase da
enzima. Sob baixas temperaturas, ndao se observa efeito
competitivo das plantas C, em relagdo as C,
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As taxas de respiragdo também aumentam com em
funcdo da temperatura e a interagdao entre fotorrespiragao e
fotossintese torna-se aparente nas respostas a temperatura.
Nas plantas C,, o rendimento quantico permanece constante
com a temperatura, refletindo as tipicas baixas taxas de
fotorrespiragao. Nas plantas C,, o rendimento quéntico
decresce com a temperatura, refletindo a estimulagao da
fotorrespiragao pela temperatura e uma decorrente demanda
de energia mais alta por CO, liquido fixado.

12.4. Disponibilidade de agua

A maior taxa fotossintética exibida pelas plantas C, e a
dependéncia térmica da fotorespiragdo das plantas C,
provavelmente seja uma das principais causas da maior
eficiéncia no uso da agua pelas plantas C,. Este fato determina
que a capacidade competitiva das plantas C, em ambientes
aridos e quentes seja consideravelmente maior em relagao
as C,. Plantas C, sob condi¢des normais de suprimento de
agua e de nutrientes minerais consomem em média cerca de
250 a 350 L de agua/Kg de matéria seca produzida, enquanto
que as plantas C, e CAM consomem, respectivamente, nas
mesmas condicles, de 450 a 950 L e 18 a 25 L de agua. Em
regides tropicais, observa-se que habitats sobreados, frios
ou muito umidos sao geralmente dominados por gramineas
C,, enquanto nos habitats onde o regime hidrico é irregular e
reduzido associado a altas irradiancias e temperaturas, sao
dominados por espécies C,. As diferengas quanto a eficiéncia
de uso da agua entre os grupos CAM > C, > C,, bem como a
tolerancia diferencial destas plantas a seca auxiliam na
compreensao de suas distribuicdes em regides com diferentes
disponibilidades de agua. Desta forma, pode-se dizer que em
ambientes quentes, com baixa disponibilidade de agua e até
mesmo, com baixos niveis de nutrientes inorganicos, as plantas
C, mostram-se mais competitivas em relagdo as plantas C..
As espécies que habitam as savanas secas sdo do tipo C,,
enquanto que em regides submetidas a inundagao estacional,
coexistem espécies dos tipos C, e C,.
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12.5. Oxigénio

A acdo deste gas no processo fotossintético se associa
a atividade oxigenase da rubisco na fotorrespiracgao,
denominado de efeito Warburg, caracterizando-se como um
fator competitivo com o diéxido de carbono pelo mesmo sitio
ativo da rubisco.

Como resultado desta competicdao, as plantas que
utilizam o ciclo de Calvin para redugdo do CO, atmosfeérico
passam a opera-lo no sentido de produzir maiores quantidades
de glicolato, o substrato primario da fotorrespiragao, levando-
as a uma perda substancial de C para a atmosfera, na ordem
de 25% ou mais. As menores taxas de fotossintese
apresentadas pelas plantas C, sdo verificadas sob altas
intensidades de radiacdo, devido o0 aumento observado na
fotorrespiragao. Por outro lado, sob baixas intensidades de
radiagdo, as plantas C, chegam a superarem as C, no que se
refere ao desempenho fotossintético. Este fato, praticamente
leva este ultimo grupo de plantas a se excluirem de ambientes
sombreados.
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TRANSLOCAGCAO E DISTRIBUICAO
DE ASSIMILADOS

1. INTRODUCAO

As evidéncias experimentais de que o floema realizava
transporte de substancias importantes para o crescimento
das plantas datam desde o século XVII. Marcelo Malpighi
(1686) foi um dos primeiros a concretizar estas evidéncias a
partir do momento que mostrou o intumescimento resultante
do anelamento de troncos e galhos. O intumescimento sugere
0 acumulo das substancias devido a interrupgao do transporte.

O intumescimento sugere que substancias que antes
eram transportadas para a regidao basal do vegetal passam a
acumular devido a interrupgao do transporte. Outra evidéncia
€ a constatacdo de que plantas que sofrem anelamento do
tronco principal morrem. A explicacdo para essa letalidade é
que a falta de suprimentos vindos da parte aérea (produtos
da fotossintese) provoca a morte das raizes. Posteriormente,
a parte aérea também morre, pois fica sem agua e sais
minerais derivados do sistema radicular.

A palavra floema vem da palavra grega phloios, a qual
significa casca. Anatomicamente, no caule, o floema se localiza
externamente ao xilema, estando entdo mais proximo da
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casca do caule, razao pela qual foi atribuido esse nome a
este tecido, ou seja, o floema nada mais é do que a parte
interna da casca das plantas com crescimento secundario
(Figura 2). Nas plantas com crescimento primario, o floema
também ocupa a porgdo externa dos caules, excegdao sendo
feita para as gramineas, cujos vasos de floema e xilema estdo
distribuidos em varios feixes dispersos no cértex. Contudo,
em cada feixe, o floema também ocupa a por¢do mais externa.

A B

Figura 1: Anel de Malpighi. O intumescimento da regidao logo acima do
anel evidencia que substadncias sdo transportadas pelo floema. Se o
anelamento for realizado no caule principal, a falta de suprimentos
provocara a morte das raizes e posteriormente do vegetal como um
todo. Imagem retirada do site: www.ciagri.usp.br/~lazaropp/fisioveggrad



Manual de Fisiologia Vegetal 131

Floema secundirio

Floema primario
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Figura 2: Secdo transversal de caules mostrando o crescimento primario
e secundario. Imagem retirada do site: www.ciagri.usp.br/~lazaropp/
fisioveggrad

O floema é o vaso de conducgdo de fotoassimilados. O
floema primadrio é formado diretamente através da
diferenciagdo do meristema apical, ja o floema secundario
tem sua origem a partir do cambio que é um meristema
secundario. As células do floema que conduzem acucares e
outros materiais organicos através da planta sao chamadas
de elementos crivados. Além dos elementos crivados,
encontram-se no tecido floematico, também, células
companheiras, células parenquimaticas e células
esclerenquimaticas (fibras e esclereideos).

Apenas os elementos crivados estdo diretamente
envolvidos na translocagao. Eles possuem areas crivadas,
que sao porgdes da parede celular onde poros interconectam
células condutoras. Nos tubos crivados das angiospermas,
estas areas crivadas se diferenciam em placas crivadas, que
sao mais especializadas. Cada tubo crivado esta associado a
uma ou mais células companheiras, que caracteriza-se por
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possui protoplasma denso, nucleo e numerosas mitocondrias.
Existem trés tipos de células companheiras: CC comuns;
células de transferéncia e células intermediarias, sendo que
as mesmas assumem as seguintes fungdes: sintese de
proteinas utilizadas durante a diferenciacdo dos tubos crivados;
fornecimento de energia na forma de ATP, aos elementos
crivados; possuem numerosos plasmodesmas que penetram
as paredes dos tubos crivados, sugerindo uma relagao funcional
intima e facilitada entre as duas células. Mais especificamente,
o floema é composto de tubos crivados (TC) e células
companheiras (CC).

Quadro 1: Principais elementos componentes do floema e
suas fungdes.

Elementos
Elemento crivado - tubo crivado
Celula crivada - placa cnvada
Célula companheira

Principais funcoes
Transporte de aclicares (sacarose) |
Transporte de acucares
Balango hidrico, sintese protéica,

metabolismo de suporte/elemento
crivado |
Carregamento e descarregamento
do elemento crivado
Armazenamento
Mecanismo de sustentacio e
eventualmente armazenamento

Ceélula de transferéncia

Celula de parénguima
Fibras e esclerideos

Tabela 1: Principais diferengas entre os vasos do floema e do
xilema.

Vasos condutores da planta

FLOEMA XILEMA
Tecido vivo Tecido morto
Simplasto Apoplasto

Contém proteina
Didmetro (10 a 30 pm)
Mecanismo fisiologico
Transporte ativo (ATP) de
sacarose no carregamento e
descarregamento
Pressoes positivas

Controle fisiologico
Celulas com paredes delgadas
Transporte de agucares e agua

Movimento ascendente e
descendente

Oco, sem preenchimento
Didmetro (20 a 50 pm)
Mecanismo fisico
Transporte passivo de solutos

inorganicos

Pressdes negativas (tensdes)
transpiracdo
Controle estomatico
Celulas com paredes lignificadas
Transporte de sais minerais e
agua
Movimento ascendente
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Figura 3:
Eletromicrografia
de uma secgao
longitudinal de
dois elementos
de tubo crivado,
mostrando a
parede entre os
elemntos
crivados no
hipocétilo de
Curcubita
maéaxima.

Elemento seiva

Fonte: Evert,
(1982)

.I > Célula
4} companheira

) Elemento seiva

Digitized by 6008[(’2
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2. SUBSTANCIAS TRANSPORTADAS PELO
FLOEMA

Muito do que se sabe hoje sobre o transporte no floema
estar relacionado ao estudo dos afideos (pulgfes e
cochonilhas). Esses insetos introduzem seu aparelho bucal
(rostro), diretamente no tubo crivado e ao se analisar o
conteddo sugado, pode-se deduzir o que é transportado no
floema.

Essas analises indicam que o principal soluto
transportado no floema é a sacarose. A concentragdao de
sacarose transportada varia entre 0,3 a 0,9 M. Além da
sacarose, o floema transloca outros agucares nao redutores
(pois sdao menos reativos), tais como: rafinose (sacarose +
galactose), estaquiose (sacarose + 2 galactoses) e verbascose
(sacarose + 3 galactoses). Agucares cujos grupos aldeido e
cetonas foram reduzidos a alcool (manitol, sorbitol) também
sao translocados.

O floema também é um importante transportador de
nitrogénio. O nitrogénio ocorre no floema na forma de
aminoacidos (glutamato e aspartato) e aminas (glutamina,
asparagina), mas nunca na forma de nitrato. Proteinas
essenciais para o funcionamento celular (tiorredoxina,
quinases, ubiquitina, chaperonas) também sado translocadas.
Apesar do floema nao transportar nitrato, ele transporta
muitos nutrientes minerais, tais como: Mg2+, PO4 3-, Cl- e
K+. Esse ultimo, o potassio, juntamente com a sacarose, € 0
principal componente osmético da seiva do floema. Além do
NO3 -, o floema também nao transporta Ca2+, SO4 2- e Fe.
Como o Ca2+ é mantido em baixas concentragdes no
simplasto e o floema tem citoplasma, € compreensivel que
ele ndo seja translocado via floema. A pouca mobilidade do
Fe pode ser devido a sua precipitacdao nas folhas velhas sob a
forma de fosfatos ou éxidos insoluveis ou pela complexacao
com a fitoferritina, uma proteina que se liga a Fe presente
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nas folhas. Substancias acidas tendem a ficar presas no
floema, pois ele é basico.

Por fim, o floema também transporta substancias
sinalizadoras, sendo importante na comunicagao entre as
varias partes das plantas. Entre as substancias sinalizadoras
transportadas no floema, estdo os hormonios vegetais do
tipo auxina, giberelina, citocinina e acido abscisico.

3. VELOCIDADE DE TRANSLOCAGAO

A velocidade das substancias que se encontram no
floema, varia de espécie para espécie, dentro da propria planta
e em relagdo as condicbes ambientais. A forca do dreno é o
principal elemento que influencia nesse aspecto. As velocidades
variam de 30 a 150 cm h'! ou mais, podendo chegar até a
300 cm hi, A taxa de translocagdao pode ser obtida pela
relagdo: taxa = transferéncia de peso de matéria seca/unidade
de tempo/area da secdo transversal do floema. O transporte
no floema é do tipo fluxo massal, mais complexo, pois sofre
interacdo com o material vivo do floema.

4. FONTE E DRENO FISIOLOGICOS

A fonte e o dreno fisioléogico sdao terminologias
fundamentais no entendimento do transporte de substancias
organicas, pelas vias vasculares das plantas. Podem-se
estabelecer conceitos baseados em diferentes critérios:

1) em fungao do transporte: a fonte exporta enquanto
0 dreno importa assimilados, pode acontecer nesse caso um
orgao ser fonte em uma fase vegetativa ou reprodutiva e
dreno em outra (ex: folhas novas sao drenos, folhas maduras
sao fontes; tubérculo em formacdo é um dreno, tubérculo
em germinagcdo € uma fonte);

2) em fungdo da morfologia: as folhas maduras
fisiologicamente sdao geralmente fontes, os demais érgaos
sao considerados como drenos;
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3) em fungdo do metabolismo; as fontes fisioldgicas
produzem assimilados, pela fotossintese ou por mobilizagao
de reservas armazenadas. Os drenos utilizam os assimilados
na respiragdo e no crescimento, ou conforme algumas
definigdes armazenam. Este ultimo critério parecer ser o mais
preciso.

4.1. CARACTERISTICAS
MORFOFISIOLOGICAS DA FONTE

As fontes mais importantes dos drenos sdao as mais
proximas dele. A atuagao da fonte depende da velocidade de
desenvolvimento da area foliar do dossel e da area foliar
fotossinteticamente efetiva, ou seja, o tamanho da fonte.
Para o clima tropical uma grande area foliar além de permitir
alta interceptacdo de energia luminosa, proporciona também
uma grande area transpirante, o que é indesejavel. Para
regidoes temperadas esta grande area foliar & interessante.
No clima tropical a energia radiante ndo é fator limitante, neste
caso devemos selecionar plantas com maior area foliar
especifica. Folhas mais espessa e menos larga mantém alta
atividade fotossintética por unidade de area (intensidade da
fonte), com menos superficie de transpiragdao, o que é
desejavel em clima tropical.

A idade da folha, duragcdo da area foliar (duragdo da
fonte) e a senescéncia, afetam de forma direta a intensidade
da fonte e sua capacidade de produzir fotoassimilados. Folhas
novas se comportam como drenos, folhas maduras e
intermediarias, fornecem assimilados para os drenos e da
regido basal e apical da planta. A duragcdao da fonte é
fundamental para se obter a maxima produtividade. A
senescéncia faz com que a atividade fotossintética da folha
seja reduzida, ocorrendo exportagao de compostos
nitrogenados, hidrolise protéica, perda funcional das
membranas, degeneragdo da integridade celular e redugao
no teor de clorofila.
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A forca da fonte (g dia!) é avaliada observando-se: o
tamanho da fonte (area foliar (AF) dm?) e a atividade da
fonte (Taxa de Assimilagdo Liquida - TAL em g dm2 dia-1).

4.2. CARACTERISTICAS
MORFOFISIOLOGICAS DO DRENO

O tamanho e o numero de drenos sao fatores
fisiolégicos primordiais na atuacdo da fonte. Em clima tropical
o sistema radicular € um dreno priorizado, responsavel pela
absorcdo de agua e nutrientes minerais. Em regides
temperadas este dreno se torna menos prioritario, pois em
geral a evapotranspiragdo € menor. O excesso de drenos (ex:
frutos), pode prejudicar o tamanho final dos drenos, levando
a uma produgdo, por exemplo, de frutos menores e em maior
quantidade.

O transporte de carbono (intensidade do dreno) e o
periodo de enchimento do dreno (duragdo do dreno). O
processo de particdo de carbono é afetado por fatores
ambientais que influenciam o balango de carbono, via niveis
energéticos e hormonais, causando diferentes respostas na
cultura. Para o clima tropical sujeito aos estresses ambientais,
maior é o periodo de enchimento do dreno, com maior
possibilidade de manter o crescimento de pelo menos alguns
drenos e, consequentemente gerar produgao.

A duracdo do dreno é fungdo também, da duragdo da
fonte. A forca do dreno (g diat) é verificada segundo: o
tamanho do dreno (peso do 6rgao - g) e a atividade do dreno
(Taxa de Crescimento Relativo - TCR) em g gdia?). Tanto a
forca da fonte de ganho ou produgao de assimilados, como a
do dreno de perda ou utilizagdo, sao taxas absolutas.

5. DIRECAO DO MOVIMENTO DE ASSIMILADOS

Normalmente a movimentagao de assimilados ocorre
para as regides de alta atividade metabdlica (crescimento)
ou de armazenamento (drenos). Podendo ser o movimento
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ascendente ou descendente, dependendo basicamente da
localizagao do dreno preferencial (meristema apical, flores em
formacgao, frutos novos, raizes, caule, etc.

Podem-se estabelecer relagdes fonte/dreno nos
diferentes estadios de desenvolvimento:

a) Na fase de plantula, a fonte € o endosperma do grao
ou cotilédones, a estaca, o tubérculo ou bulbo. Os drenos
sdo os meristemas apicais da raiz e parte aérea;

b) As folhas apods atingirem 2/3 do tamanho maximo,
passam a ser uma fonte ao invés de dreno, com modificagbes
anatdmicas das vias de importagdo e exportagdo. Drenos
principais: folhas novas, raizes e durante o enchimento de
frutos, gerando grande atividade das fontes para essas regides.
A atividade da fonte garante o fornecimento de fotoassimilados
nos periodos de floragdo e frutificagdo.

O movimento de fotoassimilados do local de sintese na
fonte, para o local de uso ou assimilagdao no dreno, pode ser
regulado em diversos pontos. O gradiente de concentragao
entre a fonte e o dreno é geralmente aceito como principal
determinante da taxa de transporte e partigao de assimilados
entre 6rgaos. Tais processos também sao controlados, em
parte, por horménios vegetais (auxinas, citocininas e
giberelinas) que atuam como mensageiros secundarios entre
células, tecidos e 6rgaos, promovendo a ativagdo de genes
especificos ou processos metabdlicos.

6. CARREGAMENTO DO FLOEMA

O carregamento no floema na regiao da fonte pode ser
simplastico ou apoplastico. O carregamento do floema na
regidao da fonte envolve o movimento dos produtos dos
cloroplastos nas células do mesofilo para as células do tubo
crivado. Esse processo ocorre nas nervuras terminais das
folhas.
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Analisando o processo de carregamento sob o0 ponto
de vista anatdmico e bioquimico, vemos que a triose fosfato
produzida no estroma dos cloroplastos deve ir para o
citoplasma e se converter em sacarose. A sacarose deve
migrar das células do mesofilo para a vizinhanga dos tubos
crivados nas nervuras terminais das folhas. Finalmente, a
sacarose deve entrar no complexo células companheiras -
tubo crivado (CC-TQ).

Existem dois tipos principais de carregamento: o
simplastico (através dos plasmodesmas) e o apoplastico.
Nesse ultimo caso, 0s acgucares presentes no espago
intercelular e na parede celular (apoplasto) devem ser
transportados ativamente para atravessarem a membrana
citoplasmatica e entrarem no complexo CC-TC.

O carregamento de sacarose no floema é feito contra
o gradiente de difusdo ou potencial quimico de sacarose, pois
no interior do floema ha maior concentragcdo de sacarose
que nas células mais préximas, logo € um processo ativo
com gasto de ATP e seletivo, pois nem toda substancia é
carregada no floema. Entretanto, em espécies que apresentam
plasmodesmos formando um simplasto entre as células
companheiras e células do mesoéfilo, como se verifica na
maioria das plantas C,, o transporte predominante de sacarose
€ pela via simplastica, sem maiores gastos de energia para o
carregamento do floema.

A sacarose é enviada para as células companheiras das
células do mesdfilo, preferencialmente, via simplasto, para
vegetais com muitos plasmodesmatas. Podendo haver
transporte via apoplasto, com a participagdao de um
transportador de sacarose (proteina ligante intrinseca) em
nivel de membrana plasmatica, que importa a sacarose em
cotransporte com H+* (sacarose e H+). Este cotransporte esta
acoplado a um transporte, mediado por uma ATP__, onde o
potassio (K+) passa do apoplasto do meséfilo para o floema
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e um H* originado da atuagdo da ATP__, volta do floema para
o apoplasto do meséfilo, em antiporte (K+* H*), € um processo
ativo. O pH no floema se torna alcalino (baixa concentragao
de H*), durante o transporte de sacarose e, a concentragao
de K+ fica elevada no interior do floema.

Ha uma distingdo entre carregamento do floema e
carregamento do complexo CC-TC. O carregamento do
floema refere-se ao caminho como um todo que o0s
fotoassimilados tomam a partir do mesofilo até o complexo
CC-TC. Por outro lado, o carregamento do complexo CC-TC
restringe-se a descricdo da entrada do fotoassimilado neste.
O carregamento do complexo CC-TC é simplastico quando
ha uma continuidade simplastica entre este e as células
adjacentes e é apoplastico quando envolve a passagem dos
solutos pela membrana.

O carregamento do floema é simplastico quando todo
o caminho é via simplasto. De modo diferente, o
carregamento do floema sera apoplastico se os plasmodesmas
estdao ausentes em algum ponto do caminho, independente
do local onde ha a descontinuidade simplastica. Desse modo,
uma espécie pode ter carregamento apoplastico do floema,
mesmo que o carregamento do complexo CC-TC seja
simplastico.

A via apopldstica de carregamento ocorre em plantas
que possuem CC comum ou células de transferéncia nas
nervuras terminais. Essas espécies transportam quase que
exclusivamente a sacarose. Plantas com carregamento via
apoplasto estdo presentes nas familias Solanaceae (batata,
tomateiro), Fabaceae (feijdao, ervilha), Chenopodiaceae
(beterraba), Asteraceae, Brassicaceae, Balsaminaceae,
Boraginaceae e Geraniaceae. Espécies com CC intermediarias
fazem carregamento via simplasto. Essas espécies
transportam 20 a 80% de seus aglcares na forma de rafinose
e/ou estaquiose, além da sacarose. Exemplo de espécies com
carregamento simplastico estdao presentes nas familias
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Cucurbitaceae (abobrinha, meldo), Labiatae (Coleus blumei)
e Convolvulaceae.

Apoplasto
Tubo crivado

4

Célula
l Plasmodesma companheira

Tubo crivado
Celula
intermediaria

Figura 4: Carregamento simplastico (setas azuis) e apoplastico (setas
vermelhas). As células companheiras envolvidas no carregamento
apoplastico costumam ser do tipo comum ou de transferéncia. Ja as do
carregamento simplastico sdo do tipo intermediaria. Imagem retirada

do site: www.ciagri.usp.br/~lazaropp/fisioveggrad

Uma questdo interessante € o porqué da existéncia de
dois tipos de carregamento (simplastico e apoplastico). Sabe-
se que o carregamento simplastico € mais comum em arvores
e arbustos da regido tropical umida. Por outro lado, o
carregamento apoplastico predomina em plantas herbaceas
de regides temperadas e zonas aridas. Uma das hipoteses
para explicar a existéncia de tipos diferentes de carregamento
seria uma adaptagdo a temperatura e a seca. Pode ser que 0
carregamento apoplastico seja uma adaptacgdo a inibigdo do
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carregamento simplastico em baixas temperaturas e estresse
hidrico. Em baixas temperaturas ha um aumento da
viscosidade da seiva e consequente diminui¢cdao do fluxo de
pressdo. Pelo menos em regides temperadas, as espécies
com carregamento simplastico geram menor fluxo de pressao,
possivelmente devido ao transporte de oligossacarideos, os
quais, em baixas temperaturas tendem a aumentar a
viscosidade. Além disso, a capacidade das células
intermediarias de produzirem oligossacarideos pode diminuir
muito em baixas temperaturas. De modo geral, a taxa de
carregamento simplastico tende a ser menor que o apoplastico.
Analises filogenéticas indicam que o carregamento apoplastico
originou-se do simplastico como um carater adaptativo.

7. DESCARREGAMENTO DO FLOEMA

O descarregamento do floema € o processo pelos quais
0S agucares translocados saem dos elementos crivados dos
tecidos-dreno. Apds o descarregamento, os agucares sao
transportados para as células receptoras do dreno, para fins
de armazenamento ou metabolismo. O descarregamento na
regido do dreno pode ser simplastico ou apoplastico.

Assim como o carregamento do floema que ocorre na
fonte, o descarregamento que ocorre nos drenos envolve
uma série de etapas, tais como:

1) Descarregamento do soluto vindo do TC.

2) Transporte a curta distancia depois do
descarregamento até as células do dreno

3) Armazenamento e metabolismo do agucar no dreno.

Essa terceira etapa (armazenamento e metabolismo
do fotoassimilado) € o que denominamos alocagao de
assimilados e sera discutida posteriormente. A duas primeiras
etapas constituem o descarregamento propriamente dito, o
qual pode ser do tipo simplastico ou apoplastico. O
descarregamento apoplastico admite duas possibilidades,
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sendo que o descarregamento do TC pode ser apoplastico
ou pode ser simplastico, possuindo uma etapa apoplastica
posterior (tipos 2A e 2B).

Descamegamento ¢

Simplastico
1 ¢
o
=
£
]
2% 24 ¢
Sa
§o
Q
0<
2 €

Figura 5: Tipos de descarregamento: No descarregamento apoplastico,
a saida do tubo crivado pode ser apoplastica (tipo 1) ou simplastica com
uma etapa apoplastica posterior (tipos 2A e 2B). Fonte: adaptado de
Oparka e Vanbel (1992).

Nos drenos que se encontram em fase de crescimento,
vegetativos, como raizes e folhas jovens, o descarregamento
e o transporte para o interior das células receptoras geralmente
ocorrem via simplastica. Neste caso, os acgucares se
movimentam via plasmodesmata ou transportadores de
sacarose. Ja em outros érgaos, como o0s tecidos de reserva
e reprodutivos, o descarregamento é apoplastico. O
descarregamento simplastico ou apoplastico vai depender da
espécie vegetal, do tipo de tecido ou 6rgao e a fase de
desenvolvimento.
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Quando o descarregamento do floema é apoplastico,
0 acgucar transportado pode ser parcialmente metabolizado
no apoplasto. Por exemplo, a sacarose pode ser hidrolisada
em glicose e frutose no apoplasto pela enzima invertase e,
depois, entrar nas células drenos (Figura 6).

Acredita-se que a principal forma de transporte de
sacarose da folha até os vasos condutores seja via
apoplastica, visto que ha poucas conexdes plasmodesmaticas
entre as células companheiras do floema e células do mesofilo,
na maioria dos vegetais. Porém, em algumas espécies como
oliveira, pepino e milho, existem numerosos plasmodesmos
entre as células companheiras e as do mesofilo adjacente e,
portanto, nessas espécies, o transporte de sacarose para o
floema é simplastica, sem maiores gastos de energia para o
carregamento do floema .

As plantas possuem dois tipos de enzimas capazes de
clivar a sacarose. Uma é a sacarose sintase (Susy), enzima
presente apenas no citoplasma. O outro tipo de enzima de
clivagem da sacarose é a invertase.

A contribuigdo de cada uma dessas enzimas a clivagem
da sacarose pode ser determinada, em parte, pelas vias de
acesso da sacarose. Durante o processo de descarregamento,
€ necessario que se mantenha o potencial de sacarose sempre
baixo na célula receptora, para que ndo haja refluxo desse
acucar. Em caso de descarregamento simplastico, o baixo
potencial quimico de sacarose € mantido pela respiragdao ou
pela conversdao dos agucares transportados em compostos
necessarios para o crescimento. Ja em 6rgdaos onde o
descarregamento é apoplastico, as invertases desempenham
um papel central na manutengdo do baixo potencial de
sacarose.

A sacarose que é transportada via floema e chega ao
dreno, pode ter quatro destinos (Figura 6):
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1) A sacarose é descarregada diretamente nas células
do dreno, via plasmodesmatas, hidrolizada no citoplasma pela
invertase neutra em glicose e frutose, que podem participar
da respiracao e crescimento celular, ou ser acumulada como
sacarose no vacuolo, podendo depois ser hidrolizada pela
invertase acida vacuolar (ex: folhas de beterraba agucareira,
meristemas radiculares de milho e endocarpo de feijao);

2) A sacarose é descarregada no apoplasto do dreno,
onde é hidrolizada a hexoses, via invertase acida e, as hexoses
sao transportadas através da plasmalema para o citoplasma
das células do dreno. No citoplasma a sacarose é resintetizada
podendo ser acumulada no vacuolo. Este mecanismo € rapido
e permite o acumulo de sacarose no vacuolo, pois as hexoses
sao transportadas mais rapidamente pela plasmalema (ex:
internddios imaturos de cana-de-aglcar, sementes de milho
e sorgo);

3) A sacarose é descarregada no apoplasto do dreno,
sendo transportada diretamente para o citoplasma do dreno,
onde é hidrolizada a hexoses, pela invertase neutra, podendo
ser consumida na respiragdo celular. Quando ha excesso de
hexoses, ocorre sintese de sacarose e esta € acumulada no
vacuolo. Em caso de necessidade a sacarose acumulada pode
ser novamente hidrolizada a hexoses via a invertase acida
vacuolar (ex: propagacao de cana-de-aguUcar, raizes de
beterraba agucareira, sementes de leguminosas e graos de
trigo);

4) A sacarose é descarregada por um dos mecanismos
anteriores (1, 2 ou 3) de entrada no citoplasma do dreno e
entdo, as hexoses sao incorporadas em amido, como reserva
de graos, raizes e tubérculos, ou na forma de frutanos, em
bainha de folhas de gramineas de clima temperado.
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Figura 6: Sintese de fotoassimilados na fonte, producdo de sacarose e
seu carregamento via simplasto e apoplasto nas células companheiras
e elemento de tubo crivado do floema (1, 2, 3). Descarregamento de
sacarose no dreno com agao enzimatica (invertase acida e neutra).

De maneira geral o descarregamento via simplasto &
mais comum em tecidos imaturos e, a via apoplastica é mais
encontrada em tecidos maduros, ja com o crescimento
definido. O descarregamento afeta o gradiente osmético do
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floema e, consequentemente o transporte de carboidratos
advindos da fonte. O descarregamento, também, é ativo e
seletivo necessitando de energia na forma de ATP, para o
cotransporte via membrana plasmatica (H+). Tanto pela via
simplastica como a apoplastica, o descarregamento depende
da atividade metabdlica.

8. TEORIA DO FLUXO DE PRESSAO

Atualmente, a teoria mais aceita para explicar o
transporte a longa distancia no floema é a do “Fluxo de
Pressao”. Essa teoria foi proposta por Minch em 1930. O
fluxo de pressdao €& gerado pelo gradiente de pressao
hidrostatica (P) entre a fonte e o dreno. O gradiente de
pressdo, por sua vez, é gerado pelas alteragdes no potencial
hidrico (yw) devido aos processos de carregamento e
descarregamento.

Na fonte, o carregamento de solutos (fotoassimilados)
abaixa o potencial osmotico (ys) e, conseqlientemente, o
yw do TC. O abaixamento do yw provoca a entrada de agua
vinda do xilema, aumentando a pressado hidrostatica (P) do
TC nessa regido. No dreno, o descarregamento de solutos
aumenta o yw do TC, fazendo com que a agua saia para as
células adjacentes, ocorrendo uma diminuicdo na pressao
hidrostatica (P).

O carregamento ativo do floema com sacarose reduz
o potencial osmético e o potencial agua do elemento crivado
na fonte e, aumenta a pressdao osmética, o que provoca a
entrada de agua livre no xilema, causando aumento na
pressdo hidrostatica na fonte. No dreno a descarga ativa de
sacarose, causa um aumento do potencial osmético e agua
no floema e reduz a pressao osmoética, reduzindo também a
pressdo hidrostatica. A agua livre tende a passar para o xilema
que estar sob pressao negativa (transpiragao), o que diminui
a pressao hidrostatica no dreno. O fluxo de massa de agua
com solutos se move no floema a favor de um gradiente de
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pressdo hidrostatica (Figuras 8). O transporte a longa
distancia é passivo, mas depende de mecanismos ativos
implicados no carregamento e no descarregamento de
sacarose, assim como a energia necessaria para manter o
estado funcional e de integridade das células envolvidas no
transporte.

7 \
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Figura 7: Modelo fisico usado por Munhch para explicar a sua teoria:
usou dois recipientes, A e B, de membrana permedvel a8 agua e
impermeavel a sacarose. O recipiente A é cheio com solugdo concentrada
de sacarose e o recipiente B com agua. Os recipientes sdo ligados por
um tubo e mergulhados numa tina com agua. Verifica-se que a entrada
de agua para o recipiente A, com a solugdo hipertonica, causa um
aumento tal de pressdo que a solugdo se desloca no tubo até ao
recipiente B, arrastando consigo a sacarose. No recipiente B a agua sai
novamente para a tina. Este fluxo para quando as concentragdes se
igualam nos recipientes A e B, mas se for adicionada sacarose ao
recipiente A, este fluxo nunca para. Imagem retirada do site:
www.google.com.br/imagens
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Figura 8: Teoria do fluxo de pressdao para o transporte no floema. O
fluxo de pressdo é gerado pelo gradiente de pressdo (P), o qual é alto
na fonte e baixo no dreno. O processo de carregamento de sacarose
(SAC) no TC da fonte abaixa o potencial osmético (S) e conseqlientemente
o potencial hidrico (H), o qual leva a entrada de agua vinda do xilema e,
por fim, aumento da pressado hidrostatica (P). O descarregamento no
dreno leva a um processo inverso e provoca a diminuigdo de P. Fonte:
Nobel, (1991)
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ConsideragOes importantes referente a funcionalidade
do Fluxo de Pressao:

a) A existéncia de um gradiente de pressdo hidrostatica
entre a fonte (alta pressao) e o dreno (baixa pressao);

b) Os poros da placa crivada devem estar
desbloqueados;

c) Nao ha possibilidade de ocorrer fluxo bidirecional no
mesmo elemento crivado, no mesmo instante;

d) O fluxo deve ser passivo, sendo um mecanismo fisico.
A energia é utilizada para manter a funcionalidade e integridade
das células do floema e para o carregamento e
descarregamento;

e) Pode haver saidas laterais de agucares através de
pontos de ligagles transversais entre o floema e o xilema;

f) As células devem estar com boa integridade de
membrana e intactas;

g) Deve haver circulagdao de agua dentro da planta, entre
o floema e o xilema;

h) O gradiente de pressao hidrostatica deve ser alto,
para vencer as resisténcias e manter a velocidade de
transporte necessaria;

i) Este mecanismo ndo encontra dificuldades associadas
ao incremento no comprimento ou distancia entre a fonte e
0 dreno;

j) E facil a construgdo de modelos fisicos que funcionem,
a teoria é energeticamente aceitavel;

k) Deve haver permeabilidade restrita (seletividade) nas
membranas das células do floema;

1) E necessaria uma resisténcia longitudinal ao fluxo,
neste particular existem duvidas.
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9. FLUXO ELETROSMOTICO (FENSON &
SPANNER, 1957)

O fluxo de massa elétrico ou eletrosmotico de solutos
ocorrem através dos poros da placa crivada, devido a
polarizagdo, resultado da absorgdo passiva de um ion (K* ,
Na+*) em um lado da placa e pela secre¢ao ativa do mesmo,
no outro lado da placa. Os filamentos de P-proteina servem
como meio de transporte para os ions, agua e solutos. As
células companheiras fazem este processo, o que causa um
fluxo unidirecional. Este mecanismo gera uma diferenga de
potencial (ddp = 50 mV) ou seja um gradiente elétrico através
do poro da placa crivada. Esta teoria reforca duas objecgdes a
hipétese de Miinch: a necessidade de excessivo potencial de
pressdo para promover o fluxo através dos poros da placa
crivada e ao fato de que ela é uma teoria essencialmente ndo
fisiolégica, enquanto que os tecidos do floema possuem alta
atividade fisiologica. Todavia, explica satisfatoriamente o
movimento de moléculas carregadas positivamente, mas nao
explica o movimento de moléculas carregadas negativamente,
por que 0s poros sao carregados negativamente.

10. ALOCACAO DE ASSIMILADOS

Entende-se como alocacgao de assimilados a regulagao
da divisdo do carbono fixado entre as varias vias metabdlicas.
A alocagdo compreende o0 armazenamento, a utilizagdo e o
transporte do carbono fixado. Varios podem ser os destinos
metabdlicos do carbono fixado, tais como a utilizagdo na
respiragdo, sintese de reservas e sintese de materiais
estruturais (parede celular, lignificagao, etc). O processo de
alocacdao pode ocorrer tanto na fonte como no dreno. Nas
fontes, apds a fotossintese, algumas plantas armazenam o
carbono fixado sob a forma de amido nos cloroplastos e
sacarose nos vacuolos, sendo essas fontes de carbono
mobilizadas para a translocagcdao durante a noite.
Normalmente, a sacarose € mobilizada primeiro e sé quando
ela termina é que a planta comecga a degradar amido.
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A alocagdo de assimilados é de interesse para o
melhoramento vegetal.

Existem consideraveis diferengas quanto a alocagao
de assimilados entre os diferentes tipos de érgdos e espécies
vegetais, sendo essa variabilidade de interesse para o
melhoramento vegetal. Muitas espécies vegetais acumulam
amido em frutos imaturos e a degradagao desse amido
durante a maturagao contribui para um aumento no teor de
sélidos soluveis (Brix). Entre as plantas cultivadas nas quais
se tem buscado um aumento no Brix, esta o tomateiro
(Lycopersicon esculentum). Enquanto o Brix do tomateiro
normalmente ndo ultrapassa o valor 5, algumas espécies do
género Lycopersicon possuem frutos com Brix igual a 10. E
interessante notar que os frutos de uma dessas espécies, L.
hirsutum, acumulam muito amido quando verdes, o qual esta
relacionado com uma maior atividade da enzima ADP-glicose
pirofosforilase.

Uma outra espécie cultivada onde as diferengas na
alocagao de assimilados possuem um amplo impacto na
produtividade é a batata (Solanum tuberosum). Nessa
espécie, tem se buscado sempre variedades com alto
conteido de amido nos tubérculos. Uma abordagem
biotecnoldgica interessante para essa cultura seria a alteragao
genética de componentes importantes nos processos de
alocagdo, para favorecer o acumulo de amido.

11. PARTICAO DE ASSIMILADOS

O floema promove a distribuicdo de nutrientes nas
diversas partes das plantas. Levando-se em conta que
somente algumas partes da planta fazem fotossintese, o
transporte no floema é essencial para que todos os érgaos
do vegetal sejam supridos.

Enquanto o transporte via xilema é unidirecional,
ocorrendo sempre da raiz para a parte aérea da planta,



Manual de Fisiologia Vegetal 153

seguindo a corrente transpiratéria, o transporte via floema,
pode ocorrer bidirecionalmente,ou seja, da parte aérea para
a raiz, e da raiz para a parte aérea. Contudo, para um mesmo
tubo de seiva s existe uma diregdo.

A diregdo do transporte no floema ndo é definida com
respeito a forga gravitacional, mas sim pela localizagado relativa
das areas de producdo e utilizacdo dos produtos da
fotossintese.

A translocagao ocorre das regides de suprimento
(fontes) para as regides de metabolismo ou armazenagem
(drenos). As Fontes correspondem a qualquer 6rgao que
exporta tipicamente as folhas maduras que produzem
fotoassimilados em excesso a seu préprio consumo. Outro
exemplo de fonte é um 6rgdo ja desenvolvido e que passa a
efetuar exportagdo (ex: agucares sao mobilizados durante a
brotagdo de certos tubérculos e raizes e sao redistribuidos
para 0s ramos em crescimento; o mesmo ocorre durante a
germinacgdo de sementes). Exemplos de drenos sao as raizes,
tubérculos, frutos em desenvolvimento e folhas imaturas, que
tém que importar carboidratos para um desenvolvimento
normal. Um exemplo bastante ilustrativo é o fato de que folhas
novas, apesar de fotossintetizarem, ndo sintetizam
carboidratos em quantidades suficientes para manter as suas
atividades biossintéticas, dependendo, por exemplo, da
importacdao de sacarose produzida pelas folhas maduras, as
quais, por sua vez, produzem fotoassimilados em quantidades
superiores as suas necessidades, podendo entdo exportar via
floema o excedente de sua produgdo.

A figura abaixo fornece um exemplo de distribuicdo de
nutrientes moveis e imoveis no floema entre as folhas e os
frutos de tomateiro. Esse processo de redistribuicdao de
nutrientes entre as varias partes da planta &€ denominado
particado.
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A particdo de nutrientes feita através do floema segue
um critério relativamente simples: ela é feita sempre no sentido
da fonte para o dreno, sendo que 0s drenos mais “fortes”
recebem mais nutrientes.

Os principais fatores que definem a for¢a do dreno sao:

1) Proximidade. Normalmente as fontes translocam
nutrientes para os drenos que estdao mais proximos delas.
Uma consequiéncia pratica disso é que folhas que sombreiam
outras folhas mais proximas dos drenos de interesse devem
ser eliminadas. Isso ocorre em videira, onde as folhas préximas
aos cachos sdo as responsaveis pela qualidade dos frutos.
Como critério geral, as folhas da porcao superir da planta
costumam translocar nutrientes para as folhas novas e caules
em crescimento e as folhas da por¢ao basal tendem a exportar
para o sistema radicular.

2) Desenvolvimento. Durante a fase vegetativa os
maiores drenos sdo raizes e apices caulinares. Na fase
reprodutiva os frutos se tornam dominantes.

3) Conexado vascular. Fontes translocam assimilados
preferencialmente para drenos com os quais elas tém conexao
vascular direta.

Como se vera adiante, pode se levar em conta alguns
desses critérios para um manejo correto das culturas a fim
de se aumentar a forgca dos drenos desejaveis e
consequentemente a produtividade. Contudo, antes de
discutirmos essas aplicagdes, é desejavel que tenhamos um
conhecimento mais aprofundado sobre o transporte no
floema. Pode-se dizer que o transporte do floema compreende
trés etapas principais: o carregamento na fonte, o transporte
em longa distancia nos TCs e o descarregamento no dreno. A
seguir consideraremos a primeira dessas etapas.
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12.PRINCIPAIS FATORES QUE AFETAM A
TRANSLOCAGCAO DE SOLUTOS ORGANICOS

Devido a translocagao estar diretamente ligada aos
processos: fotossintético e de absorgao e transporte de agua,
alguns dos principais fatores ambientais (luz, temperatura,
agua, oxigénio, gas carbonico, estadio fenoldgico, gendtipo,
oxigénio, etc.), que agem nesses mecanismos também,
afetam a translocagao.

a) Temperatura: as taxas de translocagao sao
influenciadas pela temperatura e, deve existir uma faixa de
temperatura 6tima (20 a 30°C) para o bombeamento do
floema e/ou translocagao de solutos. De maneira geral, o
aumento de temperatura aumenta a taxa de translocacgao,
até certo ponto.

b) Relagdes entre fotossintese e translocagao: as taxas
de translocagdao podem sem afetadas por trés fatores
ambientais: luz, dgua e temperatura. Desde que esses trés
fatores também, afetem as taxas fotossintéticas. De maneira
geral, podemos dizer que plantas que fotossintetizam a taxas
elevadas também sdo capazes de exportar sacarose das
folhas (fontes) a altas taxas e rapidamente (ex: plantas C,
translocam mais rapidamente que as C,, a presenga da bainha
vascular e as altas taxas fotossintéticas sdao os principais
responsaveis).

c) Forga do dreno: as taxas fotossintéticas nas fontes
sao influenciadas pela for¢a do dreno. O grau de demanda de
um determinado dreno afeta diretamente a produgao de
fotoassimilados pela fonte. O que é produzido ou assimilado
pelas folhas, é exportado imediatamente para serem utilizados
e/ou armazenados (sacarose ou amido) nos drenos. O dreno
pode alterar significativamente a for¢ca da fonte, em fungao
do seu crescimento e desenvolvimento.
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Fotossintese na folha regulando a atividade do dreno:
fatores (luz, temperatura, gds carbbnico, oxigénio) que
estimulem maiores taxas fotossintéticas nas fontes também,
aumentam o0 bombeamento para o floema e
conseqliientemente, maior descarregamento nos drenos.



PARTE 1V

RESPIRACAO
1. INTRODUCAO

A respiracdo é um processo celular. Pode-se designar a
respiragdo como qualquer reagdo quimica aerdbica ou
anaerdbica, por meio da qual a célula libera energia. Uma
caracteristica principal deste processo é a oxidagdo gradual e
controlada de substratos organicos (agucares, lipidios ou
proteinas), por meio de uma série de reagdes ordenadas,
levando a produgdo de substancias mais simples (compostos
intermediarios) necessarias para a biossintese celular, energia
para as diversas atividades celulares e liberando gas carbonico.
A respiragdo € necessaria para o crescimento,
desenvolvimento e reprodugado vegetal, ou seja, é responsavel
pela manutenc¢ao da vida da planta. Durante o processo parte
da energia gerada é dissipada na forma de calor. A respiragao
€ responsavel pela producdao de energia, calor e compostos
intermediarios indispensaveis ao metabolismo celular.

A respiragdo pode ser representada por uma reagao
mais completa, onde nem todo o carbono que entra na rota
respiratéria sai na forma de CO,. Muitos metabdlitos
intermediarios importantes aparecem nas rotas glicoliticas e
ciclo tricarboxilico, permitindo que estas rotas funcionem como
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ponto inicial de muitas outras reagdes celulares. Como
exemplo desses metabdlitos podemos citar varios
aminoacidos, pentoses usadas na parede celular e biossintese,
precursores de biossintese de porfirinas, e glicerdis necessarios
para sintese de fosfolipideos.

_ Outras definigbes de respiragdo podem ser observadas:
1) E a metabolizagdo de compostos organicos por meio da
oxidagao controlada para a liberagao de energia (ATP) para a
manutengdo e desenvolvimento da planta; 2) Obtencgao de
energia através da degradacdo de um substrato orgénig:o.
Podendo ocorrer na presenca de oxigénio ou nao; 3) E o
desdobramento da energia armazenada nos fotoassimilados
formados pelo processo fotossintético, visando a produgdo
de energia (ATP e calor) e de compostos intermediarios
indispensaveis para o crescimento e desenvolvimento vegetal,
via oxidagao, principalmente. Pode-se representar a oxidagcao
de uma hexose da seguinte forma:

CeHi06 + 6 0, > 6 CO, + 6 H,0 + ENERGIA (moléculas de ATP e calor)

2. TIPOS DE RESPIRACAO

2.1. Respiragdao aerdbia ou aerdbica: é a mais
importante em termos energéticos e quantidade de produtos
intermedidrios para a biossintese celular. Utiliza o oxigénio
para a oxidagdo dos substratos organicos.

2.2. Respiragdo anaerodbia ou anaerdbica: refere-se a
producao de energia a partir de um substrato sem a utilizagao
do oxigénio. A mais importante entre elas é a fermentacao
(alcodlica e latica).

3. A MITOCONDRIA

Sao organelas que podem se apresentar na forma de
bastonetes ou sob forma esférica. O diametro varia de 0,3 a
0,7m e comprimento entre 1 e 4m. S3o encontradas no
hialoplasma. Sdo encontrados em todas as células
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eucarioticas, variando de 500 a 1000 por célula. Sao
delimitadas por uma membrana externa lisa e envolvente,
sob a qual surge uma membrana interna que se invagina
formando cristas ou pregas, sendo designadas de cristas
mitocondrias. Local onde ocorre a Cadeia Transportadora de
Elétrons. Entre as duas membranas situa-se o espago
intermembranar. O Ciclo de Krebs ocorre na matriz
mitocondrial, que é contida pela membrana interna. As
mitocondrias possuem DNA, RNA, pequenos ribossomos e
podem se duplicar (Figura 1).

Assim como os cloroplastos, as mitocondrias sado
organelas semi-autbnomas, elas contém ribossomos, RNA e
DNA, que codifica um limitado numero de proteinas
mitocondriais. A mitocondria se multiplica através de fissao
de mitocondrias pré-existentes e ndo através de uma nova
biogénese.

Figura 1: Mitocondria de uma céiuia vegetal adulta: 1 - membrana interna
da mitocdéndria; 2 - crista mitocondrial e 3- matriz mitocondrial. Imagem

retirada do site: www.google.com.br/imagens
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4. FLUXO DE ENERGIA NOS SISTEMAS VIVOS

4.1. Processo fotossintético: captura da radiagdo solar
€ sua conversdao em energia quimica de ligagao;

4.2. Processo respiratério: conversdao ou
desdobramento da energia quimica de ligagdo em formas de
energia que possam participar imediatamente das transagdes
metabdlicas celulares;

4.3. Utilizagcdo da energia: realizagdo dos diversos
trabalhos metabdlicos como movimentos e transporte ativo
(Figura 2).

FOTOSSINTESE RESPIRACAD
€0, + H,0 + 0, + ACUCARES AGUCARES + 0, H,0 + CO,

co, 0,

AGUCARES E OUTRAS A MAIORIA
MOLECULAS |~ TI"Dos orcansmos ™ Hz0
ORGANICAS VIVOS |
= i

, ENERGIA
UTIL DE

LIGACOES
QuimMicas

Figura 2: Processos envolvidos na produgdao de compostos organicos
(Fotossintese), energia na forma de ATP, NADPH* e calor (Respiragao) e

utilizagdo da energia para a realizagdo de trabalho e crescimento.

5. ETAPAS DA RESPIRACAO AEROBIA DOS
CARBOIDRATOS

A degradagdao dos compostos organicos envolve
processos distintos em fungao do local e condigles de
ocorréncia e, produtos. Entretanto, os substratos precursores
da respiragao (carboidratos, lipidios e proteinas), ndo podem
participar do processo respiratorio desta forma. Enzimas
hidroliticas e especificas (amilases, sacarose, lipases e
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proteases) sao necessarias para transforma-los em unidades
mais simples, designadas de impulsores da respiragao
(hexoses, aminoacidos e acidos graxos).

Desta forma o desdobramento dos carboidratos pode
ser dividido em trés etapas principais: Via Glicolitica ou Glicdlise,
Ciclo de Krebs e a Cadeia transportadora de elétrons.
Considera-se a Via Glicolitica como anaerdbica ou facultativa,
pois ndo necessita da presenga de oxigénio para sua
ocorréncia. Conquanto, o Ciclo de Krebs e a Cadeia
transportadora de elétrons, requerem a presencga de oxigénio,
ou seja, sao aerobicas (Figura 3). A fermentagado (anaerobica)
e a via pentose-fosfato sdo alternativas que podem ser
verificadas na etapa inicial deste desdobramento.

O
1 Glicose =3
| =
- S ™
Piruvato o @
co. |§¥ &
s Acetil- CoA = 8
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2 5 Py
s a : <
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-] -3 (<]
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Figura 3: Etapas da respiracdo aerobica de carboidratos: 1 - Glicélise;
2- Ciclo de Krebs e 3 - Cadeia Transportadora de Elétorons.




162 Elvis Lima Vieira et a/

6. VIA GLICOLITICA - GLICOLISE - VIA
EMBDEN-MEYERHOF-PARNAS (EMP)

6.1.1 Local de ocorréncia: a glicélise ocorre no
citoplasma (citosol), ndo necessitando da presenca de oxigénio
para sua dinamica.

6.1.2 Principais etapas:

glicose + 2NAD* + 2ADP + 2Pi — 2 piruvatos + 2NADH' + 2H" + 2ATP + 2H,0

a) Os substratos principais sofrem a¢ao de enzimas
hidroliticas e especificas gerando moléculas mais simples: o
Amido sob acdo da ?-amilase gera n glicose a Sacarose sob
acao da Sacarose Sintase (SS) ou Invertases produz glicose
+ frutose. A UDP-Glicose pirofosforilase pode transformar a
sacarose em glicose-1-P depois em glicose-6-P pela agdo da
Fosfoglicomutase. Os Frutanos sob ag¢do da
Frutofuranosidases gera glicose + (frutose)n. Estes
compostos (hexoses) participam da Via Glicolitica;

b) A glicose e a frutose sofrem fosforilagdes pela
Hexoquinase (consumo de 1 ATP) e produzem a glicose-6-P
e frutose-6-P;

c) A Fosfoglicoisomerase (Hexosefosfatoisomerase)
converte a glicose-6-P em frutose-6-P;

d) A Fosfofrutoquinase incorpora outro grupamento
fosfato na posicao 1 da hexose (consumo de 1 ATP), gerando
a frutose-1-6-bifosfato;

e) Clivagem da frutose-1-6-bifosfato em duas moléculas
(trioses-P): gliceraldeido-3-P e a diidroxiacetona-P (DHAP)
pela Aldolase;

f) A Triose fosfatoisomerase transforma a DHAP em
outra molécula de gliceraldeido-3-P. A partir desta etapa os
produtos e compostos sdao gerados em dobro (x2);
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g) Cada gliceraldeido-3-P é oxidado (Triose
fosfatodesidrogenase) cedendo 2H+ e produzindo um total
de 2NADH*. Simultaneamente é fosforilado (Pi) produzindo
o acido 1-3-difosfoglicérico (1-3-bifosfoglicerato);

h) Os 1-3-bifosfoglicerato reagem com ADP
(Fosfoglicoquinase) gerando o acido 3-fosfoglicérico (3-
fosfoglicerato) e um total de 2 ATP;

i) O 3-fosfoglicerato (Fosfogliceromutase) é
transformado em 2-fosfoglicerato;

j) A Enolase cataliza a desidratagao do 2-fosfoglicerato
em fosfoenolpiruvato (PEP) mais H,0. O PEP pode produzir
Oxaloacetato (PEP__) depois Malato (Malato desidrogenase)
consumindo NADH+ e ir para a mitocondria.

I) Cada PEP transfere um grupo fosfato produzindo ATP
(total de 2 ATP) pela Piruvato quinase, gerando o piruvato
(acido piruvico). A producdo de 2 piruvatos representa o final
da glicdlise.

m) O piruvato pode: a) em condicdes aerdbicas
participar do Ciclo de Krebs (mitocondria); b) em condigbes
anaerdbicas produzir pela Via Fermentativa: lactato ou etanol.

6.1.3 Principais fungodes:

a) Clivagem da molécula de glicose (molécula rica em
energia) em duas moléculas de trés carbonos (acido piravico),
mais simples, menos energéticas e mais reativas;

b) Producdo de moléculas de dois ATP (fosforilagdo em
nivel de substrato);

¢) Producdo de dois nucleotideos (NADH*)
extramitocondriais (1,5 ATP);

d) Producdao de duas moléculas de acido piravico
(piruvato);

e) Producdo de compostos intermediarios:
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f) Balango Energético: consumo de 2 ATP e produgao
de 4 ATP + 2 NADH* (2 x 1,5 ATP = 3 ATP) = 7 ATP.
Rendimento liquido igual a 5 ATP (7 -2). Apenas 10 a 15%
da energia da glicose.

g) Produgcdo de grande numero de compostos
intermediarios:

Quadro 1: Compostos gerados durante a glicélise:

COMPOSTOS INTERMEDIARIOS
Componentes da parede

Hexose -P celular, hemicelulose e
) compostos pécticos
GLICOLISE Glicerol das gorduras,
Triose — P dlecs e fosfolipidios,
serina = cisteina =
proteinas
Compostos fendlicos,
PEP lignina, fenilalanina,

triptéfano, antocianina e
auxinas

Piruvato Etanol, acido latico,
alanina e proteinas

6.1.4 Via Fermentativa

Na auséncia de oxigénio (anaerobiose) as moléculas
de piruvato geradas na Glicolise, entram em processo
fermentativo produzindo etanol (fermentacgdo alcodlica) com
a participagao da piruvato descarboxilase (1) e da alcool
desidrogenase (2), consumindo NADH* e liberando CO,. Ou
lactato (fermentagdo latica) com a participagdo da lactato
desidrogenase (3) e consumo de NADH* (Figura 5). Os
produtos sao prejudiciais ao metabolismo e estrutura celulares,
além do baixo rendimento energético por hexose (2 ATP).

6.1.5 Gliconeogénese (reverso da Glicélise)

Sao reagdes que formam glicose a partir de compostos
de carbono. Sementes de espécies oleaginosas durante o
processo de germinagdao, podem transformar suas reservas



Figura 4:
ReaglOes da
glicolise
evidenciando
as reagoes
geradoras de
energia (ATP
e NADH*) até
a formagao
de duas
moléculas de
acido
piravico.
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lipidicas em glicose e sacarose (ex. mamona, girassol e soja).
Compostos mais facilmente metabolizados durante este
processo e necessarios para a formacdo de novos tecidos
relacionados com o crescimento e desenvolvimento do
embrido e posterior plantula.

CH; — C — COOH

CO, l Piruvato
Pu'u Lactato
dehidrogenase
CH;— C—H

Il
O — CH — COOH

|
Acetaldeido OH
e [factno]

dehidrogenase
NAD*

CH; — CH,0H

(el

Figura 5: Reacbes da fermentagao (alcodlica e latica)

6.1.6 Rota das Pentoses Fosfato (RPF)

Ocorre em nivel de citosol e € uma via alternativa da
glicélise (Figura 6). Inicia-se com a glicose-6-P e culmina na
produgdo de ribulose-5-P e posteriormente em duas moléculas
uma frutose-6-fosfato e gliceraldeido-3-fosfato (3-PGAld).
Durante a RPF varios compostos sdao formados. O NADPH
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(estramitocondrial e extracloroplastideo) é utilizado na
biossintese de lipidios, esterdides, aminoacidos, componentes
da parede celular, assimilacdo de nitrogénio (reducdo do
nitrato) e producao de ATP. A Ribose-5-P pode gerar DNA e
RNA, trioses, hexoses, aminoacidos e reguladores de
crescimento. A Eritrose-4-P combinada com o PEP na reacgao
inicial produz derivados do acido chiquimico (compostos
fendlicos: aminoacidos aromaticos, precursores da lignina,
flavondides e fitoalexinas. Pode gerar compostos
intermediarios do Ciclo de Calvin, antes da folha se tornar
uma fonte auto-suficiente (Figura 6). O controle da RPF é
exercida pela glicose-6-P-desidrogenase, inibida pela alta
relagdo NADPH:NADP+.

Glicose _
l Via pentose-P
LED Glicose 6P )
g Glicose 6P |~ NADP*

; desidropenase +
Eritrose 4-P NADPH +H

1 rE Gliconflsctnna 6P

Pracursor ia: fosfogliconolactonase

Tiowne nato 6—1'
Fenilalanina Ghmualo 6-P desidropenase
Triptofano NADPH + H*

Rboe &P (5&:__ Ribulose 5-P

/%" Gliceraldeido 3-P

Sedoheptulose 7- ]'

Idol Entruse 4P
L l ’lhnsaldolase\
Frutose 6-

glicolise —
Piruvato

Gliceraldeido 3-P

Figura 6: Rota pentose-fosfato (RPF), alternativa da via glicolitica.
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6.1.7 Pontos de controle na via glicolitica
(regulacdo da glicélise)

Um dos pontos importantes nas vias metabdlicas sao
seus pontos de controle. As vias poderao ser desligadas por
qualquer organismo se nao tiver uma necessidade imediata
de seus produtos, guardando, desse modo, a energia. Na
glicolise, trés reagdes formam os pontos de controle da via:
a reacgao de glicose para glicose- 6 —fosfato, catalisada pela
hexoquinase; a produgao de frutose- 1,6 bifosfato, catalisada
pela fosfofrutoquinase; e a ultima reagcdo da via, catalisada
pela piruvato-quinase. Frequientemente, observa-se que o
controle de rotas metabdlicas & exercido em pontos préximos
ao inicio e ao final da via, envolvendo intermediarios- chave;
nesse caso temos a frutose 1,6-bifosfato.

7. CICLO DE KREBS (CK) - CICLO DO AciDO
CITRICO - CICLO DOS ACIDOS
TRICARBOXILICOS (CAT)

7.2.1 Local de ocorréncia: O CAT ocorre na matriz
mitocondrial. E uma etapa aerdbia do desdobramento dos
carboidratos.

7.2.2. Principais etapas:

2 piruvatos + 8NAD* + 2FAD* + 2ADP + 2Pi + 4H,0 > 6CO; + 2ATP
+ 8NADH* + 8H* + 2FADH;

a) Entrada do piruvato na mitocondria (cotransporte
com H*) associado com OH-;

b) Descarboxilagdao do piruvato (complexo piruvato
desidrogenase), liberado uma molécula de CO, e produzindo
NADH* e acetil-CoA (etapa preparatéria). Em mitocondrias
vegetais o malato por meio da enzima malica perde CO, e
converte-se em piruvato;

¢) Combinagado (citrato sintase) do acetil-CoA com o
oxaloacetato (AOA) para formar o citrato (seis carbonos e
trés grupamentos carboxilico). Inicio do Ciclo;
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d) Isomerizagdo do citrato para isocitrato pela aconitase;

e) Produgdo de NADH* e CO, pela isocitrato
desidrogenase (irreversivel) gerando o acido alfa-cetoglutarico
(2-oxoglutarato);

f) A 2-oxoglutarato desidrogenase produz NADH* e
CO, gerando o succinil-CoA (fisiologicamente irreversivel);

g) A succinil-CoA sintase forma sucinato a partir do
succinil-CoA, produzindo um ATP (fosforilagdo em nivel de
substrato);

h) O sucinato é oxidado (sucinato desidrogenase
associada a membrana da mitocondria) para fumarato e
produgdo e um FADH,;

i) A fumarase converte o fumarato em malato;

j) O malato é oxidado (malato desidrogenase) gerando
NADH* e oxaloacetato. Encerrando o Ciclo do Acido Citrico.

7.2.3 Principais fungodes:

a) Manutenc¢ao da vida da planta no escuro (produgao
e energia, biossintese celular e producdao de compostos
intermediarios);

b) Produgdo de nucleotideos reduzidos NADH* e FADH,;
¢) Producdo de moléculas de ATP;

d) Formacao de compostos carbonados para a
biossintese de acidos graxos, aminoacidos, isoprendides
(carotenodides, esterdis, giberelinas e acido abscisico),
compostos aromaticos e flavonodides.

e) Participa da oxidagcao de aminoacidos e lipidios.
f) Maior liberagdo de moléculas de CO2;

g) Balango energético (etapa preparatoria mais Ciclo):
2ATP + 8NADH* (2,5 ATP) + 2FADH, (1,5 ATP) total em ATP:
2ATP + 20ATP + 3ATP = 25ATP. Considera-se que o
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equivalente a um ATP seja necessario para manter o CK.
Totalizando 24ATP (25 - 1) para a oxidagao de uma hexose.

Acetil-CoA
0
Oxalacetato tato smtes;. CiTALO

NADH + H _
NAD' to desidrogenase L 5O

Isocitrato

lato
fumarase isocitrato may
3 NADH +H*
desidropenase c0,
o-oxoglutarato

succinato o-cetoglutarato
desidrogenase suceinil-CoA dess NADH+H

Fumarato
NAD*
(FADH) '
wignes ~ Succinato 751“7“% Succinil-CoA

CoA  ATP ADP+Pi

Figura 7: Principais reagdes do Ciclo de Krebs em célula vegetal.
Apresentando suas enzimas, produtos e compostos.

Durante a glicdlise, a rota pentose-fosfato e a realizagao
do ciclo do acido citrico ( ciclo de Krebs), varios compostos
sdo gerados e estes participam de diferentes rotas
biossintéticas nas células vegetais. Pode-se observar que todo
carbono (hexose) que iniciou o processo de oxidacao na
glicolise é completamente oxidado liberando moléculas de
CO,. Fica evidente a grande importancia da respiragdo celular
ndo sé como geradora de energia (ATP e calor), mas também
com produtora de uma quantidade significativa de compostos
intermediarios imprescindiveis para as atividades biossintéticas
das células.

Digitized by 6008[(’2
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8. CADEIA TRANSPORTADORA DE ELETRONS
(CTE) - CADEIA RESPIRATORIA (CR)

Os nucleotideos formados nas etapas anteriores
(glicdlise, RPF e CK), podem produzir ATP quando oxidados
(ceder elétrons para o oxigénio) nas membranas internas das
mitocdndrias (cristas mitodondriais) pela fosforilagdo
oxidadiva. Esta energia é utilizada para a manutencdo das
atividades celulares, crescimento e todos 0s processos vitais
das células. A CR é a principal fonte produtora de ATP na
célula (Figura 8).

A CR é composta por um conjunto de carregadores de
elétrons associados formandos complexos multiprotéicos. O
complexo I (NADH desidrogenase) que transporta elétrons
para a ubiquinona (carregador de protons e elétrons localizado
dentro da membrana interna da mitocondria). Para cada par
de elétrons transportado quatro protons sdao bombeados da
matriz para o espago intermembranas. O complexo II
(succinato desidrogenase) transfere os elétrons sao
transferidos para o “pool” de ubiquinona. Ndo ha
bombeamento de prétons. Complexo III (complexo de
citocromos) oxida a ubiquinona reduzida (ubiquinol) e os
elétrons sdo transferidos para o complexo IV. Prétons sao
transportados para o espag¢o intermembranas. O complexo
IV (citocromo ¢ oxidase) elétrons sao transferidos
acompanhado por translocacdao de prétons para o espago
intermembranas. Quatro elétrons reduzem o oxigénio e quatro
protons formam duas moléculas de agua, é a oxidase terminal.
Dois protons sdao bombeados para cada par de elétrons.
Complexo V (FF,-ATP_ ....) de funcionamento semelhante a
ATP_ ... da fotofosforilagdo se encontra associado as
membranas internas da mitocondria. Um gradiente
eletroquimico de protons determina a atividade deste
complexo. Quatro protons sao necessarios para cada ATP
gerado.Ocorre uma producgao de ATP continuada.
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A fosforilagdo oxidativa refere-se a producgdo de
moléculas de ATP mediada pelo complexo V - ATP_ ... O
oxigénio possui forte tendéncia de receber elétrons. Para cada
10 prétons (NADH interno) o potencial eletroquimico produz
2,5 ATP. O FADH, ou NADH externo apenas 6 prétons sdo
transferidos produzindo 1,5 ATP.

Os processos de producao de ATP, segundo o fluxo de
elétrons associado ao transporte de prétons (H+*) sdo bastante
similares nos cloroplastos (Fotofosforilagdao oxidativa) e nas
mitocondrias (fosforilacdo oxidativa). Os processos estdo
acoplados a uma forga motora de prétons transmembrana
que é utilizada para gerar ATP via ATP__. As moléculas ATP
sao utilizadas em atividades celulares que demandam energia
(biossintese, crescimento, manutencdo, potencial elétrico,
transporte ativo, movimentos)

ESPACO
INTERMEMBRANA  aneH

a
da membrana

H
A

LAY

Complexo Il
Complexo i Sucinalto
MHADH
desidrogenase

MATRIZ

Figura 8: Cadeia transportadora de elétrons recebendo os nucieotideos
(NADH* e FADH,) gerados via Glicolitica e Ciclo de Krebs até a redugédo do
oxigénio e formacado de agua. Fonte: Taiz e Zeiger (2004).
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9. RESPIRACAO ALTERNATIVA

A cadeia respiratéria (CR) pode ser interrompida por
certos compostos quimicos (cianeto (CN-), azida (N-,),
mondxido de carbono (CO) e a rotenona. Em plantas estes
venenos respiratdérios ndo causam inibicdo evidente da
respiragdo. Nos vegetais as mitocondrias apresentam uma
proteina (desidrogenase alternativa), que consegue
transportar elétrons sem a utilizagdao dos constituintes da CR.
A producgao de calor e a redugdo do oxigénio, mas nao ocorre
a produgdo de ATP. A via oxidase alternativa (AOX) recebe
elétrons diretamente da ubiquinona.

Em algumas plantas (araceas: Sauromatum guttatum,
Symplocarpus foetidus e ninfdcea: Nelumbo nucifera) a
geragao de calor pode servir como estimulo na liberagao de
compostos volateis odoriferos (aminas, inddis) atraindo
(sinalizando) agentes polinizadores (insetos). A produgdo de
energia € de 7 ATP por hexose na via alternativa. Considerando
a glicolise com 4 ATP, temos um total de 11 ATP por hexose
oxidada.

10.BALANGCO ENERGETICO DA OXIDACAO
COMPLETA DE UMA HEXOSE

ETAPAS ATP NADH" FADH
GLICOLISE 2ATP 2 NADH" (externo)
(alicose/2 x 1,5 ATPnacCR = 0
piruvatos) 3ATP
Etapa preparatoria 2 NADH™ (interno) x
(piruvato/acetil 0 2,5ATPnacCR = 0
CoA) 5 ATP
' 2 ATP - 6 NADH™ (interno) x | 2 FADH: x 1,5 ATP na
Ciclo de Krebs 1ATP/manter o | 2,5 ATP na CR = 15 CR =
(CK) CK = 1ATP ATP 3 ATP
Total parcial em | 3ATP - -
ATP
Cadeia
Respiratéria (CR) 0 23ATP 3ATP
produgao

29ATP (1ATP = 31,8 KJ mol-1) total = 922,2 KJ/mol de
Total em ATP hexose oxidada
(33% de eficiéncia e 67% perdida como calor)
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11. QUOCIENTE RESPIRATORIO (QR)

Designa-se de quociente respiratério (QR) de uma
planta, 6rgdo ou tecido vegetal a razdo entre os volumes de
CO, liberado (efluxo) e de O, absorvido (influxo) em
determinado intervalo de tempo (QR = CO,/0,).

11.1. Variacdes de QR

a) Quando o substrato é uma hexose:
CeH1206 + 6 0, = 6 CO, + 6 H,0 + Energia; QR = 6C0,/60, ; QR =1

b) Quando o substrato € uma proteina, substancias
fenolicas, gorduras em hidratos de carbono, assimilagdo de
CO, em plantas CAM : QR serad inferior a unidade (QR < 1);

c¢) Quando o substrato sdo acidos organicos (acido
oxalico) ou da ocorréncia da via fermentativa: QR sera superior
a unidade (QR > 1).

12. R.'ESPIRACI\O DE CRESCIMENTO E DE
MANUTENCAO

A respiracdo € um processo indispensavel, visto que
suas reagbes desempenham fungldes de suma importancia
no desdobramento dos substratos (fotoassimilados), gerando
energia para as atividades celulares e produzindo uma
quantidade significativa de compostos intermediarios
necessarios ao metabolismo celular. E um processo de
importancia vital.

Pode-se determinar a respiracdao em respiragao de
crescimento e respiragao de manutengao ou de conservagao.

A respiragao de crescimento & a fonte de moléculas de
ATP e NADPH (poder redutor) e das cadeias de carbono
necessarias aos processos de crescimento (producao de
biomassa) e armazenamento, estando ligada diretamente a
taxa de crescimento. Esta respiracdo envolve o crescimento
local, a redugdo do nitrato e a fixagdo de nitrogénio.
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A respiragcdo de manutengdo gera ATP necessario para
a re-sintese e reparo de moléculas, principalmente, protéicas,
materiais biolégicos e gradiente eletroquimico. Sendo um
processo compensatério da degradagdo das estruturas e
organizagdo celular existentes. A absorgdo ibnica,
carregamento do floema, renovacgdo de proteinas e lipidios,
transporte ativo de ions e respiragdao alternativa (producdo
de calor), sao exemplos de respiragao de manutengdao. Em
tecidos novos em plena atividade de crescimento a respiragao
de manutencdo e muito baixa. Comportamento contrario
ocorre com a respiragdao de crescimento. Entretanto, em
tecidos maduros ou sob condi¢gles de estresses a respiracao
de manutengdo é altamente significativa.

Além de a respiragdo ser essencial para o crescimento
ela também esta relacionada com a degradagao (respiracao
degradativa). O problema é saber como aumentar a respiragao
“util” (acoplada ao crescimento) e reduzir a respiragao
desacoplada dos processos de crescimento (respiragdao de
dissipagao de energia).

A primeira vista, pode-se imaginar que a respiragao tem
como unica fungdo a producdo de energia. Na realidade é um
processo complexo que envolve uma série de reagbes que
ndo s6 levam a produgdo de energia, mas, também a
compostos intermediarios imprescindiveis para a produgdo
de aminoacidos, pigmentos fotossintéticos, celulose,
fitohormonios, alcaldides, acidos graxos, acidos nucléicos e
inimeras outras biomoléculas essenciais as células. Em casos
das células apresentarem um suprimento adequado de ATP,
0s substratos respiratorios serdo completamente oxidados,
gerando esqueletos de carbono para a biossintese de outras
moléculas.
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13.RESPIRACAO EM TECIDOS E ORGAOS
VEGETAIS

Todos os orgdos (raiz, caule, folhas, flores, frutos e
sementes) da planta respiram a taxas variaveis. A atividade
metabodlica do 6rgao, estadio fenoldgico, condigdes
ecofisiolégicas, tipo de 6rgdo, idade, etc. sdo fatores que
determinam uma maior ou menor taxa respiratéria. De
maneira geral quanto maior atividade metabdlica
(crescimento) maior a respiragdo do 6rgao ou tecido. E
importante ressaltar que a respiragdo & processo bioquimico
que ocorre em nivel celular e ndo simplesmente uma troca
gasosa entre o CO, e O,.

a) Sementes em germinagdo: o inicio do processo
germinativo é determinado pela embebicdo da semente
(reidratagdo pela agua). Esta entrada de agua atua, dentre
outros fatores, na reativacao ou retomada da atividade
metabdlica (crescimento) celular do embrido contido na
semente. As enzimas hidroliticas (amilases, lipases, proteases,
ribonucleases) ativadas ou sintetizadas, atuam sobre as
reservas da semente (6leos, polissacarideos e proteinas)
gerando substancias mais simples (AA, acidos graxos, glicose,
frutose) indispensaveis para impulsionar o processo
respiratério do embrido (crescimento e desenvolvimento).

O acido giberélico (GA) possui atuagdo singular neste
processo de ativagdo enzimatica. O GA induz tecidos do
embrido (camada de aleurona) a sintetizar enzimas que
desdobram as substancias de reservas em processo aerobico,
principalmente. Algumas sementes (arroz) podem utilizar a
via fermentativa para produgdo de energia necessaria a
germinagao. A via glioxilato (beta-oxidagao) pode transformar
O0leos em agucares, visando melhor eficiéncia e rapidez no
processo de produgao de energia e compostos de formagao.
Para sementes ricas em reservas protéicas pode ocorrer
hidrolise dos corpos protéicos por enzimas proteoliticas
originando aminoacidos que irdo fazer parte do ciclo de Krebs
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ou de novas proteinas necessaria para o crescimento do
embrido.

b) Raizes: as raizes sdo 6rgdos que possuem alta
atividade respiratoria. Através do floema via translocagdo a
sacarose sintetizada nas folhas fotossinteticamente ativas
(fontes fisioldgicas) é enviada para as raizes (drenos
fisioldgicos), onde é utilizada para gerar energia na respiracao
e viabilizar os processos de biossintese, absorgdo ibnica
(transporte ativo), manutengao e crescimento. Nas regides
meristematicas e nas raizes primarias, mais jovens, a oxidagao
€ mais intensa. O oxigénio necessario para as reacgoes
oxidativas pode ser obtido do solo via epiderme e/ou lenticelas
presente nas raizes ou da parte aérea da planta. Algumas
plantas, em fungdo da baixissima concentracdo de oxigénio
(anoxia) no substrato (solos alagados: mangues, pantanos
e submersos) retiram o oxigénio do ar por meio de adaptagoes
especializadas como os pneumatoéforos (Avicinia nitida,
Rhizophora mangle) em plantas de mangue, aerénquimas e
tecidos esponjosos ricos em espagos internos para o acumulo
de ar.

c) Flores: O fendbmeno da floracdo ainda apresenta
diversos aspectos nao completamente elucidados. Conquanto,
no periodo da floragdo de uma planta o dreno preferencial
sao as flores em formagdo, neste particular muita energia é
demandada para a construcdo dos novos tecidos florais,
aumentando assim de forma significativa a respiragao nestes
orgaos.

d) Frutos: os frutos se desenvolvem a partir do ovario
fecundado, apéds a polinizacdo. No inicio da formagao a taxa
respiratoéria é bastante elevada e coincide com grande atividade
de divisao celular. A medida que o fruto se desenvolve,
aumentando de tamanho, a respiracao tende a diminuir
completando a maturagao, amadurecimento e finalmente
chagando a senescéncia. Entretanto, alguns frutos (manga,
mac¢d, abacate, mamao, tomate) ndao apresentam esta
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diminuigdo apds o amadurecimento e chegada da senescéncia.
Nestes casos se verifica um aumento na taxa respiratéria na
fase final da maturagdao (amadurecimento), relacionado na
maioria dos casos ao aumento da concentracdao enddgena
do fitohormonio etileno de controle autocatalico. Este aumento
é designado de respiragdao climatérica ou simplesmente
climatério. Verifica-se resposta positiva ao etileno nestes frutos
0 que nao se verifica de forma apreciavel nos frutos
classificados como nao climatéricos (citricos, uva, abacaxi).

O etileno é o principal responsavel pelas modificacdes
que ocorrem nos frutos nas fases finais da maturagdo. E um
hormoOnio do amadurecimento. Enquanto os frutos estdo
ligados a planta os substratos para a respiragdo sao fornecidos
por ela, via floema. Depois do destaque a respiragao ird oxidar
suas proprias reservas, concorrendo para uma redugdao na
vida util dos frutos. Redugdo de temperatura, controle nos
gases CO,, O, e etileno sdo ferramentas Uteis na redugdo da
taxa de respiragao dos frutos durante o armazenamento.

e) Folhas: os estdmatos sdo os principais responsaveis
pela regulagdo das trocas gasosas (CO,, O, e vapor de agua)
entre o interior da folha e a atmosfera. A respiracao nas folhas
varia em torno de 1 a 4 cm? de CO,/cm? de area foliar/hora,
ndo sofrendo grandes variagdes durante sua existéncia. As
sdo reconhecidamente 6rgdos de sintese e exportacao,
principalmente. Nas etapas de maior crescimento em expansao
a respiracdo é mais elevada. Quando da chegada da abscisdo
pode-se notar elevagdao nesta taxa e uma queda significativa
guando a folha se aproxima da morte completa, quando nao
existem mais substratos soluveis disponiveis para a oxidacgao.
A triose fosfato (DAHP) gerada no Ciclo de Calvin pode gerar
amido no cloroplasto, sacarose no citosol e também participar
na formagao de acidos organicos, servindo de substratos para
a respiragao.
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f) Caules: a respiragdo nos caules € mais significativa
na regido do cambio vascular e felogénio, onde temos mais
atividade celular de diferenciagdao. Os substratos sao
fornecidos pelo floema e as trocas gasosas se realizam através
da epiderme, lenticelas, folhas, célula a célula e aerénquima.

14. FATORES QUE AFETAM A RESPIRAGCAO

a) Atividade celular: a taxa de respiragdao é maior em
tecidos, 6rgaos novos e meristemas em plena fase de
crescimento. Mas considerando uma planta inteira a respiragao
em geral decresce com o0 envelhecimento celular. Quando a
fase de crescimento cessa a taxa de respiracdo é governada
pelas atividades intrinsecas dos constituintes celulares.

b) Danos mecanicos e injurias nos tecidos: cortes
ou qualquer tipo de dano mecanico em tecidos vegetais vivos,
causam aumento na taxa de respiragao no local (respiragao
de cicatrizagdo ou de lesdo). Mesmo estimulos mecanicos
que nao provoqguem danos significativos geram aumentos na
respiracdo. Observa-se também aumento na sintese de etileno
e ABA.

c) Temperatura: de modo geral a temperatura afeta
0S processos biologicos de forma muito complexa. Variando
entre orgdos, estadio e integridade dos tecidos. Geralmente
temperaturas entre 5 e 25°C a respiragdao é acelerada,
havendo grande liberagdo de CO, o que leva o QR a situa-se
entre 2,0 a 2,5. Entre 30 e 40°C observa-se aumento em
menor propor¢ao, desorganizagao das membranas
plasmaticas e efeitos negativos sobre a taxa de difusdo de O,
e CO,. Temperaturas superiores a 40°C a respiragdo sofre
gqueda em fungao da desnaturagao e inativagdao de enzimas
ligadas ao processo. A respiragao pode aumentar de duas a
trés vezes quando a temperatura sobe de 10°C (Lei de Van't
Hoff).
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d) Quantidade de substrato: os substratos (amido,
sacarose, lipidios e frutanos) utilizados nas reagdes de
oxidagao sao sintetizados direto ou indiretamente pelo
processo fotossintético. Logo, qualquer fator que venha a
afetar a producdo destes compostos afetarda a taxa
respiratoria. De maneira geral esta disponibilidade em
condigdes normais nao é fator limitante.

e) Concentracao de oxigénio atmosférico: em baixas
concentragdes de oxigénio a liberacdo de gas carbonico nao
decresce de forma significativa. Mesmo em concentragao
préxima de zero de oxigénio (anaerobiose) havera ainda
liberagdo de CO, pela via fermentativa. Um minimo de CO, é
observado em concentragdes na faixa de 2,5% de O,. Em
baixas concentragbes de O, a liberagdo de CO,, pode manter-
se mais ou menos constante ou entdo subir lentamente ou
rapidamente .

Em frutos climatéricos o oxigénio influéncia na
capacidade de estimular ou condicionar a respiragao
climatérica, ligada a produgdao autocatalitica de etileno. Em
condi¢bes de baixa concentragdo de O, (3%) associada ao
resfriamento sdao meios utilizados na conservagao de frutos
(atmosfera controlada) em bananas, maga, tomate, manga.

Em condi¢des normais atmosféricas (21% de 0,) as
variacdes respiratdrias na planta (6rgdos aéreos) sao muito
pequenas. Em tecidos mais volumosos (raizes, tubérculos,
bulbos), pode ocorre caréncias de O, em fungdo da menor
taxa de difusao.

Em solos alagados a falta de O, (hipoxia) é letal para a
maioria das plantas. Todavia, em arroz (tolerante a hipoxia)
que suporta a anoxia total por certo tempo, adaptagdes como
sistema enzimatico que consegue desdobrar o etanol e a
presenca de aerénquima, sao adequagdes importantes.
Hormonios vegetais (auxinas, giberelinas e etileno) também
participam na formagdo de aerénquima e alongamento de
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caules em condigOes de falta de oxigénio. Plantas de mangue
podem apresentar raizes adaptadas para captar oxigénio do
ar, designadas de pneumatoforos.

f) Concentracédo de CO, atmosférico: Em condigBes
normais de CO, (380 umol mol!) ndo se verifica influéncia
sobre a respiracdo de 6rgdos aéreos de plantas. No solo as
variagBes nas concentragdes de CO, (10%) e O, (proximo
de 0%) sdo mais influentes na taxa de respiracao de érgaos
subterraneos (raizes, tubérculos) e sementes em processo
de germinagao.

O crescimento e 0s processos de absorcdo de agua e
de nutrientes minerais e a germinagao de sementes, podem
ser inibidos ou atrasados em condi¢des de baixa concentragao
de O, e alta de CO, na atmosfera do solo.

Aumentos na concentragdo de CO, (3 a 5%) agem de
forma negativa sobre a respiragao (atmosfera controlada),
principalmente, quando associado a redugao de temperatura
e baixo O, (2 a 3%). Isto concorre para retardar a
senescéncia.

O CO, elevado interfere no CK, podendo inibir a
oxidagdo mitocondrial levando a formagdo de acetaldeido e
etanol.

g) Sais minerais: uma maior disponibilidade de
nutrientes minerais ou condi¢des de salinidade (estresse salino)
elevam a taxa respiratoria acima da respiragdao basal, que
esta relacionada ao acumulo de ions nos tecidos (respiracao
salina). A condigdo de estresse salino leva a um aumento na
respiragdao, maior demanda de energia, imposta pela situagao
adversa.

Em condigdes acidas (pH) as ATP__ em nivel das raizes
aumentam sua atividade para balancear a acidez citossélica
(extrusao de H*), aumentando a respiragao (consumo de

ATP). Podem-se observar redugdes no crescimento radicular
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e na respiracdao em condicbes de altamente acidas. Teores
elevados de aluminio (toxidez de aluminio) afetam o
metabolismo celular e inibem o crescimento radicular,
reduzindo a respiragao.

h) Hidratacdao dos tecidos: um bom estado de
hidratacdo dos tecidos vivos favorece a rapidez das reacdes
metabdlicas. A redugdo da hidratagdo causa redugao da
atividade respiratoria, devido principalmente a redugdo da
atividade enzimatica.

i) Agua: as reagSes enzimaticas respiratdrias tanto no
aspecto da estrutura como das fungles, sao afetadas pela
agua (hidratagdo). A agua é um ativador enzimatico eficiente.
CondigOes de rapidos decréscimos de hidratacdo, a respiragao
pode ser estimulada. Mas em condicdes de severa
desidratacao a respiracdo é afetada negativamente.

j) Reguladores vegetais: 0os promotores de
crescimento vegetal estimulam a taxa respiratéria (ex. 2,4-
D, cinetina, acido giberélico). Os inibidores do crescimento
(ex. hidrazida maleica - MH) inibem o crescimento,
langamentos e brotagfes, conduzem a reducgdo respiratoria.
Sendo, vidvel a utilizagdo em armazenamento de tubérculos
e raizes.

1) Luz: a radiacdo solar participa diretamente da
producdo dos substratos organicos gerados no processo
fotossintético. Estes sao oxidados na respiragdo. Na luz
algumas plantas, principalmente, as C, apresentam além da
respiragao no escuro ou diurna (glicélise, CK e CR), apresentam
a fotorrespiragdo (respiragdo no claro) que produz CO, e
NADH, reduzindo a liberagdo de CO, pela respiragdo oxidativa.
Na presenca da luz tecidos fotossintetizantes liberam CO,
(respiragdo + fotorrespiragdo) e consomem CO, (fixagdo pela
fotossintese) simultaneamente, ficando dificil a determinacdo
exata das trocas gasosas de CO, e O, no calculo do QR.



PARTEV

CRESCIMENTO E DESENVOLVIMENTO
DE PLANTAS: HORMONIOS VEGETAIS

1. INTRODUCAO

Os hormonios vegetais possuem a capacidade de
promover, inibir e modificar as diferentes respostas fisioldgicas,
atuando em pequenas concentragdes. Estas substancias
causam alteragoes fisioldgicas e/ou morfoldgicas, influenciando
em processos como: germinagao, crescimento vegetativo,
florescimento, frutificacdo, senescéncia e abscisdo. A agao
dos hormoénios vegetais depende das condigdes ambientais
de acordo com as caracteristicas e potencialidades genéticas
das plantas.

O conhecimento a respeito dos locais de produgao,
biossintese, vias de transporte, estrutura quimica, mecanismos
de acao e efeitos fisioldégicos dos diferentes grupos de
hormodnios vegetais, & importante para estudos que visem
alterar as respostas fisioldgicas das plantas, através da
manipulacdo destas substancias e/ou de aplicacdo de seus
similares sintéticos.
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2. CONCEITOS BASICOS

Hormoénio vegetal € um composto organico e nao
nutriente de ocorréncia natural, produzido na planta, o qual a
baixas concentragdes (10*M), promove, inibe ou modifica
processos morfoldégicos e fisioldogicos do vegetal. Sao
exemplos: acido indolilacético - IAA, acido giberélico - GA,
zeatina, etileno e o acido abscisico - ABA.

Reguladores vegetais ou biorreguladores sao
substancias sintéticas que, aplicadas exogenamente, possuem
acles similares aos grupos de hormonios vegetais conhecidos
(auxinas, giberelinas, citocininas, inibidores e etileno). Temos
como exemplos: acido naftalenacético - NAA, 6-benzilamino
purina — BA.

Retardadores vegetais sdao substancias sintéticas que
possuem a capacidade de inibir o crescimento do meristema
subapical. Retardam a alongacdo e a divisao celular no
meristema subapical ou, retardam a dominancia apical, como
o cloreto 2-cloroetil trimetilaménio (CCC, Chlormequat,
Cicocel), Paclobutrazol, Mepiquat, Uniconazole, acido
succinico-2, 2-dimetilhidrazida (SADH, daminozida).

Inibidores vegetais sdo substancias naturais (acido
abscisico - ABA) ou sintéticas (hidrazida maleica - MH) que
causam a inibicdo do meristema apical.

Estimulantes vegetais referem-se a mistura de
reguladores vegetais ou de reguladores vegetais com outros
compostos de natureza bioquimica diferente (aminoacidos,
nutrientes, etc.). Essas substancias sao eficientes quando
aplicadas em pequenas doses (9000 mg.L'), favorecendo o
bom desempenho dos processos vitais da planta, permitindo
assim a obtengdo de maiores e melhores colheitas. Podendo
ainda, em condicbes ambientais adversas garantir o
rendimento das mesmas.
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3. PRINCIPAIS GRUPOS DE SUBSTANCIAS
REGULADORAS DO CRESCIMENTO

DE PLANTAS
Grupos Endégeno _Sintético
Auxinas [AA IBA, 2,4-D, NAA
Giberelinas GA -
Citocininas Zeatina 6-BA, BAP
Retardadores = ---— CCC, SADH
Inibidores ABA MH
Etileno CoHs Ethephon
Estimulantes - Stimulate®
vegetais

4. SiTIOS DE ACAO, EFEITOS DOS HORMONIOS
VEGETAIS SOBRE A ATIVIDADE GENETICA E
MECANISMO DE ACAO

Os regulares vegetais podem atuar diretamente nas
diferentes estruturas celulares e nelas provocar alteragoes:
fisicas, quimicas e metabdlicas. Em primeira instancia os
hormoénios agem primeiro, ndo no nucleo, mas em nivel de
membrana plasmatica, onde estdo localizadas as proteinas
receptoras.

E evidente que uma das principais acdes hormonais, é
controlar a atividade genética bioquimicamente. Deve-se
ressaltar que a ativagao de genes representa um grande
processo de amplificacdo, e que a transcri¢cdo repetida de
DNA a RNAm, seguida por tradu¢do de RNAm a enzimas com
notavel atividade catalitica a baixas concentragdes, pode dar
como resultado muitas copias de um produto celular
importante. Estes produtos determinam posteriormente como
serd composto um organismo, e, por conseguinte, seu
fenotipo.
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Existem varios pontos de controle no fluxo de
informagdo genética do DNA a um produto molecular. Um
dos mais importantes se representa em nivel de transcricdo
do DNA. Outro ponto, também no nucleo, implica no
processamento de RNAm, que é controlado por enzimas cuja
acao deve estar regulada, e desta regulagdo participam os
hormoénios. Em seguida o RNAmM deixa o nucleo, via poro
nuclear, e no citosol pode traduzir-se nos ribossomos ou ser
degradado por ribonucleases. Ocorre-se a tradugdao em
enzima, a modificagdo pds-tradugcao pode ocorrer por
processos tais como fosforilagdo, metilagdo, acetilagdo e
glicosidacdo. Estes pontos também, podem ser afetados por
hormoOnios ou por outros fatores ambientais como luz e
temperatura.

O modelo de agdo dos hormonios inicia-se com a uniao
do horménio com a proteina receptora na membrana
plasmatica, na sua superficie externa. O complexo hormonio-
receptor ativa uma enzima de membrana a fosfolipase ¢ (PLC).
A PLC hidrolisa o grupo de fosfolipidios da membrana
plasmatica, tipo 4,5-bifosfato de fosfatidilinositol (PIP,),
liberando o 1,4,5-trifosfato de inositol (IP,) e o diacilglicerol
(DAG), ambos ativos, sendo que este ultimo apresenta o
glicerol (insoluvel em agua). O IP, é muito soluvel em agua e
move-se até o tonoplasto ou reticulo endoplasmatico,
causando a liberagdao de Ca** para o citosol. O DAG na
membrana plasmatica ativa a proteina quinase (PKC), esta
enzima utiliza ATP para fosforilar certas enzimas que regulam
diversas fases do metabolismo, a fosforilagdao causa
desativagdo de algumas enzimas e ativa outras.

O proprio hormoénio pode também, causar abertura
de canais de Ca** na membrana plasmatica, aumentando ainda
mais a concentragcdo de Ca** citossdlico. A PKC é ativada
pelo Ca*+*, que pode também, ativar algumas quinases e pode
se combinar com a calmodulina, formando o complexo Ca-
calmodulina (CaM), que ativa varias enzimas (quinases,
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NADquinase e ATPases). As ATPases das membranas
plasmaticas transferem o excesso de Ca** citossélico para
fora da célula e parte é armazenado no vacuolo, com liberagdo
de H*, para a parede celular, acidificando-a, podendo ocorrer
também transporte de potassio K+ para dentro da célula,
podendo ser armazenado no vacuolo. A acidificacdo da parede
celular ativa enzimas (endo-trans-glicosilase) que atuam nas
microfibrilas de celulose da parede celular, rompendo e
refazendo ligagdes, aumentando a plasticidade da parede
celular, favorecendo o influxo de agua e provocando o
alongamento celular (agao rapida). O reticulo endoplasmatico
e 0 complexo de Golgi podem sintetizar a b-glucan sintetase
e vesiculas contendo a enzima ou carboidratos, que participam
diretamente da sintese de parede celular (agdo lenta). Neste
processo o IP,, DAG e Ca**, funcionam como mensageiros
secundarios.

5. AUXINAS

Os principais sitios de sintese de auxina sdo os tecidos
meristematicos de 6rgdos aéreos, tais como gemas em
brotamento, folhas jovens, extremidades da raiz e flores ou
inflorescéncias de ramos florais em crescimento. Sua
concentragao pode variar bastante de um tecido para outro,
sendo que concentragdes mais elevadas sao encontradas
geralmente nos tecidos onde a auxina é sintetizada e
armazenada. O nivel celular promove a expansao, pois estao
envolvidas na incorporacdao de materiais na parede celular,
através do aumento da plasticidade.
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LAA 4

Figura 1: A auxina produzida pelo meristema apical é a responsavel pela
inibicdo das gemas laterais. Quando a gema apical é removida, cessa
sua produgdo e as gemas laterais podem se desenvolver.

COOH

“ @7 S

(A) (B)
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Figura 2. Formulas estruturais de algumas auxinas sintéticas: (A) acido
naftalenacético (a NAA) e (B) acido indolbutirico (IBA); e auxinas naturais:

(C) acido indolil-3-acético (IAA) e (D) indol-3-acetonitrilo.
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5.1. Principais efeitos fisiologicos
a) Alongacao celular

Primeiramente, a auxina age causando reduc¢ao na
resisténcia da parede celular ao alongamento, que ocorre
devido a quebra enzimatica das ligagdes ndo-covalentes entre
hemiceluloses e celuloses na parede celular, aumentando assim
sua plasticidade. Esse aumento permite o influxo de agua, o
gue provoca uma pressao sobre a parede celular, resultando
em alongagao. Quando a alongacdo esta completa, as ligagoes
ndo-covalentes entre celulose e polissacarideos sao
reformadas através de acdo enzimatica. Este processo é
irreversivel.

Para explicar como o afrouxamento da parede celular
ocorre, a hipbétese da acidificagdo € o mecanismo mais
conhecido, no qual a auxina induz o citoplasma a secretar
ions de H* para dentro da parede primaria adjacente, através
de uma ATPase localizada na membrana plasmatica,
provocando redugdo no pH que, por sua vez, ativa certas
enzimas da parede celular (endo trans glicosilase e b-glucam
sintetase), as quais sao normalmente inativas em pH mais
alto, causando entdao o rompimento das ligagdes da parede
celular e rapida resposta em crescimento.

b) Fototropismo

Entende-se como o movimento do érgdo da planta
em resposta a um fluxo direcional ou um gradiente de luz.
Segundo a teoria de Cholodny-Went, a luz incidida
unilateralmente causa o transporte (migrag¢ao) de auxina para
o lado sombreado, aumentando a concentragao de auxina, o
gue promove maior alongamento desta regido, provocando
inclinagdo para o lado iluminado. Quando ha bloqueio desta
migragdo auxinica, o fototropismo ndo é observado.
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¢) Geotropismo

A teoria de Cholodny-Went sobre o geotropismo,
sugere que hastes e raizes em resposta a gravidade acumulam
IAA no lado inferior. Em hastes, o IAA promove 0 crescimento
na parte inferior resultando na curvatura para cima
(geotropismo negativo). As raizes sao muito mais sensiveis
ao IAA, devido a presenca de receptores em maior quantidade
que nas brotagbes. O acumulo de auxina no lado inferior das
raizes em resposta a gravidade inibe o crescimento daquela
regidao, enquanto o crescimento normal continua no topo,
resultando na curvatura para baixo (geotropismo positivo).

d) Dominancia apical

A inibicdo do crescimento das brotagdes laterais
(gemas), nos pontos mais proximos da regido apical da planta,
€ devida a alta concentragdo de auxina nesse local de sintese.
A dominancia apical é exercida devido a agdo do IAA
translocada, que ativa no caule enzimas que atuam sobre 0s
polissacarideos da parede celular, liberando oligossacarinas
ativas essas inibem o crescimento através da suspensdo da
divisao e alongacgao celular das gemas laterais. A queda da
dominancia apical pode ser conseguida pela retirada da gema
apical ou através da aplicacdo de inibidores de crescimento
de plantas.

e) Iniciacdo e alongagao radicular

O IAA tem sido utilizado para estimular a iniciagao
radicular (primérdios radiculares). Aplicacbes exdgenas de
auxinas podem promover iniciagao radicular e desenvolvimento
radicular precoce. Entretanto, a mesma concentragao que
estimula o surgimento dos primoérdios radiculares pode inibir
0 crescimento de raizes.

f) Produgao de etileno

A auxina em concentragdes muito elevadas (101° M)
tem a propriedade de estimular a producdo de etileno em
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partes de plantas intactas e separadas. Atualmente, muitas
respostas que eram atribuidas as auxinas ocorrem devido a
producao de etileno. As elevadas concentragdes de auxinas
provocam lesdes celulares que levam a sintese desse gas.

g) Crescimento de frutos

As auxinas estdao envolvidas na extensao celular e
executam um papel fundamental em determinar padrdes de
crescimento em frutos. Na primeira linha de evidéncia observa-
se a correlacdo entre o desenvolvimento das sementes e o
tamanho e forma final do fruto. Para a segunda, aplicacdes
de auxina para certos frutos em estadios especificos do seu
desenvolvimento induziriam respostas em crescimento.

h) Abscisao

Altas concentragdes de auxina impedem a abscisao,
evitando a queda de folhas e frutos.

i) Efeito herbicida

As auxinas sintéticas, dentre elas o acido 2,4-
diclorofenoxiacético (2,4-D), sao utilizadas como herbicidas
seletivos na agricultura, pois em altas concentragdes, o0 2,4-
D mata as dicotiledoneas (folhas largas), deixando intactas
as monocotiledéneas (folhas estreitas).

j) Partenocarpia

As auxinas possuem a propriedade de promover 0
desenvolvimento do fruto a partir das células do ovario ndo
fertilizado, através da divisdao e, principalmente da alongacao
dessas células, originando os chamados frutos sem sementes.

I) Particdo de assimilados

O movimento de assimilados é intensificado em diregdo
as fontes de auxinas, possivelmente devido ao transporte
preferencial ao nivel de floema para essas regides.
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6. GIBERELINAS

Nas plantas, as giberelinas determinam importantes
alteracgdes fisioldgicas, como: floragdao, partenocarpia,
expressao sexual, senescéncia, abscisdo, germinagdo e quebra
de dorméncia. Sao sintetizadas nas regides de crescimento,
sementes em germinagdo, endosperma, frutos imaturos,
apices de caules e raizes. Ocorrendo também sintese em
fungos e algumas bactérias.

COOH

Giberelano Acido giberélico (Giberelina A,)

Figura 3. Composto do qual s3o derivadas as diversas giberelinas (a) e
formula estrutural do GA, (b).

6.1. Principais efeitos fisiolégicos
a) Crescimento de plantas intactas

O crescimento celular € estimulado por giberelinas (GA,)
em muitas espécies, especialmente anas e bianuais no estadio
de roseta, sendo mais eficiente em plantas intactas do que
em partes separadas. Esse regulador do crescimento pode
causar hiper alongacao e estimular a divisao celular.
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b) Reversdao do nanismo genético

Plantas mutantes geneticamente, que possuem 1/5 do
tamanho normal, sdao caracterizadas por encurtamento no
comprimento do entrend. Quando giberelinas sdo aplicadas
exogenamente nesses mutantes ocorrem aumento em
tamanho, atribuindo a eles aparéncia semelhante as plantas
normais.

¢) Langamento da inflorescéncia e florescimento

Plantas com habito de crescimento em roseta requerem
dias longos (DL) e tratamento frio (vernalizagao) para
florescer. Se giberelinas sao aplicadas em plantas em roseta
sob condi¢gdes nao indutivas, elas irdo promover lancamento
e florescimento. A influéncia da giberelina sobre o langamento
inclui a estimulagao da divisao celular na regiao subapical da
planta. Retardadores do crescimento vegetal bloqueiam a
biossintese de giberelina, causando uma inibicdo da divisao
celular na regido meristematica subapical, induzindo expansao
lateral do apice.

d) Mobilizagdo de reservas, efeitos na germinagdo e
dorméncia de sementes

O acido giberélico estimula a a-amilase e outras enzimas
hidroliticas promovendo hidrélise de reservas armazenadas.
A camada de aleurona é responsavel pela producdo da a-
amilase em resposta a giberelina e esta enzima é secretada
para dentro do endosperma causando a conversdao de amido
em agucar, mais solivel em agua. E considerado que a giberelina
promove crescimento pelo aumento de plasticidade da parede
celular, seguido pela hidrélise do amido em agucar, o que reduz
o potencial hidrico na célula, resultando na entrada de agua
para o interior da célula, causando alongagdo. Mobilizagdo do
amido do endosperma nos cereais € iniciada pela indugdo da
a-amilase pela giberelina.
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Além da a-amilase, existem outras enzimas hidroliticas
(proteases, hidrolases, N-redutases) as quais sao produzidas
em resposta ao GA,. O acido giberélico induz o processo de
germinagdao em sementes que normalmente requerem
condicao de frio (estratificagdo) para germinarem.

7. CITOCININAS

De maneira geral, as maiores concentracdes de
citocinina sdo encontradas em regides meristematicas, érgaos
em crescimento como: folhas jovens, sementes em
desenvolvimento, frutos e raizes. O meristema apical da raiz,
no entanto, & o principal sitio de biossintese dessa substancia
reguladora de crescimento de plantas.

Cinetina Zeatina

Figura 4. Formula estrutural da cinetina e zeatina.
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Figura 5. Exemplos de algumas citocininas sintéticas. (A) 6-benzilamino
purina (BA), (B) 6-dimetilalilamino purina (2iP) e (C) 6-(benzilamino)-9-
(2-tetrahidronipiranil)-9H-purina (PBA).
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7.1. Principais efeitos fisiolégicos
a) Divisdo celular e formagdo de 6rgaos

As citocininas sdao promotoras de crescimento, da
divisdo celular, e também participam do alongamento e
diferenciagao celular, principalmente quando interagem com
auxina. Aplicagdes exodgenas de citocinina induzem divisao
celular em cultura de tecido na presenga de auxina. Isto
também ocorre endogenamente.

b) Germinagdao de sementes

A cinetina tem sido utilizada para superar o efeito
inibitério que a luz vermelha longa tem sobre a germinacgao
de sementes de alface, que sdo fotoblasticas positivas,
podendo entdo ocorrer a germinagao de sementes tratadas
com citocinina, inclusive no escuro. O fitocromo € o pigmento
envolvido nesse fenémeno.

¢) Iniciagdo e crescimento radicular

O efeito da citocinina depende da planta e da sua
concentragao, podendo inibir e/ou promover iniciacao de
desenvolvimento radicular. Foi demonstrado que, a cinetina
pode estimular aumento na massa seca e alongagao de raizes
em plantulas do lupulo, enquanto que, sob concentragdes mais
altas, ambos 0s processos sao inibidos. Quando a cinetina foi
aplicada em raizes, em concentragdes muito baixas, houve
estimulo na fotossintese e no crescimento, mas em contato
com 0,47 mm de cinetina por mais de dois dias, o crescimento
das raizes e da planta inteira foi reduzido.

d) Desenvolvimento de gemas e brotagdes

A dominancia apical parece ser controlada por um
balango entre os niveis de citocinina e de auxina enddgenos.
As citocininas estdo envolvidas na quebra da dominancia apical,
de acordo com duas hipoteses: a) inibindo a IAA oxidase
encontrada em gemas laterais, permitindo que niveis de auxina
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se estabelecam, causando alongac¢ao da gema lateral; b) as
citocininas podem iniciar um mecanismo de dreno nas gemas
laterais, promovendo o transporte de nutrientes, vitaminas,
minerais e outras substancias de crescimento.

e) Retardamento da senescéncia e estimulo da
translocagdo de nutrientes e substancias organicas

Quando as folhas maduras sao separadas da planta,
ha uma rapida decomposicdo de proteinas e degradagao de
cloroplastos, resultando em perda de clorofila, proteinas,
lipidios, e componentes dos acidos nucléicos. A citocinina é
responsavel pela manutencdo da atividade metabdlica celular,
0 que retarda a senescéncia.

No escuro, a senescéncia é acelerada, entretando as
citocininas tém a capacidade de repor o efeito da luz pelo
atraso da senescéncia, através da manutengado da integridade
da membrana do tonoplasto. Quando as citocininas sao
aplicadas em folhas estioladas ou cotilédones, algumas horas
antes da exposicao a luz, os etioplastos sao convertidos para
cloroplastos, resultando em um aumento na taxa de producgao
de clorofila. A cinetina tem a capacidade de estimular o
transporte de substancias organicas em folhas cortadas
mantidos no escuro.

f) Movimento estomatico

As citocininas podem aumentar a abertura estomatica
em algumas espécies. Em condigdo de estresse hidrico, parece
que as baixas concentragdes de citocininas estdo envolvidas
em um mecanismo hormonal de fechamento estomatico.

8. ACIDO ABSCisICO

Os inibidores, também chamados de abscisinas ou
dorminas, sdo substancias naturais, que retardam ou inibem
o desenvolvimento de érgaos vegetais. Encontrados nos
orgaos das plantas vasculares e pteridoéfitas.
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Figura 6. Formula estrutural do acido abscisico (ABA).

8.1. Principais efeitos fisiolégicos
a) Fechamento estomatico

Quando a agua é limitada, as extremidades das raizes
apresentam percepgao a este estresse e sao estimuladas a
produzir maior quantidade de ABA, o qual é transportado para
as folhas, causando o fechamento estomatico. Este
mecanismo provoca redugcdo na perda de agua por
transpiracdo e na taxa fotossintética (assimilagdo de CO,).
Quando as plantas recebem a luz sem estresse, ha um influxo
de K+ para as células guardas, que é facilitado por uma bomba
ATPase dependente para o K*, que esta localizada na
membrana plasmatica da célula guarda, enquanto o H* e acidos
organicos (acido malico) sdo transportados para fora. O
potencial osmético torna-se mais negativo dentro da célula,
reduzindo o potencial hidrico e causando o influxo de agua na
célula, resultando na abertura estomatica (turgescéncia).

Quando as plantas estdo sob estresse, o ABA provoca
escoamento de K* para fora das células guardas enquanto H*
e acidos organicos entram, causando o fechamento
estomatico em resposta a perda da turgescéncia. Uma vez
fechado o estOmato, o ABA previne a abertura em resposta
a luz, pelo blogueamento do processo, até ser inativado pelo
metabolismo.
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b) Defesa contra estresse salino e temperatura

Os niveis de ABA aumentam em resposta ao estresse
salino, hidrico, baixas e altas temperaturas, pois estes reduzem
significativamente a disponibilidade de agua para a planta. A
sintese de ABA é regulada no nivel de transcrigdo, provocando
modificacdo da expressdao génica em plantas estressadas.

c) Dorméncia de gemas

O acido abscisico certamente € um fator indutor de
dorméncia de gemas (tubérculos) e sementes de algumas
espécies. Sob dias curtos, os niveis de ABA aumentaram nas
folhas e gemas, resultando em dorméncia, e que as aplicagoes
exogenas de ABA em gemas ndao dormentes estimularam a
dormeéncia.

d) Germinagao de sementes

O ABA impede ou retarda a germinagao de sementes
de varias espécies. Parece que este inibidor impede
naturalmente a germinagao das sementes enquanto ainda
estdao no fruto. Anula ainda o efeito estimulante das auxinas
ou citocininas na germinagao de sementes de alface.

e) Atraso do crescimento e estimulo a senescéncia

O ABA retarda o crescimento de tecidos e 6rgdos
vegetais como folhas, coledptilos, caules, hipocétilos e raizes.
O atraso do crescimento caulinar implica no desenvolvimento
de entrends mais curtos que o normal. Pode acelerar a
decomposicao da clorofila, mesmo na presencga da citocinina,
embora este hormoénio atrase a senescéncia.

f) Abscisao

O ABA induz a abscisao das folhas e frutos de muitas
espécies. Todavia, outros hormonios, particularmente o IAA
e o etileno, interagem com ABA no controle do mecanismo
da abscisao.
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9. ETILENO

Em 1934, o etileno, mesmo sendo um gas, passou a
ser considerado um hormoénio vegetal por ser um produto de
ocorréncia natural nas plantas, promovendo diferentes efeitos
no seu crescimento e desenvolvimento. E encontrado na
maioria dos 6rgdos de plantas superiores, e em alguns frutos,
com excegao das sementes. E sintetizado em muitos tecidos
vegetais em resposta as condicdes de estresse.

Figura 7. Formula estrutural do etileno.

9.1. Principais efeitos fisiolégicos
a) Germinagdo e crescimento de gemas

Quando aplicado em baixas concentragdes, pode
estimular a germinagao e o crescimento de gemas, bulbos,
estacas e raizes. No entanto, em concentragdes mais
elevadas, pode suprimir o processo de germinagao.

b) Amadurecimento de frutos

O etileno é considerado como o horménio do
amadurecimento. A medida que o fruto cresce, observa-se
um maior aumento na sintese de etileno. Concomitantemente,
a taxa respiratéria continua aumentando em algumas espécies
até que se atinja um ponto denominado climatérico (macga,
péra, banana, manga). Frutos que nao respondem ao estimulo
deste gas apresentam a respiragcdo nao climatérica (citros,
uva, cereja).



Manual de Fisiologia Vegetal 201

¢) Abscisao de folhas e frutos

O processo de abscisdao é muito importante, pois a
gueda ou nao de flores, frutos e folhas influencia no rendimento
e na eficiéncia das operacgdes de colheita. O etileno enddgeno
esta relacionado com o processo de abscisdo normal de folhas
e frutos, provavelmente tal mecanismo sofra também
influéncia de outros hormonios, particularmente auxinas e ABA.
Provavelmente, o etileno age sobre a atividade das enzimas
celulases e pectinases que atuam na zona de abscisao, o que
facilita o processo de queda dos 6rgaos. Aplicagdes exdgenas
de etileno aceleram ou causam a abscisao prematura de folhas,
frutos jovens e outros érgaos.

d) Epinastia

Algumas folhas apresentam este fendmeno (inclinagao
para baixo) quando expostas a altas concentracdes de auxinas
ou a baixas concentragdes de etileno. Por exemplo, folhas de
tomateiro, quando expostas por pouco tempo a concentragdes
de 0,1 MG L de etileno no ar, mostraram esse enrugamento.

e) Floragao

Ha muitos anos ja tinha sido observado que a fumacga
de lenha estimulava a floragdo de Anonaceas. Atualmente,
sabe-se que o etileno provoca a inducgdo floral também em
outras espécies. As plantas podem ser tratadas diretamente
com etileno ou através do uso de substancias que liberam
etileno como o ethephon (acido 2-cloroetilfosfénico), ou
indiretamente com auxinas, as quais estimulam a produgao
natural de etileno, quando em concentragcdes elevadas.

Existem evidéncias de que o etileno age como mediador
no processo de floragao induzida em plantas tratadas com
auxinas.
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f) Senescéncia

Este fenOmeno é caracterizado principalmente pela
degradacao de clorofilas, RNA, proteinas, dentre outros
fatores. Folhas e flores de algumas espécies tratadas
exogenamente com etileno tém seu processo de senescéncia
acelerado.

g) Crescimento de plantulas - geotropismo transversal

Foi demonstrado que etileno diminui a taxa de
alongagdo, causa espessamento do caule, promove a
expansao lateral e crescimento horizontal (geotropismo
transversal). Em plantulas de ervilha ou feijoeiro, atmosfera
com 0,06 mg Lt de etileno promove o geotropismo
transversal em ramos que normalmente cresceriam
obedecendo ao geotropismo negativo.

h) Produgdo de etileno em condigles de estresse

Em condicOes de estresse quimico, seca, inundagao,
radiagcdo, danos causados por insetos e mecanicos, observa-
se uma maior producdao de etileno, pelas células
metabolicamente ativas.

i) Qutros efeitos fisioldgicos

O etileno parece estar envolvido em outros processos,
como a fotossintese, transpiracdo, dorméncia, germinagao
de sementes, quebra de dorméncia de gemas, dominancia
apical, crescimento celular, cultura de tecidos, embriogénese,
iniciagdo radicular, formagao de latex e de raizes.

10. BRASSINOESTEROIDES

Os brassinoesterdides (BR) sdao encontrados em
dicotiledbneas, monocotiledéneas, gimnospermas e algas.
Geralmente tem sido detectados em muitas partes de plantas,
como graos de pdlen, flores, frutos, sementes, hastes,
brotagdes, mas ndo foi encontrado em raizes, até o momento.
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OH

Figura 8. Formula estrutural do brassinoesterdide (2a, 3a, 22a, 23a,-
tetrahidroxi-24a-metil-B-homo-7-oxa-5a-cholestano-6-um).

10.1. Principais efeitos fisiologicos

Os efeitos obtidos através de bioensaios comparativos
com auxinas, giberelinas e citocininas, sdao apresentados nas
Tabelas 1, 2 e 3, respectivamente.
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Tabela 1. Atividade dos brassinoesteréides em

comparagdo as auxinas, em bioensaios

Atividade
Bioensaios de auxina BR TIAA

(um) (um)
Alongacdo da secdo do epicotilo em feijoeiro azuki | P (10) P (100)
Alongacdo da secdo estiolada do mesocotilo em | P (10) P(1)
milho
Crescimento da secdo estiolada do epicotilo em|P (10) [P (3)
ervilha
Formacdo de raizes no hipocotilo de feijoeiro| I (1) [P (10)
mungo . _
Crescimento de gemas laterais em hastes SE (500 I (500
decapitadas em ervilha | mg.L™") | mg.L™")
Alongacao de raizes em plantulas | SE (10) |1(10)
Abertura do gancho do hipocotilo estiolado em |1 (10) I1(10)
feijoeiro | |
Mudanca no peso em fatias de tubérculos de SE (10) SE (1)
alcachofra de Jerusalém | |
Producdo de etileno em hipocotilo de feijoeiro P (1) P(1)
mungo | _
Curvatura de [dmina foliar em arroz ando [P (1) P(1)
Epinastia em plantas de tomateiro P(1) P (100)

P = promogado, I = inibicao, A = aumenta, R = retarda,

SE = sem efeito

Tabela 2. Atividade dos brassinoesterdides em
comparagao as giberelinas, em bioensaios.

Atividade
Bioensaios de giberelinas BR GA;

(um) (um)
Alongacao de hipocdtilo estiolado em feijoeiro P (10) [P (1)
Alongacao de epicotilo em feijoeiro mungo P (1) P (10)
Alongacéo de hipocotilo em pepino P(1) P(10)
Alongacao da secao apical cortada em ervihaand P (10) P(1)
Formacao do pigmento betacianina na luz |1(10) L{1])
Encurtamento da senescéncia em discos foliares P (50) R (50)

P = promogao, I = inibicao, A = aumenta, R = retarda,

SE = sem efeito
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Tabela 3. Atividade dos brassinoesteréides em
comparagao as citocininas, em bioensaios.

Atividade
Bioensaios de citocininas BR CK

(um) (um)
Expansédo dos cotilédones de pepino P (100) P (10)

Expansdo da secdo apical do gancho e extremidade SE (10) P (10)
em ervilha and

Formacao do pigmento betacianina no escuro SE (100) |P (100)
Senescéncia de discos foliares de Xanthium P (50) R (50)

P = promogao, I = inibicao, A = aumenta, R = retarda,
SE = sem efeito

a) Promogao da biossintese de etileno e epinastia

Os BR incrementam a biossintese de etileno em
segmentos de hipocétilos estiolados de feijoeiro mungo. Os
efeitos dos BR sdao semelhantes a promog¢ao da produgao de
etileno em partes de plantas ou sistemas de plantas inteiras,
e diferentes da auxina, a qual é tipicamente mais eficiente na
resposta em partes de plantas destacadas.

b) Alongagao de hastes

Os BR tém sido utilizados para promover a alongacgao
de tecidos vegetativos em uma grande variedade de plantas
em muito baixas concentragcdes. Também foi demonstrado
seu efeito no afrouxamento da parede celular em segmentos
de epicétilos de soja. A promogdo dos efeitos de BR na
alongac¢ao tem sido revelada sob luz branca, verde e vermelha
fraca. Todavia, pouco ou nenhum efeito tem sido encontrado
em condigOes de escuridao completa, sugerindo uma relagao
entre a acao dos BR e a presenca de luz.

c) Crescimento e desenvolvimento de raizes

Os BR sao inibidores poderosos do crescimento e
desenvolvimento radicular. Os efeitos dos BR e auxinas sao
geralmente similares e sinergisticos. Todavia, na iniciagao
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radicular agem de modo completamente diferente. As auxinas
estimulam e os BR tém efeito inibitdrio. Possivelmente, as
diferengas ocorrem devido a agdo independente dos BR nas
raizes ou é devido a agdao antagdnica sobre as auxinas.
Também foi observada a agdo inibitéria dos BR sobre o
crescimento de raizes e o efeito estimulante na produgdo de
etileno. Todavia, novas pesquisas sdao necessarias antes de
afirmar definitivamente estes efeitos e interagdes.

d) Cultura de tecidos

O 24 - epibrassinolide pode promover ou inibir o
crescimento celular em cultura de tecidos, dependendo das
concentracfes e da espécie de planta. Em concentragdes
baixissimas de 10-®mm, houve promogdao em células de
cenoura e inibicdo significativa em células de tabaco.

e) Outros efeitos fisioldgicos

Dentre os efeitos citados, outros foram observados,
como a promog¢ao e a alteragao na energizagao e transporte
na plasmalema, assimilacdao, incremento na diferenciagao do
xilema, aumento na resisténcia ao frio, doengas, herbicidas,
estresse salino, promogao da germinacdao e diminuigdao do
aborto e queda de frutos.

11. ACIDO SALICILICO

O acido salicilico (SA) foi COOH

encontrado em mais de 34
espécies vegetais, tendo sido
identificado em folhas e estruturas
masculinas de plantas. Os niveis
mais elevados de SA foram
encontrados nas inflorescéncias de
plantas termogénicas e plantas
atacadas por patogenos.

OH

Figura 9. Formula estrutural
do acido salicilico (acido
ortohidroxi benzoico).
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11.1. Principias efeitos fisiologicos
a) Floragao

Ha evidéncias que o SA promova a formagao de gemas
florais em associagdo com cinetina e IAA. Como a floragdo é
resultado da agdo conjunta de fatores e substancias, ainda
ndo ha comprovagdo do efeito promotor do SA, inclusive
existindo resultados contraditérios.

b) Relacdo entre SA e a produgao de calor em plantas
(termogenicidade)

A produgdo de calor em plantas foi descoberta pela
primeira vez por Lamarck em 1778, no género Arum.
Atualmente, a termogenicidade ocorre em estruturas
reprodutivas masculinas de cicadaceas e em flores ou
inflorescéncias de algumas angiospermas. Foi observado
incremento na temperatura de até 14°C acima da temperatura
ambiente em apice de Arum lilies. O SA produz calor, ativando
a respiracao resistente ao cianeto, resultando na volatilizagao
de aminas e indois de odor fermentado, 0os quais sao atrativos
para alguns insetos polinizadores.

c) Relagdo entre SA e a resisténcia de doengas em
plantas

Algumas plantas resistentes a doencgas restringem o
espalhamento da infeccdo do patégeno para uma pequena
area ao redor do ponto de penetragdo inicial onde a lesdo
necrética aparece. Esta protecdo é feita por células suicidas,
e é denominada reagdo sensitiva, que conduz a um sistema
de resisténcia adquirida. A resisténcia para patdégenos leva a
producdo de algumas proteinas de patogenicidade relativa em
plantas, podendo ser induzida por SA ou acido acetil salicilico,
na auséncia de organismos patogénicos. O SA pode ser
imobilizado como acido - O - D - glicosilsalicilico e os acidos
salicilicos livres entram no floema onde sdo posteriormente
detectados nas folhas superiores. Os incrementos de SA sao
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baixos para induzir um sistema de proteinas de patogenicidade
relativa e subseqliente resisténcia a infecgao.

12. JASMONATOS

Os efeitos dos jasmonatos sao similares com os efeitos
do etileno e do ABA. Estdao envolvidos com os sistemas de
defesa das plantas contra pragas e doencas através da
producdo de proteinas especificas denominadas JIPs
(“jasmonate-induced proteins” ).

0]

COOH

Figura 10. Formula estrutural do acido jasmédnico.

12.1. Efeitos fisiologicos

Seus efeitos podem ser de promog¢ao e inibicao de
processos morfologicos e fisiolégicos de plantas, alguns deles
similares aos do ABA e do etileno. Aplicagdes exdgenas de JA
inibem o crescimento longitudinal de plantas, comprimento e
duragdo do crescimento de raizes, crescimento de micorrizas,
formacdo de gemas florais, movimento pulvinar, biossintese
de carotendide, formacgao de clorofila, biossintese da rubisco
e atividade fotossintética. Pode também, promover ou inibir
alongagdo em mudas de cana-de-agucar, diferenciacdo em
culturas de tecidos, efeitos adversos na formagao de raizes,
quebra de dorméncia, germinacdo de pélen, germinagdo de
sementes, amadurecimento de frutos, senescéncia de
pericarpo e folhas, abscisdo foliar, formagcdao de tubérculos,
fechamento estomatico, desobstrugdo de microtubulos,
degradacdo de clorofila, respiragdo, biossintese de etileno e
sintese protéica.
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Quando aplicado exogenamente, o0 JA promove
senescéncia de folhas, com a degradagao de clorofila, e muitos
outros efeitos associados com o processo de senescéncia. O
JA parece ativar a ACC-sintase ou oxidase, 0 que incrementa
a biossintese de etileno, mas este efeito depende da espécie
e estadio de desenvolvimento da planta.

Existem similaridades, bem como diferengas, na
estrutura, propriedades fisicas e atividades do ABA e JA. Ambos
promovem o fechamento estomatico e induzem efeitos
inibitérios sobre as proteases e no armazenamento de
proteinas, em sementes de Brassica. Entretanto, somente o
JA pode induzir o acumulo de proteina em soja no estadio
vegetativo. O JA também induz enzimas e regula a expressao
génica em todas as espécies de plantas avaliadas, como em
soja em cultura de tecido, folhas de alfafa, tomateiro, batata,
cevada e cotilédones de algodoeiro.

A relagdao entre o JA e outras substancias de
crescimento necessita futuras elucidagcdes para o
entendimento dos seus efeitos nos diferentes processos da
planta.

13. POLIAMINAS

Existe controvérsia se estes compostos vegetais podem
ser classificados como uma nova classe de substancias
reguladoras, o mesmo acontecendo para BR, SA e JA.

As poliaminas podem ser classificadas como hormonios,
em fungdo das seguintes caracteristicas: sdo encontradas em
todas as células, podendo exercer controle regulatério sobre
0 crescimento e desenvolvimento quando em concentragdes
micromolares; quando seu contelddo é alterado em plantas,
o desenvolvimento é afetado, como, por exemplo, na cultura
de tecidos de cenoura e Vigna. Ocorre crescimento de calo
quando o nivel de poliaminas € baixo e formagdo de embrides
qguando o nivel é alto.
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Em plantas de tabaco, quando ocorre superproducgao
de esperimidina, anteras sao produzidas no lugar de ovarios.

As poliaminas tém apresentado grande variedade de
efeitos nas plantas, e parecem ser essenciais para o
crescimento, estando envolvidas na divisdo celular e
morfogénese.

14. RETARDADORES VEGETAIS

O controle do crescimento vegetativo é de fundamental
importancia na agricultura. Em floricultura, a redugdo do
tamanho das plantas, visando incrementar a comercializagao
e facilitar o transporte, sdao aspectos relevantes nesta
atividade. Entretanto, esta redugdao ndao deve causar efeitos
indesejaveis na cultura e nem na qualidade das plantas.
Geralmente o tamanho 6timo se encontra entre 20 a 25 cm,
para plantas envasadas.

Existem varios fatores que influenciam principalmente
a espécie. E muito importante quando se utiliza retardadores
vegetais, que eles nao, provoquem efeitos adversos na
qualidade e comportamento da planta. Essas substancias tém
sido utilizadas ha muitos anos para a manipulagdao do
tamanho, forma das e, qualidade dos produtos obtidos na
floricultura. Podem-se citar o CCC (chlormequat), daminozida
(SADH), ancymidol e o paclobutrazol, como os compostos
pioneiros utilizados em crisantemos. O Uniconazol e as
tetraciclinas, também vém demonstrados bons resultados.

Em muitos casos, plantas de centeio (ex: geranium e
zinnia), sao tratadas com retardadores, para promover
compactacdao, mantendo a qualidade para a venda e, também
promover 0 aumento da vida de prateleira.

Daminozida foi o primeiro retardador vegetal usado para
0 controle de tamanho de plantas por muitos anos. O
paclobutrazol (PBZ) é muito ativo e persistente em
comparagao aos outros retardadores, sendo que uma simples
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aplicacdo tem mostrado bons resultados. Também, apresenta
efeitos em plantas, onde nenhum outro produto foi efetivo
(ex: impateins, dianthus). Unicanozol tem demonstrado ser
muito promissor agindo como retardador em plantas, sendo
mais ativo e persistente em comparagao ao paclobutrazol.

O uso de retardadores vegetais ndo & muito comum
em termos praticos, para a regulacdo de crescimento de
arvores, mas os resultados sdo bastante promissores. A
utilizagdao desses produtos reduz a quantidade de tratos
culturais, combustivel e equipamentos na administracdao de
gramados, por exemplo. Entretanto, existem alguns
problemas associados ao uso dessas substancias como agente
quimico constante no controle de crescimento em gramados,
como: inconsisténcia de resultados, fitotoxicidade e potencial
reducdo de recuperagcao. Um dos maiores usos dos
retardadores na agricultura €, no controle do acamamento
em cereais, arroz, trigo, cevada e centeio, 0 que causa redugao
significativa na producdo dessas culturas. A redugao do
acamamento facilita a colheita. O CCC e o ethephon sao
utilizados para o controle do acamamento. A hidrazida maléica
(MH) é utilizada como inibidor em alho e batatas, durante o
armazenamento. O daminozida, paclobutrazol e o uniconazole,
foram utilizados visando a produgdo de mudas de tomate
para o transplante.

Certo grupo de retardadores age inibindo a sintese de
giberelinas, outros retardam o crescimento.

Onium compostos: chlormequat (CCC, Cicocel),
mepiquat clorado (1, 1-dimetil-piperidinum clorado), AMO-
1618 e o Phosphon D, agem inibindo a biossintese de
giberelinas, inibem a ciclizagdao do geranilgeranil pirofosfato
para o copalio-pirofosfato, anulando assim a formagdo de
giberelinas. As plantas ficam com internddios curtos e, podem
aumentar a taxa fotossintética liquida, conseguem suportar
mais a falta de agua, devido a redugdo da area foliar e
consequentemente da superficie transpirante. O CCC pode
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induzir a abertura estomatal. Outra possibilidade é que, estes
compostos podem causar o acumulo de solutos, como
aminoacidos e aglcares, 0s quais ajudariam a manter o turgor
em condigOes de baixos potenciais osmético e agua nas folhas.
Outros estresses como salinidade, temperatura e até ataque
de insetos, doencas, nematdides, sao mais tolerados por
plantas tratadas com esses compostos. Entretanto, muito
pouco se conhece sobre estes mecanismos de tolerancia.

Pirimidinas: ancymidol e o flurprimidol agem inibindo o
citocromo P-450, o qual controla a oxidagdao do kaurene para
acido kaurendico. Também, pode inibir a biossintese de GA,
interfere com o esterol e biossintese de ABA.

Triazoles: € um grupo de grande atividade como
retardadores, incluindo o paclobutrazol, uniconazole,
triapenthenol, LAB 150978, BAS 111. Inibem a oxidagao
microsomal do kaurene, kaurenol e, o kaurenal o qual é
catalisado pela kaurene oxidase a citocromo oxidase P-450.
Inibem também, a biossintese de esterol e de giberelinas,
reduzem o ABA, etileno e IAA, incrementam o conteudo de
citocininas, aumentam o conteudo de clorofila, afetando muito
pouco a fotossintese. Os triazoles induzem maior tolerancia
a estresses abidticos, nas plantas tratadas incrementam o
contelddo de anti-oxidantes ou a sua atividade anti-oxidante.

Outros retardadores do crescimento, ndo inibem a
biossintese de giberelinas:

As morfactinas, incluindo o fluorene, fluorene-9-acido
carboxilico e o clorofluorenolmetil. Eles possuem a capacidade
de afetar a morfogénese das plantas. De maneira geral as
morfactinas inibem o crescimento, enquanto que as giberelinas
promovem. Atuam como antagonistas competitivos. O
Dikegulac retarda a dominancia apical, favorecendo a brotagao
de gemas laterais.

O Ethephon pode ser considerado um retardante, pois
causa encurtamento de hastes e seu espessamento. Ele pode
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controlar o acamamento em cereais e graniferas, favorecendo
0 geotropismo transversal.

A hidrazida maléica (MH) é bloqueadora da divisao
celular, interferindo na produg¢ao da uracila (uracil). A acetamida
e 0 amidochlor agem como inibidores de crescimento em
capim. Os mecanismos de acdo destas interferéncias, ainda
ndo sdao conhecidos de forma satisfatéria. O SADH afeta a
sintese de auxinas e reduz a sintese de etileno. O CCC inibe a
biossintese de giberelinas e evita 0 acamamento em cereais
de alto porte, tornando a planta mais compacta e o caule
mais curto.

Os retardadores reduzem o crescimento de plantas
envasadas ornamentais e melhora a fluorescéncia (azaléia e
crisantemo). As plantas se apresentam mais resistentes a
condigdes desfavoraveis, como estresse hidrico, temperatura
e salino. Podem reduzir o niumero de podas em cercas vivas,
gramados e arvores de rua.

15.ACAO FISIOLOGICA DOS HORMONIOS
VEGETAIS

15.1. GERMINACAO DE SEMENTES E
CRESCIMENTO DE PLANTULAS

Existe grande evidéncia experimental na literatura
mostrando que os promotores do crescimento e os inibidores
enddgenos, estdo diretamente envolvidos na germinagdo de
sementes e no crescimento de plantulas. Estas substancias
agem sozinhas ou combinadas. Entretanto, ha ainda um
numero limitado de estudos e pesquisas que avaliam as
mudangas no crescimento e os niveis das substancias, durante
a germinacado e subseqliente crescimento da plantula.

As giberelinas sdao as substancias que estdao mais
diretamente implicadas no controle e promogao da germinagao
de sementes. O ABA, entretanto, tem sido comentado como
inibidor da germinagao, atuando como antagonista natural da
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GA. Evidéncias demonstram que os niveis enddégenos de ABA,
estdao envolvidos na regulagdao da germinagao de sementes.
O ABA evita a germinacao antes do desenvolvimento
completo do embrido, evitando a germinagao precoce. Em
condigOes de baixo potencial agua, os niveis de ABA aumentam
incrementando a sensibilidade das sementes para a redugao
do potencial agua, reduzindo sua habilidade de germinar
(dorméncia).

Em cereais, o embridao uma vez reidratado, libera
giberelina que se difunde através do endosperma e escutelo,
alcancando as células da camada de aleurona, onde induz a
producdo de enzimas hidroliticas, desreprimem genes que
codificam estas enzimas. As enzimas, entre elas a a - amilase
se difunde até o endosperma para atuar no amido, liberando
glicose. Estas moléculas se difundem e alcangam o embrido e
ai sao utilizadas como substrato para a respiragao, liberando
energia como ATP e, uma série de produtos intermediarios
como aminoacidos e hormonios. As reservas de proteinas,
lipidios e acidos nucléicos sao degradados pelas enzimas
hidroliticas (proteases, lipases, ribonucleases), dando origem
a aminoacidos, acidos graxos, glicerol e nucleotideos. O
embrido entdo dispde de moléculas estruturais essenciais para
iniciar sintese de suas préprias biomoléculas, como também
para suporte para as atividades energéticas. O embrido
comega a dividir-se mitoticamente, ocorrendo crescimento
celular e diferenciagdao. Este conjunto de processos converte
0 embrido em uma plantula jovem.

As citocininas atuam como reguladoras da germinagao.
Ela favorece a mobilizagao de reservas, aumentando a forga
de dreno, necessarias para o processo germinativo. As CK
podem causar a germinacdao em sementes fotoblasticas
positivas, em condi¢des nao indutivas, parece haver relagao
com o pigmento fitocromo. Também, promovem a divisdo e
diferenciacao celular.
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O etileno pode promover a germinagao de sementes
de algumas espécies. Entretanto, ndao se conhece qual o
mecanismo de agao. As auxinas sao importantes no processo
de alongamento celular, atuando sempre em conjunto com
as citocinias nos processos de divisdao, diferenciagao e
crescimento celular.

15.2. FLORACAO

O mecanismo e processos que envolvem o fen6meno
da floragdao, ainda necessitam de mais esclarecimentos a
respeito das modificacdes e as formas que o0 pigmento
fitocromo apresenta, motivado pelo estimulo fotoperiddico,
sobre a diferenciagdo dos primérdios florais e dos meristemas.

Sabe-se que o estimulo luminoso tem lugar nas folhas
e, que este estimulo se traduz nos apices para induzir sua
diferenciagdo e originar os primordios florais.

Na transmissdao ou transporte do estilou luminoso,
desde as folhas até o apice, acredita-se que podem atuar
varias substancias quimicas de natureza hormonal, ainda ndo
bem conhecida. Uma hipdtese recente acredita que existam
dois tipos de compostos quimicos implicados na regulagdo
do processo de floragdao: a giberelina e a antesina. As
giberelinas desempenham o desenvolvimento normal das
hastes que contém flores e as antesinas, seriam as substancias
que realmente induziriam a floragao.

Para as plantas de dias longos (DL) as GAs seriam
essenciais para a floragdao, em que as antesinas nunca seriam
o fator limitante. Entretanto, as antesinas seriam limitantes
para as plantas de dias curtos (DC), que sempre contariam
com sua quantidade suficiente de GA.

O primeiro estadio da iniciagdo da floragdao € a mudanga
fisiolégica interna no meristema, o qual precede alguma
mudanga morfoldgica. Ocorre um aumento de divisao celular
na zona central imediatamente abaixo do apice do meristema
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vegetativo. As divisdes deferenciam células do parénquima
que rodeiam o meristema, originando o primérdio floral.

O segundo estadio é a formagao da flor, a visivel
iniciagdo da flor e suas partes. Os estadios como processos
fisiolégicos sdo determinados pelo gendtipo. Todavia, em
muitas espécies o inicio do desenvolvimento reprodutivo é
regulado pelos fatores ambientais como comprimento do dia
e temperatura.

As plantas que ndo respondem a luz, para sua iniciagao
da floracdo, sao designadas de plantas de dias neutros. As
plantas que estdao sobre o controle do comprimento de luz
do dia, sdo as fotoperiodicas. As plantas DC, florescem
somente quando o periodo escuro é maior do que o critico
de luz precisa de menos luz. As plantas DL, florescem quando
o periodo de escuro € menor que o critico de luz, necessita
de mais luz. As plantas DCL (dias curtos-longo), florescem
guando dias curtos sao seguidos de dias longos e, as plantas
DLC (dias longos-curto), quando dias longos sao seguidos de
dias curtos.

O comprimento do dia é percebido em folhas de plantas,
como evento primario fotoquimico, o qual ocorre absorgao
de um féton pelo pigmento fitocromo. As gemas recebem o
sinal produzido nas folhas e translocam para os sitios de acao
(apices). Estes sinais sdo substancias, geralmente, chamadas
de florigeno, estimulo floral ou hormoénio floral.

Algumas plantas florescem quando sdao expostas a
baixas temperaturas (termoindutivas e vernalizagdo). O local
da percepgao da temperatura sao as gemas e nao as folhas
como no fotoperiodo.

Altas concentragdes de auxinas promovem a produg¢ao
de etileno, que é responsavel pela floragdo em bromeliacea.
Em geral aplicagcdes exdgenas de IAA ou ANA, inibem a
formacao de flores, quando aplicado sobre condi¢des indutivas.
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AplicacOes exdgenas de etileno podem também inibir
ou retardar o florescimento. Entretanto, também pode
promover em um numero limitado de espécies. A habilidade
do etileno em promover a floragdo € muito conhecida em
membros da familia pineaple (ex: abacaxi).

As citocininas em condi¢gdes nao indutivas de
fotoperiodo, causam divisao celular no apice e a iniciagdo floral
precoce.

Giberelinas em condi¢des ndo indutivas tem mostrado
promover a floragdo em grande variedade de plantas (ex:
cenoura). E certamente um florigeno. O acido salicilico € um
promotor da floragdao, sendo seu mecanismo ainda
desconhecido. Os brassinoesterdides e o acido jasmonico,
parecem nao estarem envolvidos no florescimento. Ja o ABA
é classificado como inibidor da floragao.

15.3. MATURACAO

A maturacdo refere-se as mudangas na qualidade do
fruto, as quais revelam que o 6rgao esta expessando potencial
reprodutivo. Esta € acompanhada por transigdo gradual na
morfologia, taxa de crescimento e capacidade de
florescimento. A duragao do periodo de maturagdo pode variar
de dias a anos, dependendo de aspectos genéticos e
ambientais.

Varios hormoénios estdo envolvidos no processo de
maturagcao. O etileno é com certeza 0 que mais influencia
nesse fendmeno. Ele determina a respiragao climatérica em
muitos frutos. Sem a presenca do etileno estes frutos nao
entrariam no processo de maturagao. Aplicagdes de 1 ppm
(mg L) em frutos climatéricos, é capaz de induzir e aumentar
a taxa respiratéria e, por tanto a maturagdo. Concentragdes
maiores (4 a 200 mg L!') podem induzir nos frutos a
destruicdao de pigmentos clorofilianos e determinar mudancgas
organolépticas caracteristicas da maturacao.



218 Elvis Lima Vieira et a/

As auxinas em altas concentragdes podem acelerar a
maturacao de certos frutos, por sua capacidade de induzir a
biossintese de etileno. As citocininas (anti-senescente) e o
GA, em geral retardam a maturagdo dos frutos, por agao
oposta ao etileno. O ABA aumenta durante a senescéncia
dos frutos climatéricos e ndo climatéricos. Seu efeito sobre a
maturagao parece esta relacionada, igualmente, ao que ocorre
com as auxinas, na capacidade de induzir a formagdo de
etileno.

Alguns fatores externos podem retardar a maturagao
de frutos: aplicagbes de GA, CK, Ca**, baixas concentracdes
de O, e de C,H,. Para o desenvolvimento normal dos frutos
baixas concentragdes de etileno sdao necessarias. Fatores
como: adigdo de ABA, IAA, altas concentragdes de O,,
aplicag8es de etileno e incremento na taxa de respiragao
climatérica (aumento de temperatura), levam a aceleragao
da maturagdo. No caminho a maturagdo alguns eventos sao
observados: aumento na produgdo autocatalitica de etileno
(permeabilidade das membranas, atividade enzimatica e
atividade respiratéria), destruicdo de clorofilas, sintese de
pigmentos coloridos (carotendides), sintese de enzimas
especificas da maturagdo, amolecimento dos tecidos, perdas
de ribossomos e mitocondrias. O fruto maduro apresenta:
mudangas na textura, cor, odor e sabor (“flavor”), elevada
concentragdo de agucares soluveis, variagdes no pH e
sementes viaveis.

15.4. SENESCENCIA

A senescéncia € o ultimo estadio da vida dos 6rgaos de
uma planta e da prépria planta. Ela se caracteriza por uma
geral degeneragao estrutural e funcional do organismo vegetal.
Sao mudancgas deteriorativas controladas endogenamente,
sao causas naturais da morte de células, tecidos, 6rgaos ou
organismos. Pode ser vista como a fase final da diferenciagao.
Ela é controlada, mas é causada por fatores exdgenos, que
provocam 0 desgaste acumulado no tempo.
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E ainda desconhecida a seqiéncia exata dos eventos
que ocorrem durante a senescéncia, sao poucas as
informagdes nesta area. A mensuragao da diminuigdo na
clorofila, proteina total, acidos nucléicos, fotossintese (redugdo
na atividade de enzimas, como: Rubisco e PeP__ ), mudancgas
nos hormonios vegetais, substancias de crescimento, aumento
da permeabilidade de membrana e abscisao, sdao de
fundamental importancia para o entendimento do processo.

Os reguladores vegetais possuem um papel central no
controle da senescéncia. Pode ocorrer interagdo entre as
substancias nesse controle ou, agdo de apenas um hormonio
vegetal no comando das atividades que englobam a
senescéncia.

As citocininas estdao envolvidas atrasando de muitas
maneiras a senescéncia. Agindo sobre os processos que
contribuem para o fendbmeno da senescéncia. As CK sdo
responsaveis pela manutencdo da atividade das clorofilas,
proteinas e dos niveis de RNA. Aplicacbes de CK sintéticas
corrigem os baixos niveis internos, que diminuem com a
senescéncia, causando um retardo no processo. As CK e o
etileno sdo opositores nos efeitos sobre a senescéncia.

Aplicagdes de auxinas naturais ou sintéticas tém
mostrado retardar a senescéncia em grande variedade de
tecidos. Ha também, numerosas citagdes na literatura onde
aplicagdes exogenas de auxinas, nao atrasaram a senescéncia
e, em alguns casos até promoveu o fendmeno. Talvez este
efeito seja devido a indugao na produgao de etileno, que ocorre
geralmente quando altas concentragdes de auxina é
administrada. Em geral os niveis de auxinas enddgenas
diminuem antes ou durante a senescéncia, sendo que em
alguns casos nao acorre alteragdo nestes niveis.

Sao muitos os relatos dos efeitos do GA sobre a
senescéncia. O GA tem a habilidade de ratardar a perda de
clorofila em folhas, frutos, apices, cotilédones e talos de flores.
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Atrasar a senescéncia, amadurecimento, degradacdo de RNA
e de proteinas, sdao eventos promovidos por aplicacbes de
GA. Os niveis de GA diminuem durante a senescéncia de alguns
orgaos, aplicagbes exdgenas retardam o processo em 6érgaos
que respondem desta forma. As citocininas e as giberelinas
retardam a senescéncia de diferentes formas. O ABA e IAA
podem interagir com o GA.

Citocininas, auxinas e giberelinas, geralmente retardam
a senescéncia em muitas plantas. O etileno, ABA e o metil
jasmonato, sao promotores da senescéncia. Aplicagdes
exogenas de etileno levam a rapidas taxas de degradacdo de
clorofilas, RNA e proteinas. Em muitos casos o0 numero de
RNAmM que se acumula durante a senescéncia, em resposta
ao etileno, o qual esta envolvido com a produgao de enzimas
que promovem 0S processos de degradacao durante a
senescéncia.

A senescéncia também, pode ocorrer sem a producao
de etileno. Isto indica que ela pode ser controlada por um
incremento na taxa de produgdo de etileno ou um aumento
na sensibilidade ao etileno.

O ABA promove a diminuigdo de pigmentos clorofilianos,
proteinas e sintese de acidos nucléicos, altera a estrutura de
membranas plasmaticas. Durante a senescéncia 0s niveis
enddgenos de ABA aumentam. Entretanto, existem trabalhos
que ndo mostram a correlagdo entre os niveis de ABA e a
senescéncia. Provavelmente, este fenOmeno deve ser
controlado ou regulado pela interagdo entre varias substancias
de crescimento. O ABA e 0 etileno atuam simultaneamente e,
ambos incrementam o nivel do outro. Os niveis de ABA,
reduzem os niveis de CK, AIA e GA.

Aplicagdes de metil jasmonato, promovem senescéncia
em plantas. Ele estimula a biossintese de etileno,
incrementando a atividade da ACCoxidase.
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Durante a senescéncia diversas mudancas bioquimicas
e fisiolégicas de fundamental importancia para o endentimento
do processo. Em folhas, aumentam os niveis de enzimas
hidroliticas, responsaveis pela degradagdo das biomoléculas.
Assim, moléculas de alto peso se hidrolisam em seus
componentes de baixo peso molecular, que sao transportados
com facilidade para as estruturas e 6rgdaos mais novos da
planta (flores, frutos e sementes em formagdao - drenos
preferenciais).

Na senescéncia ocorre redugdo no conteudo de
clorofilas, o que afeta negativamente a fotossintese.
Igualmente, verifica-se diminuicdo nos conteludos de RNA,
proteinas e amido. Ha incremento da respiragdo, aglcares
soluveis e aminoacidos livres. Todos os aumentos diminuem
no final, imediatamente anterior a morte da folha. Ocorre
aumento nos pigmentos (xantofila e carotendides) e
flavondides, que determinam as cores caracteristicas das
folhas senescentes. A permeabilidade das membranas
plasmaticas aumenta, favorecendo a saida de substancias
nutritivas. O nivel de ABA aumenta nas células estomaticas, o
que leva ao fechamento e diminui¢gdao das trocas gasosas.

O rejuvenescimento pode ser obtido através de podas
e eliminagdo de drenos preferenciais (ex: tubérculos). Altas
temperaturas, falta de nutrientes e solos secos (estresses),
estimulam a senescéncia.

Verifica-se que a repressao e desrepressao de genes
que codificam a sintese de enzimas hidroliticas especificas e
processos distintos de degradagdo, causam a senescéncia
em fungdao da agao sobre o balanco hormonal (ABA, CK e
GA).
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Resumo dos principais eventos que ocorrem no
processo de senescéncia:

1. Senescéncia promove:

nivel de acd. nucléicos (DNA, RNA)
nivel de proteinas

alteragdes nos RNA

2. Altera atividades enzimaticas:
ribonucleases e proteases

3. Alteragdes nos hormodnios endogenos:
etileno

ABA

citocininas

auxinas

4. Modificagdes estruturais, alteracdes deteriorativas
nas membranas e organelas celulares.

15.5. ABSCISAO

Nas folhas e frutos jovens os hormoénios: auxinas,
giberelinas e citocininas, sintetizados nestes 6rgdos e que
chegam de outras partes das plantas, evitam o processo de
abscisdao. A medida que o 6rgdo envelhece passa a receber
cada vez menos quantidade destas substancias, perdendo
também a forga de dreno, ficando mais vulneravel a abscisao.
Ainda ndo se conhece, detalhadamente, as causas e os
principais eventos associados a esse fenOmeno.

Em determinado momento ocorre um estimulo para
uma maior produgcdo de etileno na zona de abscisdao do
peciolo. O etileno € um agente senescente e promotor da
abscisdao. Entdao, um conjunto de eventos ocorre envolvendo:
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sintese de enzimas hidroliticas responsaveis pela degradagao
dos compostos da parede celular e consequente abscisao.

O ABA age na abscisdao devido ao seu efeito como
estimulante da senescéncia: queda na concentragdo de IAA
promove a abscisdao; aumento na sintese de enzimas
hidroliticas; hidrolise de componentes da parede celular na
zona de abscisao; acao do vento e finalmente abscisdo.

Altas concentragdes de IAA na regidao proximal
promovem a abscisdo. Mas altas concentracdes na regiao
distal impedem o fendmeno. No inicio da abscisdao a IAA inibe
0 processo, mas em estado avancgado, sua presenga é
indutora. Foi sugerido que a IAA bloqueia a agao do etileno,
no inicio do processo. Apds o inicio, a IAA induz a sintese de
etileno, o0 que provoca a abscisao.

Em condigbes de estresse, as células da zona de
abscisao perdem a sensibilidade ao IAA e ganham sensibilidade
ao etileno. As citocininas e as IAA sao eficientes em retardar
a abscisdo foliar. O ABA também € acumulado, o que acelera
a senescéncia e posterior abscisdo. O ABA pode estimular
diretamente a sintese de etileno. O AVG (aminoetoxivinilglicina)
um inibidor da sintese de etileno, estimulada pelo ABA. Em
aplicacdes exdgenas de etileno 0 AVG nado impede o processo.

O acido giberélico tem apresentado efeito promotor da
abscisdao. O GA pode atrasar a abscisdao de um 6rgao, devido
a aumentar sua atuagdo como dreno fisioldgico.

As citonininas em frutos novos aceleram o crescimento
e retarda a abscisao. As CK aumentam enormemente a forga
do dreno. Sua acdo depende do sitio de aplicagdo: a) se
aplicada em um sitio distante da regido de abscisdo, a tendéncia
€ ela acelerar o processo; b) quando aplicada na regido de
abscisdo ou acima, ela retarda a abscisao.

O acido jasmonico (JA) promove a degradacdo de
clorofila e outros efeitos associados a senescéncia, podendo
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estar diretamente envolvido na abscisao. Foi demonstrado
que o metil jasmonato, estimula a biossintese de etileno (efeito
indireto na abscisdao). O JA possui uma estrutura muito similar
ao do ABA, talvez seja esta a explicagdo de sua agao como
estimulador da liberacao de etileno.

A zona de abscisdo possui um menor diametro e um
menor grau de diferenciagao histoldgica. E formada por varias
capas de células parénquimaticas de pequeno tamanho com
paredes muito finas e delgadas. Enzimas hidroliticas
(pectinases e celulases) produzidas em grande quantidade
por células préximas, causam a destruicdo da lamela média e
parede celular primaria das células parénquimaticas da zona,
que estdo orientadas perpendicularmente as do peciolo.

Antes da conclusdo da abscisdao, ha exportacdao dos
nutrientes mdveis por meio do peciolo. Observam-se pouco
antes da queda do 6rgdo, a producao e acumulacdo de
substancias gomosas que tamponam completamente os
vasos condutores. Depois se formam varias camadas de
células, com elevado conteudo de suberina e lignina, que
evitam a perda de agua e a entrada de microorganismos.

Em termos agrondmicos, pode-se atrasar a abscisdo:
a) fornecendo 6tima nutricdo mineral, especialmente
nitrogénio, necessario para a biossintese de citocininas; b)
evitando as situagoes de estresses (hidrico, salino, nutricional,
temperatura, luminoso), os quais levam a uma produgao de
etileno e de ABA; ¢) evitando a acumulagao de etileno e altas
taxas respiratérias no amadurecimento, durante o transporte
(exportagao) e/ou armazenamento e d) aplicando inibidores
da biossintese de etileno (AVG) ou inibidores de sua acgdo 1-
MCP (1 - metilciclopropeno).
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Auxina 4
Etileno T
—— > Redugdo sintese (clorofila proteinas RNA)

ABA T
Citocinina

Reduz atividade da pectina metil esterase —»
Agdo das celulases e pectinases ——»  Pectinas soliveis ——»
Menor plasticidade da P.C. e lamela média ——»  CITOLISE—>

Rompimento do Tecido vascular (floema) —»  Rejeiglio da regido

pulvinar (distal) pelo toco peciolar (proximal) —— Formagiio

de células expandidas claviformes (peciolar)

Flgura‘ 11: Fatores que
Mecanismo de aumentam
abscisao o suprimento de
etileno:
apresentando —
as variagdes P
nos niveis de s.ﬁiié‘éﬁc.a
hormodnios e e
sequéncia de Seca

Movimento de
eventos. ACC

Etileno

Fatores que
aumentam a
sensitividade ao
etileno:
Deficit de agua
ABA
Etileno
Idade
Polinizacde
Baixa
luminosidade

. ABSCISAO

Fatores gque
afetam o

suprimento de
AUXina:

Crescimento

ativo
Fatores que Fecundacio
influenciam o Crescimento da
suprimento a semente

partir do érgdo

distal
Concentracao
ETILENO na zona de AUXINA
abscisdo
A = Fatores gue
aumentam a

sensitividade a
auxina:
Citocinina
Juvenilidade
Calcio
Fecundacio
Alta luminosidade
Auxina

| SENSITIVIDADE
A HORMOMIOS

L
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TABELA 1: ALGUNS EFEITOS FISIOLOGICOS CAUSADOS
POR HORMONIOS VEGETAIS

Efeitos Fisioldgicos

Auxinas GA Citocininas ABA Etileno
Resposta a Tropismos Sim Sim Nao Sim Sim

Crescimento de secgdo de coledptilo de aveia | sim= Sim*® Sim, Ativa Inibe Iniba™
Aumento de tamanha de células em cultura de tecidos | Sm= | Sim® | Sim | Mo [ MNio
Controle da diferenciagdo em cultura de teados | Sim Sim Sim Sim Sim
Estimula enraizamento de estacas [ sm | N3o | Vanavel | sm" | Sim
Inibe desenvolvimento radicular Sm MNao Nao Smm Sim
Esbmula divis3o do cmbio Sim Sim | Sim | Inibe™ Nio
Abscisao de folhas e frutos | Sim Nao | Sim | Sim | Sim
Ativa crescmento de frutos Sim Sim Sim* Nao Nao

Afeta orescimento de caules (hastes) | Nio | Adva | Nao | Inibe | Inibe
Interrompe o repouso de gemas vegetativas Mo sim | Sim Inibe Sim™
Favorece a germinacdo de algumas sementes | N30 | Sim | Nio | Inibe I Sim*
Favorece sintese de a-amilase em gros | Mo Sim Sim | mibe Nio
Manutengdo da Domindncia apical |~ sm | Sm | Nio I Nio I Sim

Inibe a degradacdo de proteinas e clorofila na | sim= Sim Sim™ Nio acelera | Nio, acelera
senescéncia

Ativa o pico chmaténco no processo de maturacao de | MNao Nao Nao | Nao | Sim

frutos

* Em alguns casos.

QUADRO 1: Principais grupos de hormoénios vegetais:
quimica, local de biossintese, transporte, produto sintético e
efeitos fisioldgicos.

- z LOCAL DE PRODUTO EFEITOS
HORMONIO| QUIMICA BIOSSINTESE | TRANSPORTE | SINTETICO | FISIOLOGICOS
Acido 3- Regices apicais, | Ative, Acido Alcngacao celular,
indol = meristemas, polarizado = naftalenc fototropismo,
acético primérdios basipeto, acético geotropismo,
(1AA); foliares, folhas célula a célula | (ANA); domindncia apical,
indol-23- jovens, frutos e | e via floema Acido indol | iniciagic e
acetonitrilo. | sementes em de 5a 15 butirico alongacido de
Pracursor desenvolvimento | mm h1 (aIB) raizes,
amincacido crescimento de
triptéfanc frutos, producdo
de stileno,
abscisSo, efeito
herbicida,
AUXINA partenocarpia,
particSo de
assimilados,
floracdo,
diferenciacdo de
tecidos vasculares
e astividade
cambial e,
retardamento do
amadurecimento
de frutos.
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Derivada da N° [ Apice Ativo, 6 - Divisao celular,
-adenina. A radicular e polarizado |benzila- |formagdo de drgdos,
zeatinae o sementes em | e minopur- | germinacdo de
isopentilade- |germinagdo |acropetal, |na sementes, iniciagdo e
nina (IPA) s30 viaxilema |(6 - BA); |cresciments de
naturais cinetina | radicular,
desenvalvimento de
gemas e brotagdes,
CITOCININA retardamento da
senescénda,
mecanismo estomatica,
contraole da
marfogénese, quebra
da domindnda apical,
translocagdo de
nutrientes e
substancias organicas.
Mais de 150 Tecidos Passivo @ |Todas sao| Crescimento de plantas
GAs jowvens, nao naturais |intactas,
identificadas sementes em |polanzado hiperalongacdoe,
(GA: GAs) germinagdo e |por meio germinagao de
Sintetizadas a |fungos do xilema sementes, quebra de
partir do dddo e floema dorménda,
mevaldnico partenocarpia, age
sobre o tamanho e
forma de frutos,
GIBERELINA langamento e
floresdmento, retarda
a maturagdo de frutos
e atua no dimarfisma
genético (reversdo do
nanisma)
0 CH: e Orgaos Difusao Ethephon [ Amadurecimento de
sintetizado a senescentes, frutos, abscisdo,
partir da maduros e epinastia, floracdo,
metionina estressados senesceénca,
geotrapismo
transversal, formacao
ETILENO de raizes adventicas e
producdo de latex
0ABA e um Orgao Ativo e nao| ABA Fechamento
composto ndo | maduros polarizado estomatico, dorméncia
fendlico (falhas) e em |via floema de gemas, inducdo de
sintetizado a resposta a transporte de
partir do addo |situacdes de fotoassimilados para
mevalénico estresse

ACIDD
ABSCISICO
(ABA)

(violaxantina}

sementes,
embriogénese, indugdo
da sintese protéica em
sementss na
maturacdo, absdsdo e
reduz a atividade da =
- amilase
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