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PREFACIO

Esta obra originou-se de material didatico (apostilas) da
disciplina de pés-graduagdo “Processos de Transferéncia no - Sistema
Planta-Atmosfera”, ministrada pelo autor na ESALQ/USP. O programa
da disciplina contempla aspectos de relagBes. hidricas na planta e das
trocas de vapor d’4gua e de d10x1do de carbono entre a planta ¢ a
atmosfera..

O objetivo da d1501phna que passa, portanto, a ser o deste livro,
¢ fazer com que os interessados adquiram conhecimento de como
ocorrem as relagdes da 4gua na planta e 0s mecanismos de transporte de
vapor d’4agua, de didxido de carbono e de energia entre a planta € a
atmosfera. Esse conhecimento ¢ basico para quern se” dedica ou se
dedicard 4 Agrometeorologia, & Fisica 'Ambiental, a" Ecologia, a
Fisiologia Vegetal e outros campos correlatos de estudo: Mais
especificamente, ele é de interesse’ em estudos ecofisiolégicos,
microcliméticos € de modelagem das relagdes solo-planta-atmosfera. O
estudo das rela¢des da dgua na planta enquadra-se, originariamente, na
Fisiologia Vegetal, mas suas aplica¢Ges ultrapassam bastante essa area
cientifica; para isso, basta verificar a importincia do conhecimento
sobre o balango hidrico da planta, discutido no capitulo final, em
diversos outros campos técnico-cientificos.

O conhecimento dos fluxos de massa‘e de energia no sistema
solo-planta-atmosfera (SSPA) ¢ mais vasto do que o apresentado no
livro. Embora todo esse sistema atue de forma integrada no transporte, o
solo ndo sera considerado a ndo ser de forma eventual,'porque os fluxos
de massa e dgua nesse corpo sdo tratados com profundidade em outras
disciplinas de pos-graduag@io na ESALQ, com obras ja editadas, como
Transferéncia de Massa e Energia no Sistema Solo-Planta—Atmosfera
de K. Reichardt, e Dindmica da Agua no Solo, de P.L. Libardi.

As escalas de estudo no livro vdo desde a celular-até a de uma
planta, nio se devendo esperar discussio, por exemplo, na escala de
uma comunidade vegetal. Como informado, os fluxos de 4agua, de CO; ¢
de energia sfo estudados prioritariamente sob o aspecto mecanistico. O
tratamento envolve a discussdo de modelos simples, que permitem fixar
com maior facilidade os processos de transporte e os conceitos.- Em
parte faz-se uma abordagem descritiva e, em parte, biofisica.



Como componente bioldgico, a planta é a parte mais complexa
do SSPA quanto aos fluxos. Normalmente ha um certo desconforto dos
estudantes de Biologia e de Ciéncias Agrondmicas quando se aplica
Fisica' e Matematica- nessas 4areas, muitas vezes por falta de
embasamento tedrico. Por outro lado, o estudante com boa formago em
Ciéncias- Exatas, mas pequena em Bioldgicas, normalmente tem
tendéncia de desprezar os detalhes ¢ a complexidade da estrutura e da
~fisiologia da planta, tratando esta como uma “caixa preta” que funciona
como um sistema fisico simplificado, o que também restringe o pleno
conhecimento dos fendmenos. -

 Pensando nessa diferenga de formagdo dos interessados,
procurou-se introduzir - nos quatro primeiros capitulos algum
conhecimento-bésico, tanto bioldgico como fisico, em grau minimo para
entendimento dos capitulos seguintes. Assim, primeiro capitulo &
introdutério, sobre a importincia da 4gua, das trocas gasosas e
energéticas no crescimento e desenvolvimento vegetal. No capitulo II
sdo - discutidos aspectos das estruturas de orgdos, tecidos e células
vegetais. ‘O terceiro e o quarto capitulos abordam, respectivamente,
aspectos fisico-quimicos da atmosfera e de propriedades fisico-quimicas
da dgua e de solugdes aquosas. v

O quinto capitulo aborda as relagdes da agua em equilibrio em
células, orgéos e tecidos vegetais. O sexto capitulo complementa o
anterior; discutindo a dindmica da dgua no interior da planta, iniciando o
estudo do transporte de massa entre a planta e a atmosfera, que se
completa no sétimo capitulo, através da descri¢do das trocas de vapor
d’dgua e de didxido de carbono. As trocas de energia entre planta e
atmosfera sfo discutidas no oitavo capitulo. Finalmente, um ultimo
capitulo tem por tema o balango hidrico da planta.

A maior pretensdo foi apresentar um material, em portugués,
que introduza os interessados no conhecimento de processos
importantes .que fazem parte das relagdes planta-ambiente e que se
tornam necessérios na Ecofisiologia Vegetal, na Ecologia e nas Ciéncias
- Agrondmicas. O nivel introdutério ndo significa, necessariamente, que o
tratamento ¢ simples, sendo direcionado a profissionais e estudantes
com formagdo mais avangada, ou seja, de pos-graduagdo. ‘O
conhecimento mais  profundo e abrangente dos tdpicos deve ser
procurado na literatura, normalmente em lingua estrangeira. Ha obras de
referéncia mais completas em tratamento, conteudo e extensdo dos
temas, como Physicochemical and Environmental Plant Phyisiology (P.

xi

S. Nobel), Biophysical Ecology (D. Gates); Water Relations of Plants
and Soils (P. J. Kramer e J. Boyer), Plant Energetics (O. S. Ksenzhek ¢
A. G. Volkov), Climatologie de I’Environnement (G. Guiot). Em varios
capitulos, faz-se descri¢do de métodos e técnicas de medidas das
varidveis empregadas, mas de forma sucinta, pois os objetivos do livro
ndo comportam o grande detalhamento exigido para um bom
conhecimento metodoldgico; para tal, o leitor encontrara literatura
indicada. :
Espera-se que um texto em portugués e que fornece o
conhecimento basico dos temas tratados, facilite o aprendizado dos
estudantes e subsidie os profissionais que necessitam das informagdes
nele constantes. ‘ ’

Como qualquer obra, com certeza nao estd isenta de erros e
problemas, solicitando-se a compreensdo e a colaborag@o dos leitores
para que déem conhecimento deles ao autor. Sinceros agradecimentos
devem ser feitos aos nossos orientados de doutorado, Engenheiros
Agronomos MS Fabio Ricardo Marin, Evandro Zanini Righi, Felipe
Gustavo Pilau, Shiguekazu Karasawa e ao Bel.. MS Robinson Luis
Tuon, pelo trabalho de elaboragdo de figuras, de formatacdio e de
revisdo grafica. »

O Autor
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HWPORTANC#\ECOFHNOLQGW&AEULAGUH[EDAS
TROCAS GASOSAS /ENERGETICAS ENTRE A PLANTA
E A ATMOSFERA

1. INTRODUGAO

O solo e a atmosfera s@o os constituintes fisicos do ambiente no
qual a maioria das espécies vegetais de interesse agrondmico crescem e
se desenvolvem. Sdo eles que fornecem, de forma natural, as -
substdncias necessarias ao crescimento e ao desenvolvimento das
plantas, regulando a magnitude desses processos com o concurso da
energia disponivel no meio. O crescimento vegetal ¢ reflexo do balango
de carbono na planta, que depende dos processos de fotossintese e de
respiragdo nos vegetais, os quais, por sua vez, dependem de uma
complexa série de fatores ambientais, como disponibilidade de agua, de
nutrientes e de energia. _

O solo exerce o papel de fixagdo das plantas e funciona como
reservatorio de nutrientes e d4gua. No caso de plantas hidréfitas e no uso
de determinadas técnicas de produgdo de alimentos, como na
hidropdnica, o solo ¢ substituido por um meio aquoso ou um substrato
especifico. J& o meio gasoso representado pela atmosfera ¢é
insubstituivel = na  natureza ao  exercer seu papel no
crescimento/desenvolvimento vegetal. A atmosfera é a fonte de gas
carbbnico e oxigénio, dois gases fundamentais para a planta. Além
disso, ela desempenha fungdo importante no ciclo hidrolégico, ao ser o
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"dreno" para o vapor d'dgua evaporada e/ou transpirada e a fonte natural
de reposi¢do hidrica na superficie terrestre, pela precipitagéo.

Da segunda década a metade do século 20, foi desenvolvido o
conceito- do "continuum"- ou sistema solo-planta-atmosfera (Huber e
Gradmann, citados em Kramer e Boyer, 1995), que enfatiza as inter-
relagdes dos fatores edaficos, vegetais e atmosféricos na regulag¢do das
condi¢Bes hidricas das- plantas. A partir de Slatyer e Taylor (1960),
generalizou-se o0 uso desse conceito nos estudos das relagdes hidricas
.das plantas, j4 que muitas vezes a completa compreensdo do processo
de transporte e da regulagdo hidrica ‘das plantas exige o conhecimento
do que ocorre nas trés partes do sistema.

~ Neste texto, essas relagdes estdo centralizadas nas partes planta e

_ atmosfera, constituindo um "subsistema" dentro do sistema principal. O

objetivo & estudar a 4gua em equilibrio e sua dindmica entre a planta € a
atmosfera, bem como a relagdo com 0 balango energético das folhas.

Por outro lado, as trocas hidricas e de diéxido de carbono entre as
plantas e a atmosfera estio associadas, em certo grau, as trocas
energéticas. O fluxo transpiratério, por exemplo, atua no balango
energético e afeta a temperatura das folhas. Além disso, a 4gua € uma
substdncia envolvida na fotossintese, tanto pelo fato de participar
‘ d1retamente de reagdes nesse processo, como pelo fato de sua
dlspomblhdade atuar na propria regulacdo estomatica e, portanto, nas
trocas gasosas.

O enfoque a ser dado estara direcionado aos mecanismos dos
processos. A escala de estudo sera a de uma planta, outras vezes a de
uma folha, chegando-se varias vezes a de orglos e de células. O
objetivo nfo ¢ tratar os processos de trocas gasosas € energéticas na
escala de uma comunidade vegetal, como o faz, por exemplo, a
‘Micrometeorologia. O enfoque estardi mais préximo da Fisiologia
Ecolégica, mas com tratamento preferencialmente biofisico, A
transferéncia de massa no solo nfo serd discutida com profundidade,
podendo o leitor encontra-la em textos especificos.

O transporte de dgua serd estudado desde a sua absorg@o pelas
raizes, 0 seu transporte na fase liquida através dos 6rgdos, variando-se a
escala desde a celular até a de uma planta, seguindo-se-o estudo da
perda de vapor. (transpiragdo). Como base para o conhecimento desse
transporte, um capitulo serd dedicado & dgua em equilibrio na plantas.
Aproveitando o tratamento biofisico do fluxo de vapor, ser4 estudado de
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forma anédloga o mecanismo de transporte de CO, até os cloroplastos. O
tratamento biofisico dos fluxos serd finalizado com as trocas energéticas
entre as folhas e a atmosfera, procurando mostrar a eficiéncia da
conversdo energética em uma planta a partir da absorg¢do de energia
radiante € o aspecto do balango global de energia.

2. IMPORTANCIA DA AGUA PARA OS VEGETAIS

A disponibilidade de 4gua e de energia radiante, junto com a
temperatura, sdo importantes fatores fisicos do ambiente a governar a
distribuigdo das espécies vegetais na’ Terra. Na agricultura, a
disponibilidade hidrica ¢ um dos grandes fatores que condicionam a
produtividade e o sucesso de uma cultura. A importancia ecologlca da
agua esta associada ao fato de que quase todos os processos fisioldgicos
das plantas sdo, direta ou indiretamente, afetados pelo suprimento
hidrico (Kramer e Boyer, 1995). A importancia ﬁsmloglca da agua
decorre das fungdes que ela desempenha na planta, como:

a) Principal constituinte

O conteudo de dgua dos vegetais varia com o tipo de 6rgdo ou
tecido e com o balango hidrico, mas sob condi¢Bes normais ela € o
principal constituinte dos orgdos vegetais. Excecéo feita as sementés -
secas, nas quais a fragdo 4gua representa valores baixos em relagdo a
massa de matéria fresca (exemplos: 10 a 13% no milho, 5% em
amendoim), em todas as outras partes da planta ela é o constituinte em
maior propor¢do sob condi¢des adequadas de disponibilidade hidrica no
solo. Em raizes, representa 70% ou mais da matéria fresca, chegando na
regido apical, por exemplo, a ultrapassar 90%. Em caules de herbaceas,
a dgua atinge mais de 60%, em certos casos chegando a mais de 80%;
em lenhosas a propor¢do ¢ menor. Em folhas jovens de alface ela
representa- mais de 90% da massa. fresca de milho, mais de 77%,
proporg¢des encontradas, também, em frutos de tomateiro e macieira.

b) Excelente solvente

O fato da 4gua ser praticamente o solvente universal e de estar
presente de forma continua através da planta faz com que ela seja o
principal meio de transporte de gases,.rhinerais e solutos nos vegetais.
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c) Reagente :

A 4gua é reagente em processos metabolicos vegetais, como na
fotossintese, onde atua como fonte de protons (H") para a redugéo de
CO, & carboidrato ou na hidrdlise do amido, conforme a equagdo:

(C6H1005)n+ﬁ.H20—9F(. C6H12O6) N (1.1)

amido - .-glicose

d) Manutencio da turgescéntia

A turgescéncia € considerada importante para o elongagao da
célula, a manutenco da forma de plantas herbaceas, os movimentos de
folhas, pétalas florais e de estruturas especializadas, bem como para a
regulagiio da abertura estomética. A sua perda causa murcha das folhas,
fechamento dos estdmatos e paralisagdo do crescimento. A agua, devido
a sua relativa incompressibilidade, desempenha papel fundamental
1NEeSses processos.

e) Regulacio térmica dos tecidos
" Os altos valores de calor especifico e calor latente de vaporizag@o
da 4gua (cap. IV) permitem alta absor¢do de radiagéo e dissipag¢do de
energia, contribuindo para a regulago térmica dos tecidos, mantendo a
temperatura dentro de limites apropriados ao metabolismo.

3. IMPORTANCIA DAS TROCAS GASOSAS E ENERGETICAS
ENTRE AS PLANTAS E A ATMOSFERA

Ao mesmo tempo em que perdem agua na forma de vapor, as
plantas trocam diéxido de carbono e oxigénio com a atmosfera.

_ O CO, atmosférico € a fonte de carbono na fotossintese,
estimando-se que cerca de 72 bilhdes de toneladas desse elemento s&o
fixadas anualmente na forma de compostos orgénicos, dando origem a
cadeia trofica na Terra. A respiragdo estd intimamente associada ao
processo de formagdio desses compostos. De forma simplificada, as
equacdes desses processos podem ser escritas da seguinte forma:
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FOTOSSINTESE:
O+ HO—mE (00, 12)
RESPIRACAQ: |
CeH 304 +60, +6H,0 = 6CO, +12H,0 (1.3)

Deve-se compreender que essas sdo equagdes gerais de processos
bastante complexos, que ocorrem em multiplos estigios. A fotossintese,
por exemplo, envolve reagdes com absor¢do de energia radianté (luz), a
qual ¢ direcionada para um centro de reacio, onde se inicia uma série de -
reagdes de oxi-redugdo, que transformam a luz capturada em ligagSes
quimicas energéticas de compostos como o nucleotideo de piridina
reduzido (NADPH) e o trifosfato de adenosina (ATP). O CO, absorvido
pelas folhas é reduzido a carboidrato (representado na’equagio 1.2 por -
CH,0) por uma série de reagdes acopladas ao consumo do NADPH e
do ATP, fornecedores de energia, denominadas de reagdes no escuro,
pelo fato da luz ndo estar nelas envolvida diretamente. o

De forma simplista, a equaco’da respiracdo representa o inverso
daquela da fotossintese, sendo a glicose (CgH;,06) oxidada a CO,,
através de uma complexa série de reagdes que ocorrem em’trés estagios
nas células (glicolise, ciclo de Krebs e cadeia de transporte eletrdnico),
dando seqiiéncia as transferéncias energéticas para o crescimento € a
manutengdo das plantas. Parte do carbono incorporado via fotossintese
retorna a atmosfera na forma de CO; pela respiragio, de modo que
ambos os processos determinam o balanco liquido de carbono das

" plantas e, portanto, 0 seu crescimento, e o rendimento agricola. As

trocas gasosas envolvidas nesses dois processos tém, também, papel
importante no equilibrio superficie-atmosfera, principalmente no que se
refere a0 CO,, pelas variagdes de concentragdo désse gas na atmosfera.
Uma tentativa de contrabalancear a emissdo antrépica do CO, na
atmosfera e diminuir o "efeito estufa", é promover o "seqilestro" do
carbono pelo aumento de florestas implantadas. ‘

Além do aspecto de conversdo de energia radiante em energia
quimica a partir da fotossintese, que determina a origem da cadeia
tréfica e, em larga escala, a vida na Terra (deve-se lembrar que, embora
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em pequenissima proporg¢do, ocorre também a fixagfo nfo fotossintética
do C, através dos organismos quimiossintéticos), as trocas gasosas atuam
no balango energético das folhas, participando da regulagdo de sua
temperatura, de maneira a deixéa-la dentro da faixa de valores adequados
aos processos fisiolégicos das plantas e de adaptag:ao destas ao
ambiente.

O vapor d'agua transpirado é o componente que desempenha
_papel direto nessa regulagdo. Uma folha exposta a intensa radiagdo solar
sofre uma elevada carga térmica (ou carga radiante), que pode causar
um aumento de temperatura a niveis intoleraveis para o 6rgdo em um
tempo curtissimo (minuto, por exemplo). O mecanismo para evitar o
superaquecimento da folha € a dissipagdo da carga radiativa por trés
processos’ gerais: a emissdo (ou re-irradiacdo) de ondas longas; a
dissipagdo por calor sensivel, por circulagdo de ar em torno da folha
(condug@o/convecgdo) e por calor latente de vaporizagdo. Este ultimo
exige um dispéndio de energia de cerca de 2,45 MJ por kg de agua (a
20° C), contribuindo para o resfriamento da folha. Em geral, o processo
de re-irradiagdo ¢ o predominante na dissipa¢do, mas o0s outros
processos podem colaborar efetivamente para a perda de calor, em
circunstancias e graus que serdo discutidos no capitulo VIIL
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FUNDAMENTOS DE ORGANIZAQAO E ESTRUTURA
- DAS PLANTAS SUPERIORES -

1. INTRODUCAO

O entendimento das relagdes da dgua na planta, das suas trocas
gasosas ¢ energéticas com a atmosfera exige o conhecimento béasico da
sua organizagdo e estrutura. Nos itens seguintes, faz-se uma revisio
resumida da classificagdo das plantas superiores com base em estruturas
reprodutivas, bem como da estruturagdo das células e de 6rgdos
vegetais. O leitor interessado em aprofundar esse conhecimento pode
consultar muitas obras & disposi¢do que tratam especu‘icamente do
assunto, citadas no texto.

2. CLASSIFICAGAO DAS PLANTAS SUPERIORES COM _BASE EM
ESTRUTURAS REPRODUTIVAS

O reino vegetal é extremamente diversificado e composto de
aproximadamente 350.000 espécies. No nosso caso, interessam as
plantas superiores, representadas por cerca de 250.000 espécies, das
quais algumas centenas tém interesse agricola. Quanto a organizacio e
estrutura apresentam, também, grande diversidade, mas para fins
didaticos e dentro do interesse dessa obra, as plantas podem ser
agrupadas com base em caracteristicas que as tornam préximas entre si,



Organizacdo e estrutura das plantas S 8

como o fato de serem.produtoras de sementes- (fanerégamas ou
espermatofitas) e de possuirem um sistema vascular bem desenvolvido.
A colonizagdo dos continentes pelas plantas superiores € 0 seu
predominio numérico no reino vegetal sdo conseqiiéncias desses
aspectos. Por exemplo, a existéncia de um sistema de alta condutdncia
hidraulica no caule permite-lhes transportar 4gua e sais minerais por
. longa distancia do solo até a atmosfera, de forma eficiente e, mesmo
com o crescimento vertical acentuado em muitas espécies.

Quanto as formas de produgcdo de sementes, elas podem ser
divididas em duas grandes classes:<a) as gimnospermas, cujas sementes
desenvolvem-se na superficie ou em extremidades de uma estrutura
denominada carpelo ou folha carpelar, portanto com sementes néo
encerradas em ovério, sendo o agrupamento de carpelos denominado
cone ou estrébilo (Figura 2.1); b) angiospermas, que apresentam évulos
e sementes encerrados dentro do pistilo ou megaspordfilo que, ao se
dilatar, transforma-se em fruto (Figura 2.2).

Pinus Araucaria Pinus

Araucaria

Folhas
carpelares
(com 6vulos)

INFL. FEMININA

INFL. MASCULINX'

Figura 2.1. Inflorescéncia masculinas (microstrébilo) e femininas (megastrébilo)
de Araucaria e Pinus. (Adaptado, com base em Joly,1966 e Ferri, 1974)

Um aspecto estrutural usado para separar as angiospermas em
dois grupos € a presenca de um ou mais cotilédones, 6rgéos de reserva
importantes na- fase- inicial de desenvolvimento. As plantas de
dicotiled6neas apresentam dois cotilédones ou folhas atipicas, curtas e
espessas, que - regridem - com o- desenvolvimento da planta. Nas
monocotileddéneas, o cotilédone apresenta-se como um 6rgdo atrofiado
(escutelo), que- permanece nas sementes quando elas germinam,
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servindo para transferir - & planta em crescimento as reservas
armazenadas no endosperma. Do :

Grio de
pélen Antera

Estigma —-—~\

Tubo
polinico i
Estigma Filete {PA‘lftf
Bstilete - Pistilo -
Ovario e
Pétala

Megagamet6fito

Integumentos

Receptaculo

Pedunculo ———-—i>

&
Ed
1

Figura 2.2. Corte longitudinal esquemdtico de uma flor de angiosperma.
(Adaptado de Fuller e Ritchie, 1967).

3. ESTRUTURA DA CELULA VEGETAL ~

‘ As células sdo as unidades estruturais e funcionais de um ser
vivo. A sua estrutura pode variar em alguns detalhes nos diferentes
tecidos, em conseqiiéncia da fungdo desempenhada por eles. Um
exemplo de estrutura de uma célula vegetal ¢ mostrado na Figura 2.3,
com suas estruturas sub-celulares maiores.

Um dos componentes tipicos da célula vegetal é a parede celular,
que desempenha papel importante nas relagdes hidricas, no fluxo de
ion§ e no cyescimento de drgdos. Ela normalmente é composfa de trés
regides - parede primdria, parede secundéria e lamela média, sendo
que a estrutura secundéria deixa a parede menos flexivel (Figura 2.4).
As paredes sdo constituidas por microfibrilas, que tendem a serem
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entrelacadas na- estrutura primaria ‘e paralelas na secundaria. As
microfibrilas sdo constituidas de celulose, a qual representa 25 a 50%
do material orginico da parede. Os- intersticios das paredes sdo
constituidos . de - polissacarideos” ndo-celulosicos  (hemiceluloses,
pectinas, ligninas - estas somente na parede secundéria e responsavel
pelo aumento da rigidez da parede com o passar do tempo), proteinas,
silicatos (em gramineas), 4gua ~ligada e 4égua livre, cations
(principalmente calcio).

R

Ntclo  Mitocondria

1l
|

’{}(—— Plasmodesmos

Parede
celular

Tonoplasto

Plasmalema

endoplasmético

Figura 2.3 Esquema de uma célula de folha vegetal. (Adaptado de Ferri, 1974).

Todo o complexo da célula vegetal, desconsiderando-se a parede,
¢ denominado de protoplasto. A compartimentagem da célula ¢
'decorrente da presenga das membranas, que sdo estruturas
extremamente importantes para o metabolismo celular, pela sua
propriedade de permeabﬂldade diferencial, constituindo-se em
verdadeiros "filtros" para a célula e suas or ganelas permitindo, por
exemplo, a difusdo de gases, de 4gua, de minerais e a retengdo de
substancias importantes como o trifosfato de adenosina. Além disso, os
sistemas membranosos contém enzimas para as reagdes bioquimicas.

» As membranas sdo tio importantes para as células que ha um
ramo cientifico da Biologia — a Membranologia — para seu estudo. As
propnedades fisico-quimicas das membranas derivam da sua
orgamzag:ao estrutural que, embora objeto de pesquisa ha muito tempo,
ainda ¢ motivo de estudo. Assume-se que sua estrutura ¢ composta de
proteinas e uma dupla camada de fosfolipideos (modelo de mosaico
fluido, Figura 2.5). A dupla camada de fosfohpldeos apresenta regides
que- atraem éagua ("regides hidrofilicas") e regides que a repelem
("regides hidrofébicas"). Os terminais hidrofilicos sdo voltados para a
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parte externa e os hidrofobicos para as internas- da membrana. As
proteinas sdo classificadas em dois tipos: a) as integrais, embebidas na
dupla camada lipidica, permitindo que uma parte delas interaja com-a
parte externa da células, outra parte com a regido hidrofobica e uma
terceira com o citossol; b) as periféricas, ligadas a superficie da
membrana. Outros componentes da membrana sdo agua, que ocupa até
metade da sua massa, esteroides e ohgossacarldeos

Lamela Parede " Parede

média l primdria secunddria
Microfibrilas N, i Q G BQUQ Bg O Plasmalema '

Intersticios o 6 0 a 0
(hemicelulose, 10 ofd 0
pectinas, B hG opunort
proteinas, dgua, 0 8 8
cations) ; 0 gne 3 O

A [} GM

f 1Mm

Figura 2.4 Esquema da estrutura da parede em célula adulta. (Adaptado de
Nobel, 1999). '

] 'Camada

Snm Y lipidica
Cadeias laterais ) . dupla
de 4cidos graxos T
Regido polar
hidrofilica Proteina
X ef
- globular

Figura 2.5 Modelo de estrutura de membrana celular. (Adaptado com base em
Campbell, 1993)

As organelas das células sdo delimitadas por membranas. Os
cloroplastos (Figura 2.6), fundamentais no processo fotossintético, sdo
constituidos: de uma matriz denominada estroma, que contém as
enzimas de fixagdo de CO,, circundada por membranas duplas onde a
propor¢do de lipideos é maior que a de p1otelnas sendo a externa mais
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permeavel a pequenos solutos. O sistema membranoso dos gloroplag}os
estende-se ao seu interior formando as lamelas, que em muitas regioes
formam discos (tilacéides) cuja superposicdo forma os grana, hgac}os
por extensdes lamelares. Esse sistema €. cogstituido em proporgdes
aproximadamente iguais - de proteinas ¢ lipideos, sendo que oS
pigmentos fotossintéticos ficam ancorados nas lamelas. As proteinas
favorecem a transferéncia eletronica na fotossintese.

Membranas _ Tilacdides Lamela Granum
Estroma

Figura 2.6 Esquema de estrutura de um cloroplasto. ;

As mitocondrias (Figura 2.7), ligadas a respirggﬁo, ao ciclo de
oxidacfio e a sintese de ATP, sdo também constltu.idos por uma
membrana limitante dupla, permedvel a sacarose, émon; e cations
pequenos, sendo que o sistema membranoso estende-ge ao interior para
formar as cristas, que contém enzimas responsaveis pelo transporte
cletronico e formacgdo do ATP. A estrutura da mitocdndria é complet‘ada
com a matriz, regido viscosa contendo as enzimas envolvidas no ciclo

de oxidacdo..

Cristas

4

Membrana
Externa  p\embrana Espaco
Interna Intermembrancso

Figura 2.7 Corte esquematico mostrando estrutura de uma mitocéndria.
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Outras organelas sdo: os ribossomos ou microssomos, ligados a
sintese de proteinas; os peroxissomos, ligados a fotorrespiragdo; .0s
glioxissomos, que contém enzimas para desdobramento de &cidos
graxos, principalmente nas sementes em germinagéo. :

A estrutura celular tem a presenca do vaciiolo, um compartimento
importante para as relagdes hidricas e que chega a ocupar até 90% do
volume da célula adulta, tendo fun¢des de isolamento de substincias
indesejaveis ao metabolismo celular e de regulagdo da pressdo de
turgescéncia para manutencdo da sua forma. Ele ¢ delimitado pelo
tonoplasto, membrana que contém em seu interior uma solucfo aquosa
com ions orgdnicos e Iinorgdnicos, agucares, sais, aminoacidos,
proteinas, taninos, pigmentos e cristais minerais. Além disso, a célula
contém o nucleo (sede do material genético), a estrutura de Golgi ou
dictiossomos (provavelmente envolvidos em sintese de polissacarideos
para a formacdo da parede celular), o reticulo endoplasmadtico (sistema
que, junto com a estrutura de Golgi, pode estar ligado a distribuico de
produtos através das células) e inclusGes denominadas plastideos
(cromoplastos, pigmentados, o maior dos quais s@o os proprios
cloroplastos ¢ os leucoplastos incolores, armazenadores de substincias
como amidos, 6leos e proteinas). Uma caracteristica interessante sdo as
interligacdes entre células, denominados de plasmodesmos.

A estrutura celular genérica discutida acima pode ser modificada
nos diferentes tecidos. As principais modificagdes de interesse para o
nosso estudo serdo ressaltadas na descrigcdo da estrutura dos drgéos.

4. ESTRUTURA DOS ORGAOS VEGETAIS

4.1. Raizes

A raiz é o 6rgdo de absor¢do de dgua e minerais, além de exercer
a funcdo de ancoragem da planta no solo. As dicotileddneas
normalmente apresentam raizes ramificadas, sendo uma principal,
enquanto que as monocotiledoneas tendem a apresentar raizes
fasciculadas.

A Figura 2.8a mostra um diagrama de uma raiz primdria em
elongacgfo. ‘A regidio apical apresenta a coifa, composta de células
ndo diferenciadas, com fungdo de penetragéo e orientagdo no solo, seguida
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pela regido meristemadtica de crescimento da raiz. Essas duas regides
sdo pouco eficientes. quanto a absor¢do de agua e nutrientes. Mais
acima, encontra-se a regido de elongac¢do com elementos imaturos do
xilema, seguida pela regido de maturagdo com vasos libero-lenhosos
totalmente diferenciados e onde ocorre o maximo de absorgdo. A
distdncia a partir do 4pice na qual os varios tipos de tecidos se
diferenciam e entram em maturagdo depende do tipo de raiz e das
condi¢Bes de crescimento, sendo a eficiéncia de absor¢do varidvel ao
longo do eixo longitudinal. ,,

A Figura 2.8b mostra um corte transversal da regido de absor¢éo
de 4gua e sais A epiderme é importante na absor¢do por conter os pélos
radiculares, que permitem até dobrar a superficie de contato como o
solo. Os pélos originam-se como protuberancias das células epidérmicas
ou de células especializadas (tricoblastos) em algumas espécies,
podendo também crescer a partir da sipoderme, uma camada compacta
de células atrés da epiderme. O tecido seguinte € o cortex, constituido
de algumas camadas de células. Ele ¢ seguido, mais internamente, pela
endoderme, uma camada de células com a caracteristica principal de ter
um espessamento grande das paredes tangenciais, com reforcos de
lignina nas paredes radiais, que desempenham um papel importante no
transporte hidrico, pois aparentemente representam uma barreira a
entrada de 4gua e solutos. Nas paredes dessas células ha perfuracdes e
os plasmodesmos estendem-se através delas, ligando-as com o cilindro
central. O grau de, suberizagdo varia ao longo do eixo longitudinal: ha
regides de endoderme suberizada, mas que possuem células de
passagem para facilitar o transporte de substancias, principalmente em
gramineas. Em dicotiledéneas com crescimento secundario das raizes, a
deposi¢do de lignina ou suberina ocorre como estrias presentes nas
paredes anticlinais (estrias de Caspary). As estrias fazem com que a
endoderme n#o fique excessivamente reforcada, o que dificultaria o
crescimento secundario.Mais internamente ocorre o periciclo, tecido
meristematico que produz raizes laterais. Finalmente, a regido mais
interna é constituida pelos tecidos vasculares (xilema e floema), entre os
quais encontra-se o cdmbio, cujas células dividem-se e se diferenciam
em novos tecidos de xilema e floema.
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Figura 2.8 Esquemas de estrutura longitudinal de raiz primaria: (a) em
alongamento; (b) corte transversal na regido de absorgdo (b). (Fonte Kramer

1983).
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Embora se tornem mais suberizadas, as raizes velhas ndo perdem
toda sua capacidade de absorver dgua. Em plantas perenes, elas
continuam a desempenhar papel importante na absor¢éo, pois embora as
rafzes novas sejam mais eficientes nesse processo, sua quantidade néo
seria suficiente para suprir as necessidades hidricas da parte aérea. Em
muitas arvores e espécies herbéceas, pode haver invasio das raizes por
fungos, formando associagdes denominadas micorrizas. Presume-se que
elas facilitem a absor¢fo de dgua. e nutrientes sob condi¢des de déficit
hidrico. .

4.2. Caules e ramos

S&o érgdos destinados a sustentagdo e ao transporte de seiva bruta
e seiva elaborada. Embora basicamente sejam compostos de tecidos de
conduc8o (feixes libero-lenhosos) e de sustentacdo (parénquima), ha
uma grande variacio estrutural entre as espécies.

Nas monocotiledéneas, por exemplo, que sofrem pouco
crescimento secundario em espessura, os feixes libero-lenhosos ficam
dispersos por toda a seccdo transversal (Figura 2.9), entre células de
parénquima. Os feixes maiores ficam no centro. Nas dicotiledéneas e
gimnospermas, que podem sofrer crescimento secundario em espessura,
a estrutura primaria mostra o cilindro central com feixes libero-
lenhosos. Entre o liber e o lenho ocorre o cdmbio fascicular (meristema
primario), enquanto que o restante do cilindro pode ser éco ou
preenchido com tecido parenquimatico (medula). O cilindro central é
envolto pela casca, formada de tecido parenquimatico. Nas espécies
com crescimento secunddrio em espessura, tanto o cilindro central
quanto a casca crescem, o primeiro devido a presenca de células
meristematicas (cdmbio), que produzem vasos de xilema mais internos e
de floema externamente (o floema e o xilema mais antigos ficam mais
para o exterior e para o interior, respectivamente). Na casca ocorre o
felogénio, tecido meristematico que permite a formag8o de suber para o
exterior e parénquima para o interior. A camada exterior ao felogénio
acaba morrendo, formando os tecidos mortos da casca.

Esse crescimento secundario faz com que ocorram cilindros de
xilema em forma de anéis concéntricos. Principalmente nas lenhosas
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Figura 2.9 Corte transversal de caule de monocotiledénea e de dicotileddnea

(estrutura primdria e secunddria), com énfase para distribui¢do de vasos libero-
lenhosos. (Adaptado de Ferri ,1974),
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perenes, o funcionamento do cdmbio na primavera e verdo torna esses
anéis evidentes, principalmente em regides de clima temperado com
diferenciagdo entre esta¢des. Com isso ocorre a formacgdo do lenho
primaveril e do lenho estival. No tronco de determinadas espécies
arbdreas, os elementos vivos do lenho podem morrer, constituindo o
cerne, enquanto que a regido mais externa onde ndo ocorreu a morte
desses elementos forma o alburno.

Uma caracteristica de interesse no estudo de transporte de seiva
bruta é a estrutura das células do xilema. Em primeira aproximagéo, o
sistema condutor pode ser imaginado como um feixe de condutos,
formados por uma coleg@o de elementos, que no xilema s@o células cujo
protoplasma degenerou-se, permanecendo as paredes lignificadas.

Ha dois tipos fundamentais de células do xilema: a) as traqueides,
consideradas filogeneticamente mais primitivas, encontradas tanto nas
gimnospermas quanto nas angiospermas; b) os elementos de vasos,
presentes nas angiospermas, com comprimento variaveis entre 20 mm e
800 mm, que ao serem ligados pelas extremidades formam a estrutura
tubular conhecida como vasos do xilema. O comprimento dos vasos ¢
varidvel, podendo ser de alguns centimetros em certas espécies, a
metros noutras, como nas lianas ¢ em algumas arvores. Nas plantas
lenhosas que apresentam anéis de crescimento (de "porosidade em
anel"), os vasos normalmente sdo curtos e mais largos nas espécies que
possuem o xilema ativo no anel do ano e as vezes também no do ano
anterior, comparadas com as espécies arboreas denominadas de
"porosidade difusa", nos quais os vasos sdo funcionais por varios anos,
sendo mais longos e de menor raio.

Os condutos contém paredes transversais, com pontuagdes que
permitem a passagem da seiva., A presenca das paredes ¢ importante,
pois se houver bolhas gasosas na seiva, elas podem ser confinadas
dentro de cada elemento, dificultando o seu espalhamento e
minimizando a embolia do vaso. O sistema condutor das mono e das
dicotileddneas herbaceas apresenta ramificacdo complexa a partir de
nés. O conhecimento do sistema de distribui¢@o da seiva ¢ importante
sob o ponto de vista metodoldgico como, por exemplo, na escolha de
folhas para amostrar o estado de hidratagdo da parte aérea ou em
estudos de modelos de transporte hidrico em plantas. Em espécies de
dicotiledéneas, muitas vezes as folhas adjacentes s@o consideradas
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como comparaveis sob o ponto de vista de hidratagdo, mas nem sempre
isto ¢ verdade, pois elas podem estar sendo supridas por feixes hidricos
diferentes, com resisténcias também diferentes ao transporte de 4gua.
Nas monocotiledéneas a ramifica¢do e a interconex@o sfo acentuadas.
Em milho e sorgo os feixes vasculares que suprem as folhas sfo tdo
Intensamente interligados nos nés inferiores, que pode-se considerar
terem as folhas um suprimento hidrico comum (Kramer e Boyer,1995).

.Como resultado da distribuicdo dos feixes vasculares, nas
espécies arbdreas de "porosidade em anel” a seiva flui basicamente pelo
anel mais externo, enquanto que nas de "porosidade difusa" e nas
coniferas vérios anéis anuais podem ser funcionais. Observa-se,
taml?ém, que as arvores podem ter crescimento em espiral do xilema no
sentido axial, supondo-se que isso promova uma distribui¢do mais
eficiente da 4gua para a copa.

A estrutura do caule contém células fibrosas sem protoplasma,
com papel de suporte estrutural da planta. Ha, também, células
pare.nquimatosas vivas, armazenadoras de carboidratos e que podem
participar do movimento lateral de solutos e agua e que desempenham
papel importante no armazenamento hidrico, principalmente nas
lenhosas. O feixe vascular contém, também, células meristematicas e os
elementos do floema. A Figura 2.10 mostra a estrutura de vasos
condutores e tecidos associados no caule de Pinus, incluindo-se o
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Figura 2.10 Estrutura tridimensional de células condutoras e tecidos associados
no caule de Pinus. (Adaptado de Fuller e Ritchie, 1967).
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floema. Nas gimnospermas, ocorrem as traqueides como elementos
condutores do xilema; a estruturacéo nelas ¢ tal que produzem o lenho
ou madeira "mole", ao contrario das angiospermas lenhosas, que
produzem lenho "mais duro".

4.3. Folhas

As folhas de gimnospermas e angiospermas apresentam
caracteristicas morfolégicas externas diferentes. Nas primeiras,
normalmente apresentam-se como aciculas ou como escamiformes, que
nascem em ramos pequenos, de crescimento limitado e entrends. Nas
angiospermas, as folhas das dicotiledoneas normalmente apresentam
enervagéo reticulada e as das monocotiledoneas tem enervagéo paralela
e bainha, embora ocorram exce¢les. A Figura 2.11 mostra a estrutura
basica de folhas de angiospermas, composta de varios tecidos:

a) epiderme: tecido com uma camada de células com poucos ou
nenhum cloroplasto, recobertas de cuticula contendo cutina a prova
d'agua. A epiderme contém os estdmatos, estruturas especializadas
compostas pelas células-guarda contendo cloroplastos, cujo movimento
permite a varia¢do do didmetro do poro formado entre elas, alterando a
porosidade da epiderme.- A epiderme desempenha um papel
fundamental nas trocas gasosas com a atmosfera, através das diferengas
de grau de cutinizag@o entre as espécies, mas principalmente através das
diferengas de porosidade da folha decorrentes das diferentes densidades
de estdmatos e da variagdo da abertura estomatica, pois os estdmatos
representam a principal via de transporte gasoso através da epiderme.

b). mesofilo: composto normalmente de dois tipos de tecidos, os
parénquimas palicddico e esponjoso. O primeiro encontra-se logo
abaixo da epiderme superior, formado por células cilindricas muito
préximas entre si. O segundo encontra-se entre o paligadico e a
epiderme inferior, com células esferdides e espagos intercelulares de ar
mais acentuados. ‘

c) tecido condutor: compde-se de floema e de xilema, o primeiro
normalmente voltado para a epiderme inferior e o segundo para a
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Superior. Podem ocorrer fibras, elementos mecanicos €, em certas
especies, como nas de metabolismo C4, o tecido vascular pode estar

envolvido pela bainha vascular, que pode conectar-se a epiderme
através de extensdes. o

As folhas podem sofrer modifica¢des erh»fungﬁo do. arﬂbiénté em
que se formam, como: presenca de pélos; esp‘evssamento‘ da cutina;
cstomatos em depressdo na epiderme; presenca de tecidos mecénicos,
representando carater xeromérfico (adaptagdo & ambientes secos) 01;

esclgromorﬁcos (de folhas coriaceas, adaptadas a solos pobres quanto a
nutri¢do mineral). ’

xilema

lacunoso

Estdmatos

Extensdo da

bainha
vascular
Bainha o
vascular {
: iy X , . vl ML
Estdmatos i et 1

Figura 2.1 I.Cone esquemético transversal da 14mina de folhas anfistomaticas
(a,b e ¢) e hipostomatica (d). ¢ e d: folhas com bainha vascular, respectivamente
sem ¢ com extensdo até a epiderme (adaptadas de Kramer,1983).

Os estématos ocorrem principalmente nas folhas, tanto em ambas
as _faces (folhas anfistomadticas), como em uma face, mais comumente
na inferior (folhas hipostomdticas), mas também estao representados em
cgules, ﬂorgs e frutos. Entre especies h4 uma varia¢io grandé de
dlmenscjes ¢ frequéncia (densidade: n° por unidade de area), o que tem
grande importancia nas diferencas de regulagdes das trocas gaéosas ,
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como serd visto no capitulo VII. A Figura 2.12 mostra exémplos da
estrutura de tipos de estdmatos, representados por aqueles tipicos de
folhas de dicotileddneas, com células-guardas reniformes e de
gramineas com células-guardas na forma de halteres. A distribuigdo em
certas espécies (principalmente monocotiledoneas e coniferas) ocorre
em linhas paralelas e noutras, com espalhamento ao acaso.

— Nucleo
~Poro estomatico—

WD

X

DICOTILEDONEAS GRAMINEAS

Figurz; 2.12 Esquema da estrutura de estomatos de dicotiledbneas e de
gramineas.
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CARACTERISTICAS FiSICO-QUIMICAS DA
ATMOSFERA TERRESTRE

1. ESTRUTURA E COMPOSICAO DA ATMOSFERA TERRESTRE

A atmosfera terrestre apresenta estrutura vertical com variagdo
nas propriedades fisicas, como temperatura, pressdo, umidade,
densidade, etc., caracterizando as seguintes camadas a partir da
superficie: troposfera, estratosfera, mesosfera e termosfera. Entre elas,
encontram-se camadas de transi¢cdo, denominadas "pausas': tropopausa,
estratopausa e mesopausa. A troposfera interessa-nos mais de perto, por
ser aquela que afeta diretamente as trocas energéticas, de massa e de
momento com a superficie. Ela €, também, a sede dos fendmenos
meteorolégicos. E uma camada com grande variabilidade espacial e
temporal de suas propriedades.

A atmosfera terrestre ¢ constituida de gases, vapores, liquidos e
solidos, com predomindncia dos gases (Tabela 3.1). Uma parte deles
mantém-se em niveis aproximadamente constantes em longos intervalos
de tempo, como o nitrogénio, o oxigénio e o argdnio, além de gases em
concentragdes muito baixas, como xendnio, hélio, cripténio e neodnio.
Os constituintes varidveis em maior concentrag@o sdo o vapor d'dgua e o
dioxido de carbono. Muitas outras substdncias sdo encontradas em baixa
concentra¢do, como o0zdnio, hidrogénio, o6xido nitroso, didéxido de
nitrogénio, diéxido de enxofre, hidrogénio sulfidrico, amonia, dcido
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nitrico, clorofluorcarbonos (CFCs), carbono tetracloridrico, etc., grande
parte decorrentes de poluigio. A Tabela 3.2 mostra algumas
caracteristicas fisicas dos gases em maior propor¢do (razao de mistura)

e do CO2

Tabela 3.1. Composi¢do do ar atmosférico seco € massa.molecular de cada
constituinte. (Fontes: Goody e Walker, 1975; Varejdo-Silva, 2000).

7 s N e

Constituinte Fragdo molar massa moleicular
' ' (% em vol.) (gmol’)
Nitrogénio 78,0840 28,013
-Oxigénio - 20,9460 32,000
Argbnio : 0,9340 39,948
Didxido de carbono 0,0310 44,010
Ne6nio . 0,0018 20,183
Hélio 524.10* 4,003
Cript6nio 1,14.10“; 83,800
Hidrogénio - - : 5,00.10" 2,016
Xenbnio - g,7.10° 131,300
Ozbnio - até 107 47,998
‘Radénio : 6,0.107% 222,000
Metano - 1,5.10% 16,042
Oxido nitroso’ - 3,0.107 44,013

Tabela 3.2. Caracteristicas dos trés gases em maior proporgdo no ar seco,
do CO, e sua participagdo porcentual (em volume de ar seco) na
atmosfera. _
Gas Massa  Densidade - Razode Concentrg(;ao
molecular (CNTP)  mistura em (kg.m™)
(kg.m™) vol. (%)

Nitrogénio 28,01 1,250 78,080 0,975
Oxigénio 32,00 1,429 20,960 0,300
Argbnio 39,95 1,783 0,920 0,016
CO, 44,01 1,977 0,036 0,001

O dioxido de carbono é um componente importante das trocas
gasosas entre as plantas € a atmosfera. A sua concentragao na atmosfera
(razio de mistura) sofre flutuacdes sazonais ao longo do ano e tem
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apresentado um incremento temporal ao longo das tltimas décadas, em
fun¢do das atividades humanas. Estima-se em 25% o aumento da sua
concentragdo a partir do inicio da era industrial, com crescimento
acentuado nas tltimas décadas, como se vé na Figura 3.1, obtida a partir
de medidas continuas em Mauna Loa, no Havai, causando grandes
preocupagdes quanto aos seus efeitos sobre a temperatura do planeta,
por ser um gas de "efeito estufa", isto €, que absorve radiagdo de ondas
longas de origem terrestre. Deve-se considerar, também, a importincia
desse aumento pelos efeitos sobre o processo fotossintético e o
crescimento vegetal. Outros componentes, embora em pequena
concentracdo, tornam-se. importantes por seu .efeito poluidor ou por
exercerem "efeito estufa". Ao lado do CO,, destacam-se como "gases de
estufa" o CHy e o N,O, de origem natural e antropogénica, e os CFCs,
de fontes antropogénicas. Além do seu aumento anual (por exemplo, a
concentragdo de metano tem aumento recente na proporgdo de 13 ppbv,
o Oxido nitroso de 0,75 ppbv, os CFCs de 7 a 20 pptv), deve-se
considerar o tempo de residéncia e a eficiéncia em absorver ondas
longas; o CHy ¢ o N,O sdo 20 e 200 vezes, respectivamente;. mais
eficientes que o CO, quanto a absor¢do de ondas longas. .

A 4gua faz-se presente em suspensdo na atmosfera nas formas
liquida (goticulas), sélida e de vapor. A concentragdo de vapor na
atmosfera é bastante varidvel no tempo e no espago, com participagdo
desde proximo de zero até cerca de 4% em volume de ar Umido,
afetando tanto a perda de vapor pela superficie, como o balango de
energia radiante no sistema solo-planta-atmosfera. 7

A Figura 3.2 mostra exemplos de variagdo horaria da umidade
relativa, da concentragdo de vapor e da temperatura do ar em varios
dias do ano em Piracicaba, SP, sob condi¢des padrdes de medida em
estagdo meteorolégica, proximo a superficie gramada. Observa-se que
em dias cujas condi¢des atmosféricas sdo condicionadas pelo balango
energético local, sem entrada de massas ou sem penetragéo de vapor, ha
uma tendéncia de variagdo pouco acentuada da concentragdio de vapor
ao longo do dia, em conseqiiéncia do balango entre o vapor produzido
pela superficie e o transferido verticalmente por convecgdo turbulenta.

Observa-se uma variagdio inversa entre a umidade relativa € a
temperatura;do ar nesses dias. A umidade relativa tem relagdo inversa
com a temperatura do ar pelo fato dela representar uma relagéo entre a
pressdo atual e a pressdo saturante de vapor, Enquanto a primeira tende
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a ter pequena variagdo em dias tipicos, a pressdo saturante tem uma
variagdo relacionada de forma exponencial com a temperatura do ar (ver
item 3 deste capitulo).

As variagdes sazonais da concentracdo de vapor podem ser:
acentuadas, como se verifica em Piracicaba ao se comparar meses secos
(agosto, por exemplo) e umidos (janeiro, por exemplo).

2. PAPEL DOS CONSTITUINTES ATMOSFERICOS NOS
PROCESSOS DE TROCAS DE MASSA E ENERGIA COM AS
PLANTAS

Sob o ponto de vista fisico, as trocas de massa entre as plantas € a
atmosfera ocorrem devido a diferenga de concentragdo das substdncias
envolvidas (vapor d'dgua, didxido de carbono) entre o ar turbulento e o
interior da folha. Em fung¢do dessas trocas, ocorrem perfis verticais de
concentragdo de vapor d'dgua e de CO, na camada préxima a superficie
(escala micrometeoroldgica), que dependem da propria cobertura
vegetal e das condi¢des de solo e atmosfera. Os valores de concentra¢do
de vapor d’ 4gua, na escala do dossel vegetativo ou na escala da camada
adjacente as folhas, por exemplo, podem -ser diferentes, portanto,
daquele medido em condi¢des climatologicas padrdes, embora a ordem
de grandeza mostrada nas Figuras 3.1 e 3.2 seja mantida. Na Figura 3.3
sdo mostrados perfis caracteristicos de vapor e diéxido de carbono em
micro-escala (proximo a superficie), ou seja, aquela condicionada pelo
tipo de cobertura do terreno.

Os componentes atmosféricos apresentam propriedades de
espalhamento (ou difus3o) e de absor¢do de radiagdo eletromagnética de
ondas curtas (comprimentos de onda até¢ 3.000 nm), que constituem a
radiagdo solar, bem como a absor¢do de ondas longas emitidas
principalmente pelos corpos naturais na Terra.

O espalhamento ou difusdo de energia radiante € realizado pelos
gases e particulas do ar, denominando-se difiusdo seletiva quando a
interagcdo da radiagdo ocorre com as moléculas gasosas de didmetro
muito pequeno (moléculas de gases, por exemplo), sendo seletiva
porque a maior eficiéncia desse processo ocorre em comprimentos de
onda dentro da faixa do azul e do violeta. Na difuséo ndo-seletiva, que
ocorre na interagdo com particulas atmosféricas maiores (poeiras,
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Figura 3.4. Espectro de absorgio da energia radiante por componentes da
atmosfera e pela atmosfera como um todo. (Fonte: Vianello e Alves, 1991)
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aerossois, goticulas de agua, etc.), todos os comprimentos de onda na
faixa do visivel podem ser espalhados.

Os constituintes atmosféricos absorvem radiacdo eletromagnética
de diferentes comprimentos de onda (Figura 3.4). O oxigénio absorve
na faixa do visivel e do infravermelho térmico, enquanto o 0zbnio o faz
na faixa do ultravioleta. A agua e o dioxido de carbono absorvem tanto
na faixa de infravermelho de ondas curtas como de ondas longas,

enquanto o metano e o Oxido nitroso absorvem

na banda do
infravermelho termal.

3. QUANTIFICAGAO DO VAPOR D'AGUA ATMOSFERICO

3.1. Caracterizagdo do ar umido

Embora em pequena propor¢do na atmosfera quando comparado
a outros componentes como o nitrogénio e o oxigénio, o vapor d'dgua
desempenha papel importante na perda de agua dos vegetais e no
consequente balango de energia. O estudo desses processos exige o
conhecimento da quantidade de vapor presente na atmosfera em
determinado local e instante. As diferencas de disponibilidade hidrica
na superficie terrestre e a dindmica atmosférica fazem com que a
concentracdo de vapor d'dgua do ar tenha grande Varlagao espacial e
sazonal.

A caracteriza¢do do vapor d'agua do ar ¢é realizada tomando-se
por base o fato da atmosfera ser constituida por uma mistura de gases a
baixa pressdo. Nesse caso, a equacdo dos gases ideais € aplicavel tanto

ao estudo da mistura, como de qualquer um dos seus componentes
1soladamente:

PV =nRT =(m/M)RT (3.1)

sendo P a pressdo, V o volume considerado, #» o nimero de moles COlltldO
no volume 7, R a constante umve1sa1 dos gases ideais (8 3143 J.mol" K!
ou 8,3143.10‘6 m’ MPa.mol' K? ou 0,0625 mmHg.m’mol’ K", m a



Caracteristicas da atmosfera terrestre 30

massa do gis, M a massa molecular do ar seco (29 gmol' )e T a
temperatura em K,

A pressdo atmosférica indica a forga-peso da coluna de ar por
unidade de area da superficie na qual ela atua, sendo igual & soma das
pressdes parciais que cada componente exerce, visto que em uma mistura
a baixa pressdo, cada gas comporta-se como se estivesse sozinho na
mistura. A unidade de press@o no SI é o pascal (Pa), sendo usados os
multiplos hectopascal (hPa, equivalente ao milibar), o quilopascal (kPa) e
o megapascal (MPa). Fora do SI, as unidades utilizadas para estudos
atmosféricos sfo a atmosfera (atm) e a altura da coluna de mercurio (por
exemplo, mmHg). As relagdes entre essas unidades sdo:

1 atm = 101,3 kPa = 1013 hPa = 760 mmHg

‘ A participagdo quantitativa de um gas ou do vapor d'dgua na
atmosfera pode ser expressa por sua fragdo molar N, ou seja, o nimero de
moles do gas em relagdo ao niimero total de moles na mistura atmosférica.

Através da equagdo 3.1, é possivel demonstrar que N € igual a
relacdo entre a pressdo parcial do gas (ou vapor) e a pressdo total na
mistura (no caso, a pressio atmosférica P,). Por exemplo, chamando de
e, a pressdo parcial (ou atual) de vapor e de Pcp, a pressdo parcial do
dioxido de carbono no ar atmosférico, as suas fragSes molares serfo,
respectivamente, expressas por N,, = €,/P, € Nco; = Pcoy/P-

A quantifica¢do da umidade do ar pode ser feita por uma série de
varidveis. A primeira varidvel ¢ a prépria pressdo de vapor e, Uma
variavel decorrente ¢ a pressdo saturante e;, que corresponde a pressido
maxima de Vapor d'agua que o ar em condigdes naturais pode atingir em
determinada temperatura, a qual pode ser calculada pela equacdo de
Tetens: '

7,5.
e, = k.10(237’3+') 3.2)

na qual £ € um coeficiente de ajuste igual a 6,108 (se e, é expressa em hPa)
ou 4,58 (se e, ¢ dada em mm Hg) e ¢ é a temperatura do ar em °C.

Pode-se, entdo caracterizar o déficit de saturagdo de vapor (DSV)
do ar como:
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DSV =e ~e,

o A Figura 3.5 mostra a re
indicando que e

(3.3)
presen.tag:éo grafica da equago de Tetens,
o a<1umen'ta F:xponenmahnente com a temperatura do ar.,
: 1a higura, o significado da temperatura do ponto de orvalho ¢
Ou Seja, a temperatura na qual o ar em determinado estado de umidade o
satura caso sua temperatura seja diminuida (ateng¢d@o: o conceito de S;
0

tenvolve somente o atingimento do estado de saturag¢do por diminui¢do da
emperatura, mantendo-se €, constante).

-

Curva de pressio
saturante do ar

Presséao de vapor do ar

.t e

o
—~.

Temperatura

Figura 3.5. Relacéo entr 'essd
: S. € a pressao saturante de vapor e.(t
E representada uma condigdo em e, amperatura do a ¢

de e( ea COlleSpOIldeIlte teIllpe] atu[a (i() onto de orvalno ¢ €sSsa co (l q:a()
7 p lh o NESS ndi .

Através do uso da equacdo de Tet

' i ens, € possivel chegar-se -
seguinte expressdo para calculo de Z,: P e

, - 2373.log(e, /6,108)
" 7.5-log(e,/6,108) G4

sendo e, expressa em hPa,
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Assim, quanto menor for o valor de e, (ma.is seco estiv?l' o ar) em.
uma determinada temperatura, maior serd o déficit Fle saturagdo € menor
sera t,, significando que o ar deve sofrer rpaior resfriamento para atingir o
ponto de orvalho quanto mais seco ele estiver.

7

A quantificagdo do vapor d'agua no ar ¢ feita pelas seguintes outras
variaveis, com as respectivas equagoes que as ligam & pressdo de vapor:

‘a) Concentragdo de vapor C,. (por unidade de volume de ar umido),
também denominada de umidade absoluta:

C,, =Kle/T,) (3.5)
sendo C,, expressa em g de Vapor.m‘3 de ar tmido, K um coeficiente de
ajuste igual a 216,5 (se e & expressa em hPa), ou 2165 (e« em kPa) ou 288
(e, em mm Hg); To ¢ a temperatura do ar em K.
A concentracio de vapor na saturagao C,.s € calculada por

Cvas = K‘(es /T;zr') (36)
A concentracio de vapor pode ser expressa, também, em mol de
vapor.mol‘l de ar.

b) Umidade especifica U.,, que expressa uma relacio entre a massa de
vapor d'4gua e a massa de ar umido:

0,622.e,
—-0,378.e,)

sendo P, a pressdo atmosférica

(3.7)

V=

it

¢) Umidade relativa UR, expressa porcentualmente como:

UR% =100 =100 (3.8)
e. :

5 vas

A expressdo 3.8 explica porque em dia§ tipicos e sob condigdes
padrdes de medida (sobre gramado, a 1,70 m acima dp myel do solo e em
abrigo meteorologico), a umidade relativa varia inversamente a
temperatura (Figura 3.2). Como e, mantém-se relativamente constante no

P
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dia (devido ao balanco do vapor produzido e transportado verticalmente),
e e, varia exponencialmente com a temperatura (equacdo 3.2), UR diminui
com o aumento da temperatura durante o periodo diurno (até o horario de
ocorréncia da temperatura maxima), para depois aumentar, tendendo a ter
valores elevados, muitas vezes atingindo a saturagfo, no periodo noturno.

d) Razdo de mistura R, que expressa uma relacéo entre a massa de vapor e
a massa de ar seco:

e

3.2. Determinagao da umidade do ar

3.2.1. Psicrometria

O método basico para determinacdo da umidade do ar € a
psicrometria. Um psicrémetro (Figura 3.6a) ¢ constituido de 2
termdmetros, o bulbo de um dos quais ¢ mantido continuamente umido,
pelo uso de musselina envolvendo-o, alimentada por 4dgua de um
reservatorio, indicando a temperatura do bulbo umido (t,), enquante o
outro indica a temperatura do bulbo seco (t;) ou seja, a propria
temperatura do ar. Devido a evaporacdo do bulbo Umido, a sua
temperatura tende a ser menor do que a do bulbo seco, sendo que (-7,)
— denominada depressdo psicrométrica- € uma indicagdo da umidade do
ar; quanto mais seco o ar, maior a depressdo, sendo que se o ar estiver
saturado, a depress@o € nula. O psicrometro da Figura 3.6.a, classificado
como de ventilagdo natural, deve ser usado sempre ao abrigo da
radiag@o direta e da velocidade do vento, pois esta ndo € controlada e
tem efeito importante sobre a medida, como discutir-se-4 a seguir.

Para medidas pontuais no campo, ¢ recomendavel o uso do
psicrémetro aspirado tipo Assmann (Figura 3.6b), que possui uma
pequena turbina na parte superior, acionada por corda, que aspira ar em
velocidade adequada para eliminar o efeito do vento. Os bulbos sdo
protegidos da insolag@o por tubos metalicos.
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Figura 3.6.a. Psicrometro ndo aspirado, de termometros de liquido em vidro; b.
psicrémetro aspirado tipo Assmann.

A press@o atual de vapor do ar pode ser determinada a partir da
equagdo psicrométrica:

e, =e —AP, (t,-1,) (3.10)

sendo e’y a pressdo saturante de vapor a temperatura do termometro de
bulbo tmido (z,) e t, a temperatura do termometro deA bglbo seco. O
termo A & o coeficiente psicrométrico termodinamzco, igual a
0,000646"C’1 (a 0° C) e P, € a pressdo atmosféqca em hPa, sendo 4
relacionado a temperatura do bulbo tmido por (Fristchen e Gay, 1979):

A =0,000646.(1+0,000946.£, ) (3.11)

O valor de. ¢, ¢ afetado pela velocidade do vento, ’tamanhq e
geometria do bulbo, 0 que faz com que o coeficiente psicrométrico

LR o
(denominado incorretamente de "constante psicrométrica") seja

modificado, principalmente quando a ventilagdo do ‘bulbo ¢ baixal. Para
velocidades do vento acima de 3 m.s™, ocorre praticamente o mgxnno
de depressdo da temperatura do bulbo timido para um determinado

b 4
conjunto de condigdes fisicas do ar. Assim, a recomendagdo para 0s
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psicrémetros "aspirados", nos quais € passado um fluxo de ar pelos
bulbos para minimizar o efeito da ventilagdo, € de que a taxa de
aspiragdo esteja entre 4 e 11 m.s™'. A diminui¢do da velocidade do vento
de 4 m.s" para 1 ms' aumenta em cerca de 15% o coeficiente
psicrométrico e este praticamente duplica para a velocidade de
0,12 m.s”'. Segundo Guiot (1999), a n3o consideragio do efeito da
velocidade do vento nos psicrébmetros ventilados naturalmente
(psicrometros sem aspiragdo) pode levar a superestimativas de e, de até
20%. ' -

Para fins praticos, estabeleceu-se uma equag¢do psicrométrica com
introdu¢do do valor de um pardmetro psicrométrico Y (também
conhecido, impropriamente, por "constante psicrométrica"):

eu :e’x —’}/(tx _tu> (312)

na qual ¥ é dado em Pa. K", sendo igual a 66 Pa.K"' (0,66 hPa.K'I) sea
velocidade de ventilagdo é maior que 3m.s™.

Uma outra equagdo empirica de 4 € aquela proposta por Ferrel
em 1882 (Varejao-Silva, 2000):

A4=0,00066.(1+0,00115.¢,) (3.13)

que € valida quando se trabalha com a pressdo em hPa.

Os psicrometros aspirados sdo condiderados referéncias na
medida da umidade do ar por permitirem o uso do coeficiente
psicrométrico descrito. Além dos termometros de liquido em vidro,
outros podem ser utilizados, de acordo com o objetivo do trabalho,
como os termémetros de termopar, que podem ser miniaturizados, o
mesmo acontecendo com termoémetros de termistor. Nos de termopar, a
jun¢do umida pode ser umidecida a partir do seu resfriamento por efeito
Peltier. Um problema ¢ a manuten¢do do bulbo adequadamente
umedecido. No lugar de turbinas mecénicas, nos aspirados podem ser
usadas turbinas movidas por eletricidade.
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3.3. Higrometros

No lugar dos psicrometros, podem ser usados higrémetros, que
sdo instrumentos que utilizam uma propriedade fisica de um material ou
meio, varidvel com a umidade do ar. Entre os tipos de sensores que
utilizam tais propriedades, pode-se citar:

a) higréometros de cabelo, que utilizam a propriedade de
elongac¢fo do cabelo humano com a umidade do ar. Permitem o registro
grafico da umidade do ar, ap6s calibragdo, nos chamados "higrégrafos".
Apresentam precisio menor do*que os psicrémetros;

b) higrémetros de ponto de orvalho, no qual uma superficie (por
exemplo, um espelho) ¢ resfriada até atingir a temperatura do ponto de
orvalho, havendo uma calibra¢fo desta em fun¢fo da umidade do ar;

c) higrometros de absorg¢do elétrica, ou eletroliticos, que usam a
variag@o das propriedades de condugdo elétrica de um material ou
solucdo saturada (por exemplo, cloreto de litio) com a variagdo da
umidade do ar;

d) higrémetros por absorgdo de radia¢do ou analisadores de gas,
principalmente na banda do ultra-violeta, infra-vermelho préximo e
médio e no infra-vermelho térmico, pois o vapor d'dgua absorve
radiagdo nesses bandas, tornando-se a absor¢do proporcional a
concentragdo do vapor no ar. Maiores detalhes sobre técnicas de
medidas da umidade do ar podem ser encontrados em Viton (1970),
Brustet et al., (1970), Seck e Perrier (1970) Guizouarn (1970), Fritschen
e Gay (1970), Spommer e Tibbitts (1970) e Guiot (1999).

3.4. Exemplo de quantificagdo do vapor d'agua na atmosfera

As medidas de um psicrémetro em abrigo meteoroloégico (ao
abrigo do vento) indicaram os seguintes valores em determinado
instante: t; = 26,8°C e t, = 19,8°C. Sendo a pressdo atmosférica do
momento igual a 955 hPa, calcular as variaveis quantificadoras do vapor
d'agua do ar acima descritas. -

Resolugdo:

As duas varidveis basicas sdo a pressdo saturante ¢ a pressfo
atual de vapor. A primeira pode ser estimada pela equacéo 3.2:
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7,5. 7,5.26,8

e, =6,108.10%7*") = 6.108.10%7268 =35 24},

A pressdo atual de vapor e, ¢ cal
LA . @ culada pela equacio
psicrometrica (3.10). Em principio, use-se o coeficiente psicrométrico A4
calculado pela equacgfio 3.11: R ’ '

4'=0,000646.(1+0,000946.¢ )= 0,000658

7,52, 7,5.19,8

¢, =6,108.102"*" =6108.10%715%) = 23 097, p,

Sendo:
e,=e\—A.P,(t,-t,)

at

e, =23,09-0,000658.955.(26,8~19,8)

e, =18,96 hPa

Esse wvalor ¢ o calculado considerando-se um coeficiente

psu;rométrico termodinamico. Na realidade, como os dados foram
thldos com um psicrémetro ndo aspirado em abrigo, considere-se a
1nfonnagéo de que se a velocidade do vento for rm,lito baixa, esse
coeficiente praticamente dobra. Adotemos A = 0,00130 C%; ,

e, =23,09-0,0013.955,26,8-19,8)=14,40hPa

Adote-se esse ultimo valor e

: calcule-se as variaveis
caracterizadoras da umidade do ar dadas pelas

equagdes 3.3 a 3.9:

a) Déficit de pressdo de vapor do ar:

i

DSVA=3524— 14,40 = 20,844 Pa
Portanto, um DSVA elevado.
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b) Temperatura do ponto de orvalho:

t = 237,3.10g(14,40/6,108) _ 12,40°C
° =~ 75 10g(14,40/6,108)

A depressdo da temperatura do ponto de orvalho (Af,=tu — t,) €
portanto:

At =268-12,4=14,4°C

c) Concentragdo de vapor:

' e 14,40 s
=K.—%=216,7. : =10,41g de vapor.m™ de ar
Cu=k T (273,16 +26,8)

ou  10.41:18,016 = 0,578 mol.m>.

d) Umidade especifica:
0,622.e, 0,622.14,40 — 0,00945

Z03782,) 955-0,378.18,69

e:(P

at

Essa rela(;éd significa que se tem 0,00945 kg de vapor por kg de

ar umido.

e) Umidade relativa:

05 = % 100 =1%2%0 100 = 40,86%
UR e, 35,24

5
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f) Razdo de mistura:

R=0,622.—S— — 0,622 — 1340
P —e 055 —14.40

at a

=0,00952

Este valor significa que o ar contém 0,00952 kg de vapor por kg de
ar seco.

4. QUANTIFICAGAO DO DIOXIDO DE CARBONO NO AR

O CO; pode ser quantificado por sua concentragdo, por sua fragdo
molar e pela sua pressdo parcial no ar. v

A concentragio normalmente é expressa em partes por milhdo em
volume (ppmv). Entretanto, a unidade recomendada no Sistema
Internacional (SI) ¢ mol. Portanto, outra unidade usada é mo! CO,.mol”!
de ar, sendo normalmente usado ,umol.mol'] . Outra unidade ¢
UL(CO:. )L ar. A interconversio entre essas unidades & unitaria, ou
seja:

1ppmv =1umol.mol™ =1uL.L"

A concentragdo pode ser expressa também em mol de
COy/volume de ar ou massa de CO,/volume de ar. A pressdo parcial de

CO; no ar (Pco7) também pode ser usada para quantificd-lo no ar,

devendo-se lembrar que a fragdo molar (mol CO,mol’ ar, sem

unidades) pode ser calculada também como N.,, =282, /E , sendo

P, a pressdo atmosférica. A interconversdo entre uniqfades nessas
formas de expressdo da quantidade de CO, no ar ndo € tdo direta como
no caso anterior, pois deve-se levar em conta as relagdes entre pressdo,
volume, massa (ou numero de moles) e temperatura, expressas pela
equacgdo 3.1.

Como PV =n.RT, pode se determinar a relagdo entre F, ¢

uma certa forma de expressdo de concentragdo, digamos 1,0 mmol.m™
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do seguinte modo, adotando-se como exemplo T = 293,15K 20°C) e
P.m = 0,1 MPa:

Pro, . 1,0m’ = 107 m01.8,3143.10 m’ MPa.mol™ K~ .293,15.K
P.,, =2347.10"°MPa=2,437Fa |

Portanto, 1 mmol CO,.m™ ar = 2,437 Pa (a 20° C).
Como fragdo molar € N¢o, = Feo, / P, ,tem-se:

_ 2,437Pa
7 0,1.10° Pa

-6
Neo, =2437.10

Portanto, 1 1nm01'.1n'3_=24,37.10'6 (fragdo m01a1*)=24,3_17 Pa.MPa’.
" Como a fragdo molar corresponde a mol (CO;).mol " (ar) e como
1 mol de CO, = 44,0 g chega-se as seguintes relagdes:

1,0 mmol.m™ = 44,0mg.m™> =24,37 mol.mol ™ =2437ul.L™ =
= 24,37 ppmv = 24,37 ubar.bar 1 =2.437 Pa

ou, de forma inversa:
1ppmy = O,(‘)41mmol.m'3 =1,805mg.m~ =0,1Pa

Por exemplo, uma concentragio de 350 ppmv corresponde a:
350 ppmv = 14,3mmol.m™ = 63 1,75mg.m™> =35Pa

Procedendo-se desta forma, é possivel fazer a interconversao de
unidades para qualquer valor de temperatura e presséo do ar. . i

Uma rapida discussdo sobre as técnicas usadas na quantificag@o
do CO, no ar sera feita no capitulo VII, paralelamente a determinagao

de fluxos de CO, entre a planta e a atmosfera.
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6. EXERCIiCIOS

1. Com os dados da Tabela 3.2, calcular a massa molecular média
aproximada do ar seco (g.mol") do ar atmosférico, sob condi¢des normais de
temperatura e pressdo (CNTP).

2. Qual ¢ a massa molecular média de uma parcela de ar timido com 1,0
% de vapor d'dgua (em volume de ar umido)? Adotar os valores para os gases
do ar seco constantes na Tabela 3.2.

!
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3. Considerando a densidade e composi¢do dos gases componentes do

ar atmosférico seco (Tabela 3.2), demonstrar que os valores de concentragdo de

nitrogénio, oxigénio, argdnio e gas carbdnico sdo os citados na Tabela 3.2.
Calcular, também, a fragfio molar de cada gas no ar seco nessas condigdes.

4. Qual ¢ a densidade média do ar seco nas condi¢des normais de
temperatura e pressdo?

5. Calcular a pressdo parcial do N, O,, Ar e CO, consideradas as
condigdes expostas na Tabela 3.2 e temperatura de 0° C. Expressar os valores
em hPa, kPa, MPa, atm e mmHg”

6. Transformar a concentragéo de 340 e 360 ppm (em volume) de CO, a
25‘°C e pressio atmosférica igual a 0,096 MPa em mmol.m>, g.m”, }.J.L.L‘] s
Pa, ubar.bar’ e Pa.MPa™.

7. Um psicrdmetro aspirado trabalhando nas condi¢des adequadas de

ventilagdo dos bulbos, marca em certo instante a temperatura do bulbo seco igual

a 24,4°C e a do bulbo timido 19,5°C. Sendo a pressdo atmosférica no momento
igual a 966 hPa, caracterizar quantitativamente a umidade do ar com as
varidveis discutidas no item 3.1.

8. Tomar o maior (26,0 hPa) e o menor (23,5 hPa valor de ¢, do dia
29/01/92 (figura 3.2) e calcular a concentragdo atual (ou umidade absoluta) e a
concentragdo de saturagdo de vapor d'dgua, a umidade especifica, a razéo de
mistura e a frag8o molar de vapor d'dgua no ar para cada caso. Considerar P,,,
=949 hPa. A temperatura do ar 26°C (maior ea) e 20°C (menor ea).
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PROPRIEDADES FISICO-QUIMICAS DA AGUA E DE -
SOLUCOES AQUOSAS

1. INTRODUGAO

Como descrito no capitulo I, a 4gua é o principal constituinte de
células e tecidos vegetais, nos quais ela esté presente principalmente em
solugdo. As propriedades fisico-quimicas da agua e das solugdes
aquosas devem, entdo, ser consideradas no estudo das relagdes hidricas
das plantas.

2. ESTRUTURA E PROPRIEDADES FiSICO-QUIMICAS DA AGUA

2.1.Estrutura da agua

As propriedades fisico-quimicas de uma substéncia dependem de
sua estrutura molecular ¢ de como ocorrem as ligagdes entre dtomos e
entre moléculas. As forgas (ligacdes) que atuam entre dfomos sdo
basicamente de dois tipos: as eletrovalentes (ou ibnicas) e as
covalentes, nas quais ocorre compartilhamento de elétrons. Na verdade,
as ligagdes covalentes puras sd ocorrem entre atomos idénticos
(exemplo: N»). Noutros casos, ocorrem as ligagdes dativas (ou

covalentes coordenativas) e as covalentes-polares, além do caso
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especial das ligagdes metdlicas. Nas dativas, ambos os elétrons sdo
doados pelo mesmo 4atomo (por exemplo, oN do NH3 doa 2 elétrons na

reacdo com BF3). Um exemplo de ligagdo covalente-polar é encontrada
na molécula de HC, no qual o Cl tem alta afinidade por elétrons:

H+C — H:C (4.1)

Denomina-se polar porque forma-se um dipolo elétrif:o na
molécula, cuja intensidade depende da relagdo entre as .aﬁn}dades
cletronicas dos 4tomos. Na molécula da dgua, o atomo de oxigénio tem
alta afinidade por elétrons, tornando-a polarizada. A mecanica
ondulatéria explica a conformag@o da molécula de agua (ﬁgura ft..l),
com um angulo de 104,5° entre o atomo de oxigénio e os de hidrogénio,
na qual s3o observadas as regides de polaridade.

Figura 4.1. Conformagio dos 4tomos na molécula d’agua

As ligacbes entre moléculas sdo de dois tipos: a) folrgas de van
der Waals, de fraca magnitude (1 a 10 kJ/mol) predominantes, por
exemplo, em gases; b) pontes de hidrogénio, que ocorrem em moléculas
polarizadas, como é o caso da agua. o

Na molécula de 4gua, em conseqiiéncia do angulo das ligagoOes ¢
da eletronegatividade do oxigénio, os atomos de H ficam ?elativa‘mente
“desprotegidos” dos elétrons e. adquirem a capacidade de interagir com
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os pares eletronicos de moléculas vizinhas, formando as “pontes de
hidrogénio". As liga¢des de H s@o bem mais fortes do que as de van der
Waals, correspondendo a uma energia de 20 kJ/mol de “pontes” ou 40
kJ/mol de agua e explicam a associagdo das moléculas da 4gua nas fases
solida, liquida e gasosa. O gelo apresenta-se como uma rede cristalina
aberta (figura 4.2). A agua liquida apresenta-se em desordem crescente
com o aumento da temperatura e na fase de vapor as moléculas
individuais ndo estdo totalmente associadas.

A estrutura da agua na fase liquida ¢ motivo de controvérsia. A
teoria de que nessa fase ela seria constituida de "aglomerados

oscilantes ou “icebergs”, isto €, uma mistura de moléculas ligadas como
no gelo, associadas a outras nfo estruturadas, tendo os aglomerados
uma vida curtissima (da ordem 107 s), tem sido colocada em duvida.
Stillinger (1980) propde que a 4gua € constituida de moléculas com uma
tendéncia de geometria tetraédrica, mas que conteria ligagles
deformadas ou quebradas. '

Figura 4.2. Estrutura em rede da 4gua na fase sélida, com as pontes de
hidrogénio (seta) ligando os atomos de oxigénio (esferas escuras) aos de
hidrogénio (esferas claras). (Fonte: Kramer, 1983).

Quando o gelo se funde, 13 a 15% das pontes sfo rompidas e
parte das moléculas escapa da rede, resultando no colapso desta e
levando a uma estrutura mais desordenada, mas ao mesmo tempo mais



Propriedades da dgua e das solugdes aquosas 46

compacta, 0 que causa um aumento da -densi.dgde até a temperatura
chegar a 4°C. Acima desse valor, 0 aumento adicional no 1‘0mp1rpent0 e
na deformacdo das pontes de hidrogénio resulta num acréscimo do
volume e diminui¢io da densidade. Teoricamente, cerca de 70’% das
ligagdes permanecem ainda ndo afetadas a 100°C, conforme calculos

tedricos.

2.27. Propriedades fisico-quimicas da agua de interesse em
relagdes hidricas N

O relevante papel que a agua desempenha nas plantas €
conseqiiéncia de uma série de propriedades fisic.o-quirmcas,. que a
tornam uma substdncia unica em Ecofisiologia. As principais
propriedades s&o:

2 2.1 Altos valores de calor latente de fuséo e de vaporizagao

Essas propriedades permitem que a dgua tenha capacidade de
estar nos estados solido, liquido e gasoso na faixa de valores de
temperatura que ocolrrem na biosfera. Comparados com os de
substancias de massa molecular proxima a dela, como CHy, NH3 e HyF,

seus valores de ponto de fusdo e ebuli¢@o sdo altos (tabela 4.1).

Tabela 4.1 .Comparagdo dos pontos de fusdo (tp) e de ebuli¢do (tg) da
4agua pura e de outros compostos de massa molecular semelhante.

Substancia formula Massa molecular ty (°C) tg (°C)
Metano CH, 16 -184 -161
Amoénia NH; 17 - 78 -33

Agua H,0 18 0 +100
Fluoreto. de H.F 20 . -92 +19
H

O calor de fusdo representa o trabalho necessario para
contrabalancear as forgas de atragdo entre moléculas ¢ 0 ponto de ,fuséo
representa a temperatura na qual a energia cinética .méd1? das m<’)1.eculas
comeca a suplantar as forgas que impedem sua migragdo no solido. O
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calor de vaporizagdo estd relacionado a energia necessaria para a
separagdo das moléculas a distancias tais que as forcas de curto alcance
que agem entre elas tornam-se praticamente inoperantes. Por exemplo, a
dgua tem comportamento diferente quanto aos pontos de fusfo e
ebulicdo quando comparada com metano, porque ela possui as pontes de
hidrogénio, ao contréario do segundo.

O calor latente de vaporiza¢do (2,25 MJ kg ou 540 cal.g”’ , a
100°C) e o de fusdo da agua (335 kJ kg™ ou 80 cal.g™') sdo os mais altos
conhecidos entre os liquidos.

2.2.2. Alto calor especifico

O calor especifico da 4gua € o mais alto de todas as substancias
conhecidas (4,18 kI .kg™"), com exce¢io da aménia (13% maior), o que a
torna uma substancia moderadora das flutuagdes térmicas. No caso de
tecidos vegetais, que normalmente possuem elevado conteudo de 4gua,
isso concorre para que 6rgdos volumosos ndo sofram alteragdes bruscas

de temperatura quando as condi¢des térmicas e¢ de energia radiante
variam, '

2.2.3. Alta constante dielétrica

A constante dielétrica da agua (D) ¢ bastante elevada (80,2 a

200C; 78,4 a 25°C) quando comparada com outros liquidos (por
exemplo, a do hexano ¢ 1,87), pelo fato de sua molécula apresentar
momento de dipolo elétrico, o que a torna praticamente um solvente
universal. Em uma solugdo salina ha dificuldade dos ions se
recombinarem devido a sua associagdo com moléculas de 4gua, que
formam uma “capa” em torno de cada ion com espessura dependente da
densidade de carga elétrica e do raio de cada fon.

As substancias polares, como os agucares, alcodis e amidos
formam ligagdes de H e sdo altamente soluveis em agua, enquanto que
as apolares, como os hidrocarbonetos (exemplo: parafina) apresentam
pequena solubilidade. Substancias cujas moléculas apresentam regides
polares e apolares (substincias anfipdticas), como os lipideos e as
proteinas, ligam-se a dgua através da parte polar das suas moléculas,
que ficam orientadas em dire¢do a molécula de HyO, formando micelas

(sistema coloidal), o que aumenta a "concentrag@o" local da dgua em
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sitios de reacdo (agua "ligada"). Esses aspectos sdo importantes para as
relagdes hidricas nas células vegetais.

A solubilidade de gases em agua ¢ alta. Em termos fisiologicos,
os dois gases mais importantes sio o CO e o O,, cujas solubilidades

na agua em func¢fo da temperatura s@o dadas na tabela 4.2. A maior
solubilidade do CO» ¢ conseqiiéncia do fato dele se dissociar em agua,

produzindo H" e HCO3".

Tabela 4.2 .Solubilidade de CO5 e O na agua (mol.litro™") em fungdo
da temperatura. '

10°C 20°C 30°C
CO, 0,0514 0,03650 0,02670
0O, 0,00017  0,00013 0,00010

2.2.4. Tenséo superficial e capilaridade

A tens@o superficial (c) ¢ um fendmeno que ocorre em uma
interface liquido-gas. Demonstra-se experimentalmente que, nesses
casos, o liquido comporta-se como se estivesse coberto por uma
membrana contratil, que tende a atingir drea minima. A explicagdo
detalhada a nivel molecular para o fendmeno é dada em Libardi (2000).
Em resumo: as moléculas situadas em uma “camada ativa” tém uma
forte tendéncia de se moverem para dentro do liquido, devido as forcas
de coesdo entre as moléculas no interior da massa liquida, minimizando
sua area superficial. Além disso, essa tendéncia de se contrair faz com
que o interior do liquido fique sujeito a grande pressfo, denominada de
pressdo molecular, estimada em cerca de 1000 MPa.

Uma forma de calcular o valor de ¢ € considerar uma pelicula de
um liquido dentro de uma armagio de arame (figura 4.3).

Se a esse sistema for aplicado uma forga F, a pelicula expande-se
de uma distancia d e caso o.sistema seja solto, ela contrai-se da mesma
dimens&o. O trabalho W para se conseguir o deslocamento d é:

W=Fd 4.2)
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Figura 4.3.‘ Exemplo esquematico para se calcular a tensio superficial
de um liquido.

Caso denomine-se de G o trabalho realizado contra a pressdo
n,lolgzcular, para trazer um certo nimero de moléculas do interior do
liquido, com o intuito de aumentar de uma unidade a sua darea
superficial, tem-se a seguinte relacio:

Para aumento da superficie -- - W
Para aumento de uma unidade de 4rea c

ou seja: W=2Ldo (4.3)
ou, substituindo (4.2) em (4.3): |
Fd=2L.do | (4;.4)
Portanto, |

c=F2.L | 4.5)

ou, caso se expresse por unidade de 4rea de um sé lado:
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o=F/L (unidades: N.m" no SI) (4.6)

Caso se faca o= (F.L/L.L.) sem modificar a relaco, chega-se
a expressdo da grandeza em unidades de energia por area:

G = energia/drea  (unidades: J m?) 4.7
ou, dimensionalmente:
L 2 2
O____M.L T - MT
L2

oy, também, G = (F/L?).L = presséo.L. B

As unidades de & no SI podem ser , portanto, kg.s™ ou Pa.m. Os
valores de tensdo superficial da dgua pura em contato com 0O ar,(tabela
4.3) sdo cerca de 4 vezes maior que a do éter e 3 vezes que a (’10 alcool e
da benzina em contato com o ar. A colocagdo de solutos na agua altera
os valores de o, alguns aumentando-os como O0s eletrolitos, outros
diminuindo-os, como os 4cidos graxos e proteinas degradadas.

. -1 .
Tabela 4.3.Valores de tensdo superficial ¢ (em N.m"' ou Pa.m) da agua
pura em contato com ar, em funcdo da temperatura t.
o) 0 5 10 15 20 25

o 0,0756 0,0749 0,0742 0,0735 0,0723 0,0718

30 40
0,0712  0,0696

Um fendmeno no qual a tensao superficial faz-se presente ¢ a
capilaridade. Quando um tubo capilar ¢ colocado, por e%enlplo, dentro
de uma vasilha contendo um liquido, resulta um d;smvel h entre a
superficie plana do liquido na vasill}a ea superfime livre dg l%qmdo no
capilar (figura 4.4). A superficie livre do liquido no cap11a1~ torna-se
concava quando ele molha a parede do tubo, ocorrendo‘ elevaigao capilar
¢ torna-se convexa, com depressdo capilar, se 0 liq}ndo nio molha a

parede. Nas plantas, ha sistemas capilares com agua nas paredes
celulares, membranas, espagos celulares € vasos libero-lenhosos.
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Figura 4.4, Ascensdo e depressdo capilar.

Um detalhamento fisico dos fendmenos capilares € descrito em
Libardi (2000). Em resumo, suponha-se o caso de 4gua em um capilar
de vidro e analise-se o sistema de for¢as atuante nas moléculas situadas
na linha de contato liquido-parede. As forgas envolvidas sdo a de
gravidade e a molecular de atrac@o adesiva solido-liquido. Demonstra-
se, através da relacdo entre as forcas moleculares que o angulo de
contato o entre o liquido e a parede (Figura 4.5.a) serd menor que 90°,
formando no capilar um menisco concavo. A curvatura do menisco
aumenta com a diminuigio do didmetro do tubo, sendo que pela
deducdo de Laplace, conclui-se que sob uma superficie coéncava a
pressdo extra causada pela curvatura da superficie € contraria a pressdo
molecular, de modo que esta se torna menor sob o menisco céncavo do
que a pressd@o molecular sob a superficie plana. Chamando a press@o
molecular de p’, o sistema da figura 4.5.b somente estard em equilibrio
se P, = Pg e para que isso ocorra, o liquido eleva-se no capilar, devido a
maior pressdo molecular da superficie plana. o

A diferenca de pressdo molecular p para causar o equilibrio € a
propria presséo hidrostatica dada pela coluna de liquido, ou seja, pgh,
sendo p a massa especifica do liquido e g a aceleragdo da gravidade, que
pode ser calculada pela equagédo de Laplace:

p=o (I/R; + 1/Ry) (4.8)

sendo R e R, os raios de curvatura de uma superficie sincldstica isto
¢, superficie curva com os raios de curvatura na mesma diregfio (Figura 4.6).
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Figura 4.5. a) Angulo de contato da &gua em um capil'ar;
b) representagdo esquematica da elevagfio da 4gua em um capilar.

Para os casos cuja superficie do liquido € esférica, R, = R, = R,

sendo R o préprio raio da esfera, de modo que:

p=2.0/R

ou, sabendo-se que p=p g h:

p.gh=2.06/R

(4.9)

(4.10)
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ou:
h=2.6/p.g.R “4.11)

A equag@o acima pode ser modificada no sentido de incluir o raio
r do capilar (figura 4.5.a):

R =r/cos o (4.12)

e: h=2.c.cos a/p.g.r (4.13)

& dy

- odly

Gdl,
0 dl= forga devido a
“tensdo superficial

.‘!r
LIQuIDO ' |/
d

Figura 4.6. Exemplo de uma por¢do infinitesimal de superficie sinclastica
convexa, com os raios de curvatura.

2.2.5. Viscosidade

E a propriedade de um fluido decorrente da interag@o entre suas
moléculas (atrito interno), caracterizando uma medida da dificuldade
das moléculas deslizarem-se umas sobre as outras. Ela é encontrada em
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fluidos em movimento, sendo importante nos processos de transporte.
Imaginando-se um fluido constituido de placas que deslizam umas sobré
as outras, a forca para o movimento das laminas ¢ p1‘op01‘c1on§11 a
velocidade de deslizamento dv/dz (perpendicular ao movimento fluido)
e a 4rea de contato A entre as laminas (A):

F = W.A.(dv/dz) (4.14)

sendo W um coeficiente de proporcionalidade denominado viscosidade
dindmica, que tem as dimensoes:

_Fdz M.LT’L

u= = =M.L' T (unidades: g.s”'.m"' no SI)
Adv  L*LT™

ou
F.L.

= L—zL—T—_l“ = F.[*.T=Pressi .T (unidades: Pa.s no SI)

u

A 4gua no estado liquido tem baixa viscosidade, o que facilita o
seu movimento na planta. O valor de p depende da temperatura,
conforme mostra a tabela 4.4, sendo que a viscosidade praticamente
dobra quando a temperatura da agua diminui de 30°C para 0°C. Isto tem
importdncia na absor¢do e transporte de 4gua nas plantas,
principalmente a baixas temperaturas.

Tabela 4.4. Valores da viscosidade da dgua (i) em Pa.s em fungéo da

temperatura (t) em °C.

T 0 20 30 40
W 1,781 x 10° 1,002x 107 0,798 x10” 0,653 x 10
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3. POTENCIAL DA AGUA

3.1. Bases termodinamicas do potencial quimico de uma
substancia

O formalismo termodindmico como base para o estudo de
sistemas bioldgicos ¢ tratado com profundidade por Libardi (2000). Na
discussdo seguinte, € feito um resumo dos aspectos de interesse para o
estudo do potencial quimico de uma substancia. '

Embora o emprego da Termodindmica nos estudos de relagdes
hidricas no sistema solo-planta-atmosfera ndo esteja livre de criticas,
ndo ha duvida de que a aplicagdo dos conceitos e do formalismo
termodinamico foi fundamental para o avango do conhecimento dessas
relagdes. Até o final da década de 1950, a terminologia e a conceituagdo
de base termodindmica que vinham sendo empregadas ha varias décadas
pelos fisicos de solo, ndo tinham ainda a aceitagdo dos fisiologistas
vegetais, o que causava confusdes desnecessarias no intercambio de
idéias, além de dificultar os estudos integrados no sistema solo-planta-
atmosfera. Com as proposi¢des de Taylor e Slatyer (1961, 1962) no
Simpodsio da UNESCO sobre relagdes hidricas em vegetais (Madri,
1959) e no 7° Congresso Internacional de Ciéncia do Solo (Madison,
1960), elas passaram a ser aceitas e aplicadas a todo o sistema solo-
planta-atmosfera e atualmente o seu uso € corriqueiro. '

O potencial da agua baseia-se em conceitos de Termodinamica
dos processos reversiveis, que apresenta diferentes fungdes, empregadas
de acordo com o tipo de estudo a ser feito. Por exemplo, a funcdo
entalpia H, derivada da 1° lei da Termodinamica, ¢ aplicada em estudos
de energia das reagdes quimicas, pois a variagdo de H ¢ igual a variagdo
do calor de reagdo (dq) envolvido num processo a pressdo constante:

dH=0dq : (4.15)

A func¢do entropia S, ligada a segunda lei da Termodindmica,
permite concluir que na natureza todos os corpos tendem a atingir o
equilibrio e mostra que num processo espontdneo (irreversivel), a
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tendéncia da entropia do universo ¢ aumentar, enquanto num processo
reversivel ela € constante. Matematicamente, isso é expresso por:

ds = aqrev/ T (416)

sendo g, O calor no processo reversivel e T a temperatura do sistema;
O representa diferenciais inexatas ou imperfeitas, por se referirem a
quantidade de trabalho, a qual depende do caminho da transformacéo.

A energia livre de Gibbs,(G) ¢ uma funcéo bastante utilizada em
estudos bioldgicos. Os seres Vivos exigem fornecimento continuo de
energia livre, senfo tenderiam ao equilibrio e a vida cessaria. Para as
plantas, a fonte primaria de energia € o Sol e a conversdo de energia
radiante em energia quimica armazenada em compostos orginicos €
usada para realizar trabalho bioldgico, com decréscimo da energia livre
do sistema. '

O uso de G em estudos bioldgicos, neles incluidos os de relagGes
hidricas em plantas, ¢ apropriado porque se demonstra que a variagéo
dessa funcdo durante uma transformacdo em um sistema que se
transforma de um estado A para um outro B, representa o maximo
trabalho que o sistema executa a pressdo (P) e temperatura (T)
constantes, isto &, representa a parte da energia do sistema que esté /ivre
para realizar trabalho liquido (isto é, trabalho realizado menos o
trabalho pressdo-volume). Pode-se admitir que a maioria das
transformagdes em sistemas bioldgico ocorre a pressio atmosférica e
temperatura praticamente constantes, pelo menos em curtos intervalos
de tempo.

Na verdade, a defini¢do de energia livre de Gibbs nfo exige que
T e P sejam constantes durante uma transformac¢fo, mas caso isso
ocorra, a diminui¢do de G é convertida em trabalho 1til. Além disso,
essa fungdo ¢ uma propriedade termodindmica do sistema que ¢ funcéo
de ponto, isto €, se o sistema passa de um estado A com energia livre
Ga, para um estado B, com energia livre Gg, o valor de G dependera,
qualquer que seja o caminho da transformacéo, apenas dos valores de
pardmetros do sistema, como temperatura (T), pressfo (P), volume (V) e
numero de moles (n) em cada estado, de modo que AG = Gg - Ga. A
expressdo matematica da funcdo G, deduzida através da associagdo do
1° principio da Termodinimica (que diz respeito a varia¢fo da energia
interna U do sistema) com a fung¢o entropia S é:
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G=H-TS=U+PV-TS (4.17)
Derivando-se (4.17), tem-se:
dG = dU+PdV+VdP-TdS-SdT (4.18)

Par.a um processo reversivel em um sistema aberto, no qual pode
haver variacdo de seus componentes, a energia interna do sistema varia
com a entrada e a saida das substancias. Se o sistema, por exemplo
tiver um volume fixo e ndo trocar calor com o ’meib (mefmé
temperatura entre o sistema e o meio) e se ha nele um incremento de dn
moles de uma espécie quimica j, o aumento de energia interna U é
expressa pelo produto p;.dn;, sendo H; a contribuicdo da energia livre
por mol da espécie que entra ou deixa o sistema. Outros tipés de
trabalho podem contribuir para a variagdo de energia interna do sistema
como o elétrico (se a substancia tiver carga elétrica Hquida):

gravitacional, etc. Nessa situacdo, a variacdo da energia interna dU pode
Ser expressa por:

. J [
AU =T dS - PdVv + 'Z]ujdn_;ﬂuindy (4.19)
J= =]

onde j refere-se as diferentes espécies quimicas do sistema.

Como TdS = 8qp.,, a €quacdo (4.19) nada mais é do que a
expressdo do 1° principio da Termodinimica para a variagdo da energia
mterna, acrescida dos termos que representam trabalhos outros que n#o
o de pressdo-volume, como o quimico (pela variacdo do ntimero de
moles n dos componentes num sistema aberto - terceiro termo da
equacio 4.19), o gravitacional, o elétrico, etc. (quarto termo da equacdo
4.19).. Deve-se lembrar que trabalho & expresso pelo produto de uma
quantidade intensiva (isto &, que ndo depende do tamanho do sistema,

como € o caso de ;) por uma extensiva (relacionada ao tamanho do
sistema, como, por exemplo, dny). '

Substituipdo (4.19) em (4.18), vem:

/ i
dG =T.dS — P4V + ig'y_,.dnj + gxi.dy, +PdV +V.dP ~T.dS — S.dT (420)
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ou
‘ J i
dG =—=SdAT+V.dP+ Y p,.dn, + x.dy, (4.21)
=1 i=1

e se P e T forem constantes,
dG =3 p,dn,+3 x, dy (4.22)
J=1 i=1

A expressio (4.22) confirma o descrito anteriormente de que a
variagdo da energia livre de Gibbs numa transformagdo isobdria e
isotérmica para um sistema aberto, ¢ a medida dos trabalhos envolvidos
na transformacgdo. O primeiro termo da equagdo (4.22) justifica a
variagdo da energia livre devida a variagdo da composicdo quimica do
sistema. Caso se queira estudar a variagdo de G em um sistema aberto
devido a variagdo do numero de moles de uma substincia quimica 1
nele existente, mantendo-se constantes T, P e todos os componentes,
quimicos ou ndo, que afetam G, pode-se escrever:

dG = ,.dn, (4.23)
ou
M = dGrdn, (424)

sendo [l; denominado’potencial quimico da substincia 1, podendo-se
melhor representd-lo por uma derivada parcial:
oG

=|— 425
H dn, (4.23)

JPonpL Y

onde 1.; refere-se ao nimero de moles de todas as espécies quimicas
presentes no sistema, exceto a 1.

O potencial quimico é uma grandeza intensiva, representando a
variagdo da energia livre de Gibbs por unidade de variagdo do ntimero
de moles da substincia considerada, quando T, P, Y e o nimero de
moles das outras substancias do sistema permanecem constantes.
Ressalte-se que embora na defini¢do acima T, P e Y sejam constantes,

W é funcdo dessas variavelis, isto ¢é:
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W =W (T, P, 0y, Y5) (4.26)

3.2. Potencial quimico da agua

Se a substancia 1 que interessa ¢ a 4gua, a equagdo (4.26) pode
ser escrita como:

M=, (T, Pn, ,,Y,) 4.27)

Para se saber como o potencial quimico da dgua |, varia com T,
P, n., eY;, toma-se a equag:ao diferencial total de (4.27):

dMg =(8’L{f>/ aTjF.n‘—L)a‘ dT‘F(B‘L!fb/ aP)TJz/-: B dp+§’(a%é/ aq./'—‘) 'dl.//L—l;f—
J4 TPy

i (4.28)
+§(au,g/ayl) dy

TPy

A equagdo (4.28) mostra a propriedade de adicio dos
componentes que afetam [1,, € para ser utilizada, deve ser colocada em
uma forma finita. Como ¢ dificil medir-se o potencial quimico absoluto
de uma substincia, toma-se um estado de referéncia padrio {°,,
convencionado como sendo aquele da agua livre, plana e pura, em dado
referencial de posigdo, na mesma temperatura e mesma pressio do local
onde se encontra o sistema. Assim, integrando-se a equagdo (4.28),
vem:

e dn, =M Hes=] 0w, /8T)  ar+

Hy Pong g, yi

"o,/ @)

Po

i,
'dP+ZLé(a“ag/&f—1) dn;_ +
=1

T.n s yi
T,P.,yi

+ ZJ O, /&) ay | 4.29)

T.P, i
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Expressando cada componente da equagdo 4.29 na forma
simbdlica comumente encontrada na literatura, tem-se:

Y= Wit W+ W+, (4.30)

sendo W o potencial total da 4gua no sistemae W¥r, ¥p, ¥ Yie ¥,
os componentes de temperatura, pressdo, de solutos (“osmoético”),
matricial e gravitacional, respectivamente.

3.3. Unidades de potencial quimico da agua

Sendo, por defini¢do, a relagdo da variagdo da energia livre de
Gibbs pela variagdo do nimero de moles de 4dgua, o potencial quimico
da 4gua pode ser expresso em unidades de:

energia/mol ‘(erg. mol”, J. mol™)

A forma mais utilizada, entretanto, € a expressdo do potencial
da agua por unidade de volume molar parcial da agua (T7ag ), sendo

V og = 18,05.10° m3.mol" a 20°C:

[e]
H,— M, R energia/mol

— pressao
V ag voluméd mol

com unidades no SI — J. m° — 1Jm°>=1Nmm>=1Nm’=
=1 Pa

Como 1 Pa representa uma unidade pequena para a grandeza
de valores encontrados no sistema solo-planta-atmosfera, sao utilizados
seus multiplos (hPa, kPa e MPa). O mesmo acontece com a baria,
utilizando-se o bar (10° barias). Uma unidade utilizada fora do sistema
internacional ¢ a atmosfera (1 atm=0,1013 MPa).

Outras formas de expressdo do potencial quimico da dgua sdo:
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a) Variagdo da energia livre por unidade de massa molar da agua:

1

0 . -
M, — Hag energia.mol™" _
—_— = -~ > energia.massa
My, massa. mol

Unidades: Jkg', erg.g'

b) Variagdo da energia por unidade de forga-peso da dgua:

energia. mol™'

M, —H,, N energia.mol™

m,, & Jor¢a— peso.mol™  for¢a— peso .mol™
ou: FL/F=L

ou seja, sua dimensdo equivale a uma altura de coluna de 4dgua
(unidades: cm ou m de coluna d'4dgua).

4. PROPRIEDADES FiSICO-QUIMICAS DE SOLUCOES AQUOSAS

4.1. Presséo de vapor, pontos de ebuligcdo e de congelamento

Qualquer solugdo aquosa apresenta uma pressdo de vapor d’agua
em equilibrio com ela. A uma determinada temperatura, a pressdo de
vapor em equilibrio ¢ maxima quando se tem 4gua pura. A adi¢do de
§olutos na agua representa uma diminuigdo da concentragio da propria
agua como um dos componentes da solugdo e promove um
abaixamento da pressdo de vapor, que depende da fragdo molar do
solvente (N,,), definida por:

Nag = ng/(1 + 1) (4.31)

sendo n,, 0 nimero de moles do solvente (4gua) e ny 0 nimero de moles
de soluto ou de solutos.
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A pressdao parcial de vapor e, estd relacionada com N,, pela
expressao da lei de Raoult:"

€a= €. Ny =6 . N/ (N, + 1) (4.32)

sendo e; a pressdo saturante de vapor do ar. Dessa forma, a dissolugéo
de solutos na agua diminui a pressao parcial de vapor em equilibrio.

A diminuica@o da pressdo de vapor da solugdo quando se adiciona
solutos leva ao decréscimo da.temperatura do ponto de congelamento,
ou seja, diminui a temperatura na qual as fases vapor, liquido e sélido
estdo em equilibrio. Do mesmo modo, a ebuli¢do da dgua pura ocorre
quando sua pressdo de vapor € aumentada até a pressdo atmosférica,
mas quando se tem uma solu¢do, a temperatura deve ser aumentada
acima daquela da agua pura, para que o aumento exigido na pressao de
vapor seja atingido. Os pontos de congelamento (ou de fusdo) e de
ebulicdo dependem, também, da pressdo atmosférica. O ponto de
congelamento das solugdes tem importancia fisioldgica, pois
temperaturas baixas ocorrem comumente na natureza, como em dias de
geadas, podendo concorrer para o congelamento da seiva intra e extra-
celular, causando danos dos tecidos.

4.2. Pressao osmética ou potencial osmético de uma solugéao

A pressdo osmdtica de uma solugdo ¢ definida como a pressao
em excesso a pressdo hidrostatica do solvente que deve ser exercida
sobre a solug@o para que nela se evite a entrada adicional de agua. Na
verdade, essa pressdo somente € originada se ha uma membrana
obstruindo a passagem do soluto. Se por exemplo, a solugdo estiver
isolada num recipiente, ndo haverd o desenvolvimento dessa pressdo,
mas o que se quer dizer com o termo "pressdo osmotica de uma
solugdo" € que se colocada em um osmometro, a solugdo desenvolveria
tal pressdo ou uma capacidade equivalente de realizar trabalho.

A pressdo osmoética de uma solug@o pode ser determinada por um
osmdémetro (Figura 4.7). Ele é composto por uma membrana semi-
permeéavel (por exemplo, de ferrocianeto de cobre ou acetato de
celulose), que permite trocas de 4gua, mas ndo de solutos. A membrana
¢ instalada entre dois vasos, um com a solugdo, estando a dgua pura em

outro vaso, colocada em contato com a membrana. A 4agua tende a
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entrar no vaso da solugdo, aumentando o volume desta, de modo que se

O osmometro tem volume fixo, é produzido uma pressio ("pressdo
L n -

osmotica"). Tedricamente o volume de solu¢do pode ser mantido

constante exercendo-se pressdo adicional para evitar a entrada de agua
em B. ’

Pressdo exercida em
€XCesso a pressdo
hidrostatica da
solugdo, para
equilibrar o fluxo
liquido de 4gua
(pressdo osmdtica)

A

Membrana
semi-permedvel
(tedéncia de fluxo liquido

de 4gua de A paraB)

Figura 4.7. Esquema do principio de osmémetro.

A pressdo osmética de uma solugdo aquosa diluida pode - ser
calculada pela equacdo de Vant’Hoff: :

.
=T~ RT=RI.C, (4.33)

sendo T a pressdo osmotica, n, o nimero de moles do soluto (ou de
particulas dissociadas, no caso de eletrlitos),V o volume da solucdo
(para solugdes diluidas, praticamente o volume do solvente), R a
constante dos gases ideais, T é a temperatura (K) e C, a concentragdo
de solutos. Para eletrdlitos, o valor de 1y € proporcional ao ndmero de
par@'culas dissociadas; por exemplo, para NaCl, o nimero de espécies
16nicas dissociadas ¢ 2, portanto o nimero de moles a ser adotado é o
dobro da concentracdo do soluto.

N A similaridade da equagdo (4.33) com a dos gases ideais
originou, no século XIX, a teoria de que a pressdo osmética seria devida
ao bombardeamento das paredes da membrana semi-permeavel pelas
molécqlas ou particulas de soluto. Atualmente, sabe-se pela teoria do
potencial quimico, que a 4gua (solvente) passa pela membrana, fluindo
para o lado da solugdo onde ela, 4gua, encontra-se mais "diluida", isto &,
no lado em que a sua "concentragdo" (niimero de moles de agua por
unidade de volume da solu¢do) é menor devido & presenca de solutos.
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Isto pode ser entendido através da equagfio do potencial quimico da
agua, caso se considere esta como um dos componentes do termo

| ‘] n
D jj wdn, (4.34)
=1

O aumento do numero de moles de solutos por unidade de
volume da solug@o significa a diminuigdo do numero de moles de dgua
por unidade de volume, ocasionando a diminui¢do do potencial quimico
desse ultimo componente.

O potencial da agua em uma solugdo ¢ denominado de potencial
osmotico, sendo decorrente da diminui¢do da energia livre da agua
devido a presenca de solutos. Uma das formas de se calcular seu valor ¢
considerar-se a 4gua no estado de vapor na atmosfera em equilibrio com
a fase liquida na solug¢do. No equilibrio, o potencial quimico da dgua
¢ o mesmo na fase liquida (y;) e na fase de vapor (V), sendo que nessa
ultima ele esta relacionado a pressdo parcial de vapor d' 4gua no ar, de
modo que:

¥ =P, =RT.In(e, /e, ):{;_T In(e, /e, ) (4.35)

ag

onde y ¢ o potencial quimico da dgua na fase vapor, e, e e séo,
respectivamente, a presséo parcial e a pressdo saturante do vapor d'adgua.
A unidade de y ¢ dada por R.T ou por R.T/V __, sendo no SI:

ag?

RT=J.mol K . K=J.mol™

E‘T =Jmol K —— =T .m™
Vag m .WIOZ

A pressfo saturante de vapor € dependente da temperatura e pode
ser calculada pela equagfio de Tetens (equagéo 3.2).

Outra forma de se determinar o potencial da d4gua na solugéo (W)
¢ através da sua relagio com a concentragdo de solutos. Segundo a lei
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de Raoult, a pressdo parcial de vapor de um componente da solucio é
linearmente relacionada a fragdo molar desse componente na propria
solucdo (equagdo 4.32). A associagdo das equacgSes (4.32) e (4.35)
permite escrever que:

W, =R.T InN,,= (4.36)

A expressdo da fragdo molar da agua (equagdo 4.31) pode ser
modificada para: ‘
n,+n,—n, .
N, =——"— * 4.37)
Mo +1, :

ou, ainda, se a solugdo for bem diluida (n,>>ny), ser aproximada para:

N,=1-——— 438
) nag +n& . ) ( )
n
N, =1-— (4.39)
n

sendo n,; o nimero de moles de 4gua e ng a soma do nimero de moles
de todas as espécies de solutos, com as espécies idnicas calculadas
separadamente. Através de aproximagdes matematicas, pode-se
demonstrar que: :

=N, =-=—— (4:40)

Para solugdes ideais com concentragdo até 2 molal, a equagio
4.36 pode, entdo, ser aproximada para a equacio 4.41, com introducio
de um erro inferior a 2%:

RT.n RT. .
V,=-z = TIE = RTC,  (44D)
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‘ou

Ys ==-RT.p,. C¥, (4.42)
8

'sendo V(== Ve .nag)o volume de dgua, C a concentra¢do de solutos

por unidade de volume de 4gua, C, a concentragio de solutos por
unidade de massa de 4dgua (= n/M,,) € Py a densidade da 4dgua. A
expressdo de Y, em fung@o da massa de dgua € feita para permitir o
calculo com concentrag@o das.solugdes em molalidade (solugdo 1 molal
= 1 mol de solutos.kg™ de 4gua). Note-se que as equagdes 4.41 e 4.42
sdo idénticas a equac¢do de Van't Hoff, com a diferenca do sinal
negativo . (correspondente ao conceito de potencial) e do termo
densidade da 4gua, quando se deseja trabalhar com molalidade
(mol.kg™” de solvente).

- Uma solug@o real apresenta desvios da idealidade. Solugdes de

sais simples de concentra¢do até 2 molal apresentam valores de ; até

20% menor que o calculado para condi¢des de idealidade. Para
polietilenoglicol 6000 (PEG 6000) o desvio pode ser até 100% mais
negativo. Para considerar esses desvios, introduz-se um coeficiente
osmotico ¢, de modo que o potencial osmoético pode ser calculado por:
v, =-RT.Ci.d (4.43)
O valor de ¢ depende da temperatura ¢ da propria concentragdo
da solugdo e deve ser usado como uma correg¢do em todas as equagdes

de célculo de y; discutidas acima. A tabela 4.8 mostra valores de ¢ para
alguns tipos de solugdes.

«

L. R. Angelocci : : 67

Tabela 4.8. Coeficiente osmodtico ¢ de solugSes de sacarose e de
eletrélitos a 25°C (fonte: Milburn, 1979).

Molaridade Sacarose NaCl KCl CaCl,
0,1 1,008 0,9324 0,9266 0,854
0,2 1,017 0,9245 0,9130 0,862
0,3 1,024 0,9215 0,9063 0,876
0,4 1,033 0,903 0,9017 0,894
0,5 1,041 0,9209 0,8989 0,917
0,6 1,050 0,9230 0,8976 0,940
0,7 1,060 0,9257 0,8970 0,963
0,8 1,068 0,9288 0,8970 0,988
0,9 1,079 0,9320 0,8971 1,017
1,0 1,088 0,9355 0,8974 1,046
1,2 1,108 0,9428 0,8986 1,107
1,4 1,129 0,9513 0,9010 1,171
1,5 1,150 0,9616 0,9042 1,231

Como se observa, o coeficiente osmoético tem valores menores
que 1 para eletrolitos que se dissociam em dois ions, atribuindo-se isso a
dissociagdo incompleta devido as for¢as de van der Waal§, Por outro
lado, solutos indissocidveis, como a sacarose, tornam-se hidratados ou
tem moléculas ligadas a agua, havendo assim um efeito de redugdo
efetiva da atividade (ou concentra¢do) da agua, diminuindo o seu
potencial (portanto, valores de ¢ maiores que D). '

Uma outra forma de considerar o desvio da idealidade € trabalhar
com a atividade da dgua a,g, que ¢ definida como 2, = Yag - Nag> sendo
Yag O coeficiente de atividade, igual a 1 para a 4gua pura ou para uma
solucdo ideal. Na pratica Y, € igual a 1 somente para solu¢Bes no limite
da diluigdo, pois demonstra-se que

Ina,= - = Ng/Ngg (4.44)

sendo XNy o somatorio das fragdes molares dos solutos presentes, de
modo que:
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R.T R.T
Ys=—=——mna, ==1In(y,.N,) 445
Vag Vag i .

Usando o tratamento acima pode-se calcular, por exemplo, o
potencial osmotico de uma solugdo 1 molal de sacarose, a 20°C.
Adotando-se a equagio 4.36 e sabendo-se que 1 kg de 4dgua equivale a
55,5556 moles (ou seja, 1000 g/18 g.mol™), vem:

N, = 55,5556/(55,5556+1) = 0,9823

RTK/ag= 8,3143.10° MPamol'.m>.K'.293,16 K/18,05.10°° m*.mol'= 135 MPa

v - gln]vaﬁ 135 .10 0,9823 = - 2,41 MPa

o
ag

Entretanto, esse valor deve ser multiplicado pelo coeficiente
osmotico ¢, que para o caso ¢ 1,088 (Tabela 4.8). Portanto:

W, =-2,41.1,088 =-2,62 MPa
O uso da equacdo 4.42, que se aplica a concentracdo em
molalidade, também leva a valor muito préximo a esse.

Caso se queira calcular a pressdo de vapor do ar em equilibrio
com essa solugfo, tem-se pela equacdo 4.35:

W =RT/V. .In(e,/e,)
-2,62 =135,0 In (eJ/es)

In (e./es) =-0,01941 e e/es- 0,98077

Isso corresponde a umidade relativa de 98,077%. O valor de e,
pode ser determinado, calculando-se e; pela equagéo 3.2:

e, = 6,108 .10 (720023734200 - 53 38 1Py
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Como UR = e, /e, vem:

e,= 0,98077.23,38 =22,93 hPa
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6. EXERCICIOS

1. A energia de ligagdo (“ponte”) de H tem valor equivalente a 20
kJ/mol de ligagdes (ou 40 kJ/mol de agua). Se o calor latente de fusdo do gelo ¢é
de 336,9 kJ/kg, demonstrar que cerca de 15% das “pontes” sdo “rompidas”
quando o gelo funde-se a 0° C, sob condi¢des normais de pressdo atmosférica.

2. a) Qual a quantidade de energia (em kJ) necessaria para aquecer 1
mol de dgua de 0 a 25°C e de 0 a 100°C (considerar o calor especifico da agua
constante ¢ igual a 4,186 kJ . kg™ °C'1) em cada uma dessas faixas de
temperatura? b) Se essas quantidades de energia fossem usadas para romper
ligagdes de H, qual a porcentagem dessas ligagdes que, teoricamenite,
permaneceriam intactas a 25°C e a 100°C? ¢) O calor de vaporizagdo da dgua
nas CNTP é 2,44 MJ. kg™ a 25°C e 2,26 MJ . kg™' a 100°C. Quanto dessa
energia é usada para rompimento de pontes de H? E o restante de calor em cada
temperatura, ¢ usgdo em quais tipos de trabalho?
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3. Tem-se um tubo capilar longo de vidro com didmetro de 1,0 mm, que
é colocado em 4gua pura a 20°C. Nessa condi¢@o, o dngulo de contato € zero.

a) Qual a altura de elevagio da dgua no capilar?

b) Se o capilar for inclinado de 60°, em relagdo a horizontal, qual sera a
altura vertical dessa elevagio (assumir que o dngulo de contacto ndo muda apds
a inclinag&o)?

¢) Se o capilar tivesse uma altura que fosse somente metade da altura
inicial de elevagiio da 4dgua (item a), qual seria o dngulo de contacto?

4. Calcular a pressdo osmotica (ou o potencial osmético) e a pressdo de
vapor em equilibrio das seguinte$ solugdes aquosas a 25°C:

a) 1,2 molal de cloreto de potassio (massa molar=74,557 g mol M,
adotando um coeficiente osmoético de 0,8986.

b) de sacarose (massa molar = 3423 g mol™") quando s#o dissolvidos
171,15 g dessa substancia em 1 kg de dgua pura (adotar coeﬁc1ente osmotico
igual a 1,041). Adotar o volume molar da 4gua como 18,056. 10° m’.

¢) 2,0 molal de cloreto de célcio (massa molar=110,986 g mol b,
considerando um coeficiente osmético de 1,376. Calcular a fragdo molar da
dgua nessa solucéo.
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RELACOES HIDRICAS DAS CELULAS, TECIDOS E
ORGAOS VEGETAIS

1. INTRODUGAO

O estudo das relagdes hidricas de células, tecidos e orgdos €
fundamental para se entender a 4gua em equilibrio e em movimento nos
vegetais. Um aspecto importante a se considerar no estudo ¢ a
existéncia de compartimentagem da adgua em simplasto (espago interno
a plasmalema) e apoplasto (paredes, vasos, limen dos vasos etc.).

Na quantificagdo dessas relagdes, uma variavel usada ¢ a massa
(ou o volume) de 4gua das células, tecidos e orgdos. No capitulo IV
foram indicados valores para varios 6rgdo com base na expressao:

U% = (massa de agua/massa de matéria seca) * 100 .0

O uso de U% muitas vezes ndo € conveniente, pois a massa de
matéria seca sofre modificagSes temporais € ndo se constitul em uma
referéncia para comparagdes no tempo. Além disso, U% pode atingir
valores elevados (por exemplo 1000%), em uma escala nem sempre de
facil percepg¢do. Por esse motivo, para folhas é mais comum utilizar o
"teor" ou "conteudo relativo de dgua” (CRA):

;

CRA% = (massa atual de dgua /mdxima massa de dgua).100 (5.2)
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Na determinac¢do necessita-se a medida da massa atual m,,, da
massa na turgescéncia plena m, (massa tirgida) e da massa seca m, da
folha de modo a se usar a expressdo:

CRA% = 100 (my-my )/ ( my, - my (5.3)

Um problema ¢ a determinacdo de my, a qual € realizada com
excisdo das folhas, colocadas a saturar em agua pura, através do peciolo.
Entretanto, prefere-se trabalhar com discos, com didmetros da ordem
del,0 cm, minimizando o tempe de saturagio para algumas horas.

Outro problema ¢ a variagdo de m; durante a saturacfo, com ganho
ou perda de massa, em func¢do da luminosidade ambiente sob a qual a
saturacdo é conduzida. Recomenda-se, entdo, saturar a folha sob condi¢des
de ponto de compensagio luminosa. Durante a saturagio ocorre, também,
o crescimento em extensdo do tecido, pois o déficit hidrico é eliminado
pela absor¢do de d4gua, o que promove uma absor¢do adicional de dgua
que ndo reflete a condi¢do hidrica no momento da excisfo, introduzindo
um erro na determinac¢do de m,. A minimizacdo desse erro pode ser feita
por inibidores quimicos ou fisicos do crescimento, ou por método de
“extrapolagdo” da curva de ganho de massa de dgua com o tempo de
saturaco. Slavik (1975) faz discussdo detalhada dos procedimentos.

A laboriosidade, o tempo envolvidos na determinagdo, a pequena
faixa de variag@o (por exemplo, de 10%) entre a turgescéncia plena e a
perda desta em muitas espécies, que dificulta que o indice seja
suficientemente sensivel, e a sua aplicagdo somente em folhas, fizeram
com que o CRA fosse relegado a segundo plano nos estudos de déficit
hidrico, comparado ao potencial da dgua, embora haja agora renovado
interesse em seu uso em estudos fisiologicos (ver item 4.2, cap. X).

2. POTENCIAL DA AGUA DA PLANTA
Retome-se a equacio:

Y=Y+ Wt W+ W+ ¥, (5.4)

Ela mostra que o potencial total ¢ a soma de varios componentes.
Discute-se a seguir cada um deles e o seu significado na planta.
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2.1. Potencial de temperatura

E a variagdo parcial do potencial quimico da agua devido a
diferenca entre a temperatura do sistema em um determinado estado e a
temperatura da 4gua no estado tomado como padrdo. Devido ao efeito
complexo da temperatura sobre o potencial quimico de um sistema,
normalmente esse componente nido tem sido considerado nos estudos
que envolvem energia livre da dgua. Sendo um componente dependente
do referencial, isto &, tomado em relacdo a um estado padrio, a
temperatura de referéncia adotada ¢ a prépria temperatura do sistema
em estudo. Portanto, seria importante sempre informar a temperatura na
qual a medida foi feita, para fins comparativos. '

2.2. Potencial de pressao

Definido como a varia¢do do potencial quimico da 4dgua devida a
diferenca de pressdo exercida sobre o sistema em determinado estado e
a pressdo no estado padrdo, adotada convencionalmente como a presséo
atmosférica local. Da termodinimica, obtém-se:

J;)o (a“ag / dP >T

onde P ¢ a pressdo hidrostatica em excesso a pressdo atmosférica

P P JE—
AP =], VagdP=PVag=¥p (55

N(D%

ambiente, V., € volume molar da dgua e P, & igual a zero (pois ¢ o
padrdo). :
Se a pressdo do sistema estiver acima da pressdo atmosférica do
ambiente em que se encontra, o valor de ¥, serd positivo. Isso ocorre
em uma célula turgida, que fica submetida a uma pressdo maior que a
atmosférica, devido a resisténcia oposta pela parede e membranas
internas a deformag#o causada pela varia¢do do volume celular devido a
agua. Dessa forma, esse componente torna-se importante quando o
sistema estudado € a célula.

O potencial de pressdo (as vezes denominado de potencial de
turgescéncia) tem uma escala positiva, isto €, varia de um valor positivo
maximo quando a célula estd na turgidez maxima a zero quando ela
perdeu a turgescéncia, tornando-se flacida por perda de dgua para o ar
(secagem do tecido) ou em situa¢des em que se impde artificialmente a



Relagdes hidricas das células, tecidos e rgdos 74

perda de 4gua pela imersdo do tecido em solugdes (plasmolise,
denominada de plasmdlise incipiente no ponto em que a turgidez é
perdida).

2.3. Potencial osmético ou de solutos

Os tecidos vegetais s8o constituidos, em seu maior volume, por
solugdes aquosas, sendo a 0SMOSe um Processo que ocorre ha presenga
de membranas celulares. ‘

No simplasto a seiva tém maior concentragdo de solutos do que
no apoplasto. O vactolo ocupa até 90% do volume das células adultas,
0 que o torna uma estrutura determinante do potencial osmoético e das
relagdes hidricas das células. Ele contém poucos componentes coloidais
e interfaces solido-dgua, sendo constituido por uma fase homogénea
em que a concentragdo de solutos é o grande fator determinante da
diminui¢do da atividade termodindmica da dgua, ou seja, pelo efeito de
diminui¢do da fragdo molar desse liquido, podendo-se considerar que a
4gua est4 atuando no compartimento como um solvente ideal (y=1).

’ Ja o citoplasma, que € composto pelas organelas, excluido o
nucleo celular, contém solutos e, também, coldides e interfaces. A
fracdo de 4gua nos cloroplastos, por exemplo, é estimada como sendo
entre 41% a 51% do volume total, dependendo da iluminincia a que
estio submetidos, sendo grande parte do volume ocupado pelo sistema
membranoso lamelar. O citossol, que ¢ constituido pela solugdo
citoplasmatica exterior as organelas que se encontram entre a
plasmalema e o tonoplasto, ¢ constituido de proteinas e coldides, cuja
interagio com a A4gua diminui a atividade termodindmica desta,
podendo-se entender esse efeito como sendo de carater matrico, com a
conotagdo discutida no item a seguir.

Pela menor concentragdo da seiva apoplastica, o potencial de
solutos é bem maior do que o da seiva simpléstica, sendo que nas
paredes celulares a dgua é retida por superficies hidrofilicas, tendo
também a sua atividade diminuida pela tensdo superficial nas interfaces
liquido-ar dos meniscos, o que pode ser considerado como um efeito
matrico (ver itens 2.4 ¢ 3.2).
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2.4. Potencial matrico (ou matricial)‘

Esse componente, bastante importante no solo e definido para
representar efeitos da matriz sélida, ndo tem seu significado nas plantas
definido de forma uniforme na literatura. Ele tem sido usado para
representar os efeitos da presenga de interfaces constituidas por
coldides, proteinas e macromoléculas presentes em células, sobre a
energia livre da agua.

Para alguns autores, ndo ha necessidade de representar os efeitos
dessas forgas interfaciais sobre a energia livre da 4gua por um novo
componente de W. Para éles, tais efeitos podem ser adequadamente
representados dentro do componente osmoético. A 4gua associada com
particulas coloidais tem menor tendéncia de reagir quimicamente em
solugdo ou de escapar para a fase de vapor, ou seja, a presenca de
coloides na célula reduz a atividade termodinamica da 4gua, do mesmo
modo que o faz a presenga de solutos. .

Nobel (1999) considera, em uma primeira aproximagdo, que 0s
efeitos de solutos e de coldides sdo aditivos no sentido de diminuir a
atividade da 4gua e cenomina de pressdo osmética T ao componente
resultante desses efeitos. Para aquele autor, ¢ importante considerar que
o valor dessa pressdo osmotica ¢ dependente da atividade real da dgua
(aqg), sem se importar com a causa pela qual a,, foge do valor unitério,
valor esse que ocorre quando a atividade da 4gua é maxima (4gua pura,
livre e plana). Para ele, como uma aproximagao tedrica, pode-se definir
a pressdo osmotica a partir das seguintes relacdes:

=RV 1oly,, N,) =R 77 ) ny,, ~ (R PN, =v+m, (5.6)
sendo 7 a pressdo mdtrica decorrente das interagdes dgua-solido nas

superficies coloidais e 7, a pressdo decorrente da presenca de solutos.

Correspondentemente, expressa-se a equagdo acima em termos de
potencial da dgua por:

¥, = (RTV o Jinly,, N, ) = (RT)V oy Jnysy, +(RT/V o )N, (5.7)

ou: RS | (5.8)
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Note-se pela equagdo (5.7), caso se adote 7, unitario
(portanto, In v, = 0), que ¥, serd igual a ‘¥,, uma situacdo em que agua
estd funcionando como um solvente ideal, o que na verdade nio ¢ a
realidade se existirem interfaces liquido-sélido. O  termo
: (RT/?ag)lnyag estd relacionado, portanto, a reducdo da atividade

termodinamica da 4gua devido a interacgdo interfacial.

Como afirma Nobel (1999), a equacdo 5.7 ndo deve ser vista
como uma relagdo que define um potencial matrico em todas as
situagdes em que ele pode ocorrer. Antes de tudo, ela € um exemplo de
como as interagdes interfaciais podem ser representadas por um termo
separado, adicionado a 7, este ultimo representando o efeito dos solutos
sobre 7. Essa ¢ uma forma tedrica de explicar que em qualquer parte de
um sistema aquoso contendo solutos e coldides, como ocorre em uma
célula vegetal, a atividade da 4gua pode ser diminuida no interior da
solugdo pela presenca de solutos, enquanto que nos coldides ou nas suas
proximidades, o fator que decresce essa atividade ¢ a propria interagdo
interfacial 4gua-coldide, a qual ndo muda a fragdo molar do liquido, mas
altera o valor de 7.

Em estudos: de relagdes hidricas considera-se, também, a
existéncia do componente matricial nas paredes celulares e no
apoplasto, devido as intera¢des interfaciais entre superficies que
revestem seus intersticios e a dgua, conduzindo o liquido a ficar sob
tensdo. As paredes dos poros sdo superficies molhéveis, principalmente
pelas liga¢Ses de hidrogénio entre as moléculas de dgua e os grupos O e
OH das superficies; além disso, cargas na superficie atraem a molécula
dipolar da agua e os ions nela presentes, forgando ambos (adgua e ions) a
ficarem proximos a parede. Os poros tornam-se preenchidos com agua e
os meniscos formados apresentam tensfo superficial, conforme
mostrado no item sobre capilaridade Uma indefini¢do quanto ao
significado desse componente é encontrada na literatura. As vezes ele ¢
denominado potencial matrico negativo e as vezes potencial matrico
positivo. Nobel (1999) sugere ser mais correto e consistente referir-se
ao componente que reduz o potencial da 4gua nos poros da parede como
pressdo hidrostadtica negativa.

L. R. Angelocci R ‘ 77

2.5. Potencial gravitacional

O campo gravitacional da Terra afeta o movimento da agua. Por
exemplo, necessita-se uma certa quantidade de trabalho para elevar
agua nesse campo, de modo que um componente gravitacional do
potencial da agua deve ser considerado. O potencial gravitacional &
definido como a quantidade de trabalho exigida para transportar,
reversivel e isotermicamente, uma quantidade unitdria de dgua pura,
desde um “reservatério” com determinada ~solugdo, a pressao
atmosférica e em determinada posicdo de referéncia no campo
gravitacional, até um reservatoério similar mas situado num outro. ponto
de interesse (acima ou abaixo do ponto de referéncia). Uma forma de
quantificar esse trabalho € considerar uma coluna de 4gua pura de altura
z, sendo z a distincia vertical do ponto em relagdo a referéncia. O
trabalho correspondente é:

W=m,.gz 5.9

sendo m,, a massa molar da 4guae g a acelerac;ao da gravidade. Esse
trabalho corresponde a propria Vanac;ao de energia livre do s1stema Se
definido por unidade de mol da agua, pode-se escrever:

/’L(lg ILLllg m[l" .
— V¥ ==—-gz =p. .8z - (5.10) ¢
Vag ¢ Va" N ‘

sendo ¥, o simbolo para potencial gravitacional e p,, a densidade da

4dgua. Nessa forma, a unidade de ¥, é a mesma da pressdo hidrostética,
como se mostra dimensionalmente:

M.L?.L2T"'.L = For¢a.L* = Pressdo

A titulo de exemplo de céalculo da influéncia do valor da elevagao
vertical sobre o potencial gravitacional, adote-se:

Pag = 998 kg.m”; g=2979 ms*; z=+10m

Assim,
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VY, =998 kg.m™.9,79 m.s*.10 m = 9,77 10’ Pam™ x 10 m = 0,0977MPa

ou seja, correspondente a variagdo de 0,00977 MPa por metro de

elevacéo.
Verifica-se, por exemplo, que para o estudo da dgua em células,

ou do transporte a curtas distdncias na planta, o valor de ¥, pode ser
desprezado, o que ja ndo acontece por exemplo, quando se trabalha com
arvores altas.

Note-se, também, que o valor de z foi adotado como positivo
para o ponto acima do plano de referéncia, mas dependendo do
referencial, ele pode assumir valores negativos (ponto abaixo do plano
de referéncia).

2.6. Potencial total da agua na planta

A partir dos seus componentes pode-se estudar o potencial total da
agua das plantas. Em comparac@o com o solo e a atmosfera, a planta
apresenta uma estrutura mais complexa e o potencial total da agua nela
presente necessita ser analisado em partes (6rgdos, tecidos e
compartimentos) que a constituem. Na discuss@o acima, ficou claro que
o potencial de temperatura tem as suas peculiaridades, sendo definido
de uma forma em que, na pratica, ele ndo ¢ considerado no potencial
total. O potencial gravitacional ¢ importante quando se trabalha com
transporte de 4gua em plantas altas, mas mostra-se desprezivel quando o
estudo ocorre em plantas pequenas, em 6rgdos ou tecidos. Mostrou-se,
também, que o potencial de solutos e o matricial na planta podem ser
descritos como a soma dos dois, sendo o termo denominado de
potencial osmotico. Nesses casos, a equacdo 5.4 € reduzida a:

Y=Y, +¥, (5.11)

Nas células vivas, ¥, apresenta-se com valores sempre negativos,
variando, por exemplo, de —2,0 a —2,5 MPa em células das raizes e das
folhas, enquanto que W¥p tem escala positiva, variando nesses 6rgaos,
por exemplo, de 0 a +2,0 MPa. O valor de ¥ ndo compensa, em valor

L. R. Angelocci 79

absoluto, o de ¥, de modo que normalmente o valor de ‘P celular ¢
sempre negativo. Caso se divida a planta nos seus "compartimentos", o
potencial total da éagua do simplasto W, pode ser representado,
portanto, por:

N (5.12)

simp P(simp 7 (simp)

y +F

No apoplasto, hd um componente de solutos e um~compon.ente
devido & tensdo com que a agua fica submetida. Ambos sdo negativos,
sendo o potencial de solutos (osmético) do apoplasto menos negatlrvo.do_
que o do simplasto, devido a maior diluicdo da seiva apoplasgca.
Alguns autores, como Boyer (1995), reconhecem o componente dewdq
3 tensio como sendo um potencial mdtrico do apoplasto, que sera
denominado de W,/ O potencial total do apoplasto ¥,,, pode, entdo,
ser representado por:

\P o Z\Pg(apo)‘f‘q’l (513)

ap m(apo)

Considerando-se que na escala celular ou de tecido ha quase
sempre equilibrio entre o protoplasto € a parede celular (Molz e Ferrier,
1982, Boyer, 1995), pode-se assumir que nessa escala de estudo valem

as seguintes relagdes:

simp = ‘Papo (514)
ou. \PP(SI'MP) + \Pn(simp) = \Ps(apo) + \{Im(apo) (5.15)

Tais relagdes podem ser representadas em um diagrama, como
mostra a Figura 5.1.
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0 MPa Wy

\Ps(apo)

0,4 MPa — o
\'Pm(apo)

1,2 MPa — —_ \Psimp = \'Papo J

Wr(simp) \Pp(simp)
-2,0 MPa S

Figura 5.1. Diagrama representativo dos componentes de potencial da 4gua em
um Orgdo vegetal, considerando a 4gua no simplasto e no apoplasto, com
valores hipotéticos e representativos de cada componente. As setas indicam se
o valor do potencial total é aumentado ou diminuido pelo efeito de cada
componente. (Modificado de Boyer, 1995).

3. RELAC}OES DA AGUA EM EQUILIBRIO NOS TECIDOS E
ORGAOS VEGETAIS

Ja se explicou que os tecidos e drglos vegetais apresentam
diferentes quantidades de dgua, em condi¢Ses normais de crescimento.
Em geral, as folhas e raizes sdo os érgdos que apresentam as maiores
propor¢des de d4gua em relagdo a matéria seca, cerca de 80% da dgua no
protoplasto e 20% na parede celular. Devido ao volume que ocupa e
também por conter componentes quimicos que afetam o potencial
osmotico, o vactiolo exerce grande influéncia nas relacdes hidricas de
células adultas dos tecidos parenquimatosos desses 6rgéos.

Outra estrutura importante no estudo dessas relagdes é a parede
celular, semi-rigida e com propriedades de elasticidade e plasticidade,
de modo que o aumento do teor de d4gua no protoplasto eleva a pressdo
no interior da célula acima da atmosférica. O incremento da pressdo
interna ¢ contrabalangeada pela parede celular. Outro componente da
estrutura celular a se considerar so as membranas que, por serem semi-
permeaveis, desempenham papel importante nas trocas de 4gua e de
solutos entre a parede e o protoplasma.
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3.1. Relagdes entre potencial da agua .e volume celular; papéis da
parede e das membranas

Os estudos de relagdes hidricas em células tiveram impulso no
final do século XIX, principalmente com Pfeifer e DeVries. Uma
técnica usada nos estudos € a colocagdo de tecidos com células
vacuoladas em séries de solugdes com potencial osmético conhecido, de
modo a permitir as trocas de dgua entre tecido e cada solugdo, até se
atingir o equilibrio. Com a diminui¢@o gradual do potencial osmético na
série das solugBes, ha um grau crescente de perda da turgescéncia,
diminui¢do do volume e contragdo do protoplasto ("plasmdlise"), até
que se chega a um ponto em que ele se desprende da parede (ponto de
plasmolise incipiente). Nesse ponto, considera-se que a célula perdeu
sua turgescéncia, nenhuma pressdo hidrostdtica adicional a pressdo

atmosférica ¢ exercida sobre a parede, ou seja, P =0 ¢ V¥V, = 0 ¢,
portanto, o poten01al osmotico do suco celular fica igual ao da solug;ao
plasmolisante, isto €:

v, (Sol..plasmolisanre) =V, (protoplasto) = ¥V, (vaciolo)

A plasmolise ¢ um fendmeno que ndo ocorre naturalmente e sim
em condigdes de imersdo do tecido em solugdo plasmolisante que
penetra livremente na parede celular. Em condi¢8es naturais, as células
vdo gradualmente perdendo agua por exposicdo ao ar e se contraem
como um todo, de modo que a parede celular e o protoplasma
permanecem em contato. :

Devido a diferente permeabilidade da plasmalema aos tipos de
solutos, a plasmolise somente é conseguida quando se utiliza um soluto
apropriado, de maneira que a 4gua consiga passar pela membrana muito
mais rapidamente que o proprio soluto da solu¢@o plasmolisante. Etanol
e metil-uréia, por exemplo, ndo sdo indicados. Sacarose, agucares-
alcodis como mannitol e polietilenoglicol, sdo causadores do fendémeno,
apesar de a membrana ndo ser totalmente impermedvel a eles; sais,
como CaCl, e KCI também sdo bons plasmolisantes. Dependendo do
tipo de- soluto, o protoplasto pode assumir varias formas (Figura 5.2),
ocorrendo diferentes tipos de plasmolise; a explicag@o das causas desses
tipos de plasmdlise pode ser encontrada em Sutclife (1980).
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A B

"Parede
Celular

Protoplasma

Parede
Celular

Protoplasma

Figura 5.2. Tipos de plasmdlise: (a) convexa (solutos desencadeadores:
sais de célcio); (b) coéncava (sais de potassio); (c) tonoplastica (tiocianeto de
potéssio), (d) eliptica. Adaptado de Sutclife (1980).

A partir dos estudos de plasmolise, descobriu-se que as células
comportam-se como se fosse um osmdémetro natural. Comparada com
um osmOmetro de laboratorio, a célula apresenta diferencas
importantes, como o fato de suas membranas ndo serem totalmente
semipermedveis. Além disso, as membranas possuem coeficiente de
permeabilidade dependente do tipo de soluto. Outra diferenca ¢ a
variag@o do volume celular em fun¢@o das trocas hidricas. Por exemplo,
se a quantidade de dgua no protoplasto aumenta, a parede celular semi-
rigida opde uma resisténcia a entrada de dgua, causando um aumento da
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pressdo interna na célula, Essa press@o em excesso a pressdo
atmosférica afeta a energia livre da dgua, representando o ja discutido
potencial de pressdo (ou de turgescéncia ou de parede).

Assim, a explicagdo de como a célula funciona no processo de
trocas hidricas deve considerar as relagdes. entre potencial osmotico,
potencial de pressdo e volume celular. Na terceira década do século XX,
Hofler propds um diagrama das relagdes entre essas varidveis para uma
célula vacuolada ideal. A Figura 5.3 mostra um diagrama de Hofler com
base em conceituagdo e terminologia atuais.

Com o decréscimo do volume celular, expresso como o volume
relativo ao daquele na plasmolise incipiente, ha decréscimo no valor de
WY pelo fato da atividade da dgua diminuir, devido a sua menor fragéo
molar e a diminui¢do do seu coeficiente de atividade no suco celular.

Por outro lado, o valor de ¥ é equivalente P.J 4 , se expresso

em energia.mol™', ou equivalente a P se expresso em termos de pressio,
sendo P a pressdo do sistema em excesso a pressdo atmosférica.
Enquanto a célula estiver tirgida, o valor de P € positivo, mas com a
perda progressiva de dgua pode se tornar nulo (isto €, a pressdo do
sistema ¢ igual a pressdo atmosférica), quando ocorre a plasmolise
incipiente ou a perda de turgescéncia. O potencial total da dgua no
protoplasto ¢ dado, entéo, por:

Y=Y,+¥, (5.16)
A curva de ¥, € explicada pela relacdo de Boyle-Van't Hoff:
Y2y Y=Y (5.17)

sendo ¥ o volume denominado "osmoticamente ativo". Os numeros
sobrescritos representam os valores em cada estado de hidratacéo
(pontos na curva) de W, e de V. A equacéo genérica torna-se:

Y. V' = constante (5.18)
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Figura 5.3‘. Exemplo de diagrama de Hofler com base em conceituagio e
terminologia atuais

A curva de potencial de pressio ou de turgescéncia é explicada a
partir de propriedades de elasticidade e plasticidade da parede. As de
elgsticidade sdo responsaveis pela geracio da forca restauradora sobre a
setva celular, produzindo entdo a pressdo interna em excesso a pressao
atmosférica, enquanto que as propriedades de plasticidade permitem um
acréscimo permanente de volume (crescimento por elonga¢do) mesmo
Sem um aumento permanente de P, embora um alto valor de P seja
necessario para produzir a deformagéo pléstica.

Para quantificar a propriedade de elasticidade da parede, usa-se o
médulo de elasticidade volumétrico & que representa o incremento de
pressdo interna necessario para ocorrer um aumento relativo do volume

celular (d v/ V):

g.—:_dri__ 519
v (5.19)

O valor de & é expresso em unidades de pressao. Quanto mais
elastica a parede, menor o valor de &£. Mesmo para uma determinada
célula, o valor de € ndo é constante, mas varia com a propria pressdo e o
volume celular (células pequenas em crescimento apresentam valores

L. R. Angelocci s -85

menores que as plenamente expandidas). Com a introdugéo de técnicas
adequadas de medida, tem sido possivel realizar determina¢des diretas
em células de plantas superiores, o que antes somente era possivel em
algas gigantes, como os géneros Nitella e Chara. Em células do
mesofilo e da epiderme de Tradescantia virginiana, os valores de €
variaram de zero para valores de P préximos a 0 MPa até cerca de 10
MPa para P proximos de 0,5 MPa (Zimmermann e Steudle, 1980,
citados em Tyree e Jarvis, 1982). Para a espécie Kalanchoe
daigremontiana, € variou de 1,3 a 12,8 MPa, com valor médio de 4,2
MPa para P entre 0 a 0,34 MPa (Steudle et al., 1980). Em certas algas,
para valores elevados de ¥ (cerca de 0), os valores de € encontrados
variaram de 1 a 73 MPa. -

E possivel determinar um moédulo de elasticidade médio € para
um tecido. Deve-se ressaltar que em um tecido, cada célula interage
com as vizinhas, podendo haver sua compressdo ou descompressdo em
fun¢do de alteragdo do volume celular, interferindo com a pressdo de
turgescéncia de cada. uma. o ,

Além disso, ndo se pode esquecer da existéncia de dgua nas
paredes e nos vasos do xilema (apoplasto), cujas pressdes ndo estdo
dissociadas do restante do tecido. Assim, a pressdo osmética 7z (ou o seu
correspondente potencial osmoético ¥,) da célula, acaba .sendo
contrabalangada em parte pela distensdo da parede celular, mas também
pela pressdo mutua das células, denominada de pressdo de tecido.

Um exemplo de variagdo de mddulo de elasticidade em um tecido
¢ dado na Figura 5.4, junto ao diagrama de Hofler. No lugar de volume
relativo da célula, utiliza-se o contetido relativo de 4gua, cuja variagdo
reflete a variagdo de massa de 4gua do tecido, a qual, por sua vez,
decorre da variagdo da massa de agua da célula e, conseqiientemente, da
variagdo do volume celular, entre a turgescéncia plena e a perda da
turgescéncia. O modulo de elasticidade pode ser calculado, entdo, por:
M

e =(aP/am (5.20)

ag ag
sendo P determinado no tecido e M,, a massa de agua do simplasto,
estimada a partir de analise de isotermas de ¥, discutida adiante.

Além de explicar as relagdes hidricas celulares discutidas
anteriormente, o diagrama de Hofler tem aplica¢des metodoldgicas
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1importantes e & ysado para mostrar como certos materiais genéticos
podem. ter mecanismo de tolerdncia & seca através da regulagdo do seu
potencial osmético, denominado de ajuste osmotico.

1
[
[~=]

Moédulo de elasticidade
(MPa)

Potencial (MPa)

1,0 0,9 0,8

Conteudo relativo de 4gua

Figura 5.4: Diagrama de Hoéfler ¢ modulo de elasticidade para ramos de Picea

sitchensis bem expostos a radiac@o solar. (Adaptado de Tyree e Jarvis, 1982
com dados de Hellkvist et al., 1974). ' ’ ,

3.2. Relagdes da 4gua em equilibrio no apoplasto

O contetido de 4gua do apoplasto representa cerca de 20% da
massa de égua de um tecido vegetal, variando com a idade, a espessura
e f:omposu;e”}o das paredes, com o tipo de érgdo e com a espécie. Em
raizes de trigo, seu valor ¢ de 15 a 20% (Butler, 1953). Em folhas
encontrou-se 5% em batata (Campbell et al, 1979) e 40% em eucalipto’
(Gaff e Carr, 1961); em folhas em expansdo de soja encontrou-se 16%
contra 30% em folhas expandidas (Wenkert et al, 1978). ’

A parede celular tem carga elétrica liquida negativa , devido aos
grupos carboxilicos imoéveis (-COOH) das pectinas e macromoléculas
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das quais os ions H se dissociam (fase de Donnan). fons com carga
positiva, como o Ca®", por exemplo, sdo atraidos pelas cargas negativas
da parede e substituem o H', formando uma camada de cations méveis
adjacente a parede, em oposi¢do a camada de cargas negativas fixas
da prépria parede. A conseqiiéncia € o aumento da concentragdo de
solutos e diminui¢do do potencial osmoético muito proximo da parede,
com valores localizados de Wy, que podem ser muito negativos (por
exemplo, -4,0 a -5,0 MPa). Outro efeito localizado que pode ocorrer é
conseqiiéncia da parte positiva das moléculas dipolares de dgua serem
atraidas pelas cargas negativas da fase de Donnan, ficando ligadas as
paredes, configurando-se um efeito diminui¢do da energia livre da 4gua
que pode ser reconhecido como um efeito matrico.

Entretanto, tanto o efeito de concentragdo de solutos como o
efeito matrico manifestam-se predominantemente em uma camada
muito proxima a parede. Calcula-se que o efeito matrico acima descrito
atua numa camada de 1 a 2 nm adjacente a parede, num poro com
diametro de 10 nm e um potencial da 4gua em equilibrio com a fase de
vapor de —1,5 MPa (Tyree e Karamanos, 1980; Tyree e Jarvis, 1982).
Quando se avanca da parede para o interior dos poros, esses efeitos
ficam minimizados, de modo que se considera que mais de 90% do
valor do potencial da dgua da massa liquida nos poros é decorrente do
efeitos de pressao hidrostatica negativa, que surge dos efeitos da tensdo
superficial nas interfaces ar-liquido dos capilares.

A magnitude dessa pressdo hidrostatica negativa e os fatores que
a afetam podem ser estudados através da geometria dos poros e do
angulo de contato da 4gua com as paredes, de modo analogo ao que se
fez no estudo de capilaridade. Uma das forgas atuante nos poros € a
tensao superficial, sendo seu valor total, considerando um poro

cilindrico de raio » € a componente vertical dessa forga (£), igual a:
F, =2mro.cosc (5.21)

Por outro lado, as forgas de adesdao da 4dgua as paredes sdo
transmitidas ao resto do fluido, devido a coesdo das moléculas,
originando a for¢a de tensdo ou pressdo hidrostatica negativa -P no
fluido, de modo que a for¢a total devida a essa pressdo pode ser
estimada como:
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F, =mri(-pP) O (5.22)

Considerando-se o equilibrio de for i
cas, pode-se igualar F,
de modo que o valor de P fica: ’ s foe £,

_ 2.0.cos &

v

P=

(5.23)

A equagdo (5.23) mostra arelagdo entre o raio do poro, o dngulo
de contato da 4gua com as paredes e a pressdo hidrostatica negativa. Se
adotada uma temperatura de 200C (0=7,28.10° MPa.m) e angulo de
contato de 0" como em um capilar com superficies molh4veis, obter-se-

a os seguintes valores de P para capilares com os respectivos raios ()
de ordem de grandeza encontrada nas paredes:

¥=1,5nm — P =-94,0 MPa
¥=50nm - P=-29,0 MPa
»=10,0 nm - P=-14,5 MPa
r= 25,0nm - P=-58 MPa

o Devido a alta tensdo de cisalhamento da dgua, uma coluna do
hquld_o poderia teoricamente suportar essas pressdes hidrostaticas
nega@vas elevadas, mas os valores de P encontrados em plantas em
condi¢bes normais de disponibilidade hidrica no solo acabam sendo
maiores (menos negativos) do que —3,5MPa, porque se hé 4gua
d1spoplvel, esta € tracionada para o interior dos poros, deixando-os
apro;.qmadamente cheios e mudando odangulo de contato. Por exemplo
conmderando-se um valor de potencial da 4gua de -1,5 MPa como’
representativo de P, os angulos de contato a 20° C para dois poros com
ralo‘de 5 e 20 nm seriam, respectivamente, 87,0° e 78,1°, calculados a
partir da equacgdo (5.23), pelo isolamento de cos o, ’

Apesar das medidas com cadmara de pressdo a partir da década de
60 (Scholander et al., 1965) indicarem a existéncia de pressoes
altamente negativas (por exemplo -3,0 MPa) no xilema da folha sob
elevada demanda atmosférica, nos Wltimos anos tem havido
questionamento sobre o significado de valores tio negativos e se eles
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sempre ocorrem nessas condi¢des. A medida direta da pressdo em vasos
do xilema por micro-sondas de pressdo, tem mostrado valores menos
negativos do que as medidas simultdneas com a cdmara de pressio,
sendo em varios casos obtidos valores positivos, mas sub-
atmosféricos(Balling et al., 1988; Zimmermann et al.,, 1993, 1995).
Outras evidéncias experimentais levaram Canny (1995) a questionar a
necessidade da existéncia de gradientes elevados de tensdo hidrostética
no xilema para transporte a longa distancia nas plantas. O assunto ¢
muito polémico e sua discussdo sera retomada no estudo de transporte
de dgua nas plantas.

3.3. Relagdes entre contelido e potencial da”agua em tecidos,
analise de isotermas de ¥ e curvas pressdo-volume

A integragdo das relagdes em cada compartimento aquoso
(simplasto e apoplasto) de um tecido leva a uma relagdo geral entre
CRA e o potencial total da agua do tipo mostrado na Figura 5.5.
Relagdes desse tipo sdo denominadas de isotermas de ‘¥, porque
teoricamente sdo validas para cada temperatura. A importéncia
fisiologica da folha como sede da fotossintese e da transpirag@o, além
da maior facilidade metodoldgica para se trabalhar com esse 6rgdo em
comparacdo com outros, faz com que ela seja preferida nas
determinacdes. ‘

A relagdo entre CRA e ¥ mostrada na figura 5.5 ¢ andloga a
curva de retencdo da agua do solo, caracteristica para o tipo de solo
usado. Entretanto, no caso de uma folha, embora sejam encontrados
relagdes caracteristicas para cada espécie, mesmo dentro de uma espécie
sdo encontradas variacdes em fungdo da idade da folha, das condigdes
de crescimento, bem como das condi¢es fisioldgicas atuais, como ver-
se-4 no item de implicagdes ecofisiologicas das relagdes hidricas em
células e tecidos vegetais.
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-0,5 - | %
-1,0 - ¢ ®

'-1,5 .
-2,0 A - 4
-2,5 4
-3,0 -

Potencial da agua (MPa)

-3,5 1
-4,0 1
-4.5 X 4

-5,0 1

Conteldo relativo de agua (%)

Figura 5.5. Relagdes entre potencial da dgua e contetido relativo de 4gua de
folhas de soja. Com base em Angelocci (1976).

A andlise de isotermas de W em tecidos, em uma forma
transformada como descrita a seguir, permite um estudo das rela¢des
entre os valores dos componentes do potencial da dgua e as quantidades
de 4gua no simplasto e no apoplasto, com implicagdes metodolégicas
importantes. Por exemplo, o potencial de presséo ‘P, cai a zero no ponto
~de perda de turgescéncia. Apds a perda de turgescéncia, tem-se W= P,.

Considerando-se, em primeira aproximacdo, que W, pode ser
estimado somente pelo efeito da concentracdo de solutos através das
equagdes 4.41 e 442 e que a 4gua perdida pelo tecido durante a

desidratacdo ¢ extraida somente do simplasto, tem-se na condicdo de
perda total de turgescéncia (¥,=0)
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n..RT % RT.p,,n
yoy =B o prp o= TPl gy
V =3 MS
ag
ou
1 M, M, —-M,, M, M,,
—= = = — = —_— (5.25)
v RIn.p, RTn.p, RITn.p, RITn.p,

sendo M, a massa atual de 4gua no simplasto, M, a massa de dgua

<
&

no simplasto na hidrata¢do plena, M S

ag

a massa de agua extraida do

tecido (por extragdo for¢ada com uso de cdmara de pressdo ou por
evaporacio).

Assim, um gréafico de 1/¥, contra M :g origina uma linha reta
quando ¥, = 0, sendo que a intersec¢do dessa reta no eixo das ordenadas
¢ igual a — M, /(R.T.n_Y Pag) = 1/‘P ’, (sendo ¥/ o potencial

T2
osmoético do tecido na hidratagdo plena) com declividade igual a

YRTn.p,, .

O uso da equagdo 5.25 envolve duas aproximagdes. A primeira,
pelo fato de na dedugao tedrica o valor de ¥, ter sido calculado a partir
de uma equag@o definida para uma solug¢do ideal. Assim, a fuga da
1dealidade quando as concentragdes de solutos aumentam ou quando se

considera o efeito de diminui¢do da atividade da 4dgua devido as

interfaces liquido-sélido, pode introduzir erros. No caso de solutos, a
fuga da idealidade poderia ser considerada, teoricamente, através da
introduc¢do de um coeficiente osmdtico ¢ (ver equacgdo 4.43), o que
modificaria os valores da intersec¢@o da reta no eixo das ordenadas e da
sua declividade, com certo desvio da linearidade, pois ¢ pode variar
com a concentragdo de solutos, conforme avanga a secagem do tecido.
Entretanto, para Tyree e Richter (1981) o desvio da linearidade nesse
caso ¢ muito pequeno para ser detectado, sendo desprezivel.

Quanto ao efeito das interfaces liquido-sélido no interior da
célula, o tratamento que foi utilizado para a definigdo de um

componente matrico ndo permite saber em que grau o valor de ‘¥’
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determinado através do grafico 1/'¥' versus M, representa, também,

tal componente. Além disso, a variagdo do coeficiente de atividade da
agua quando da secagem do tecido também pode introduzir desvios da
linearidade. Apesar desses problemas, considera-se que essa

aproximag¢do néo introduz erro apreciavel, de tal maneira que ¥ assim

determinado é representativo do potencial osmético na hidratag@o plena.
A segunda aproximacdo refere-se ao fato de que a equagdo 5.25
foi obtida considerando-se somente a agua simplastica do tecido, de

modo que ela somente é valida-se a massa de 4gua apopléstica (M :)

ndo variar durante a desidratagdo. Segundo Tyree e Richter (1982) ¢é
necessario cuidado em assumir essa aproximacao, pois embora a
drenagem dos poros das paredes celulares provavelmente sé ocorra a
valores de ¥ inferiores a -3,0 MPa, quando da extragdo da agua dos
limens dos vasos maiores do xilema e das traqueides pode haver
cavitagdo e retirada de agua a valores superiores (menos negativos)

que esse considerado. Mas, aqueles autores concluem que a perda de
agua apoplastica durante a desidratagdo tem um pequeno efeito sobre o

desvio da linearidade da relagdo 1/‘{’ versus M, , com erro

desprezivel na estimativa de ¥/ . Além disso, admite-se que a secagem

do tecido pela extracdo da agua pelo uso de cdmara de pressdo minimiza
a cavitagdo e a perda da agua apoplastica.

A estimativa de W? pode ser feita também tragando-se 1/'¥

versus o contetdo relativo de dgua (CRA), pois M, ¢ a massa atual de
agua no simplasto. Deve-se lembrar que o CRA pode ser definido como:

CRA =M, +me)/(mae, +02) (5.26)

ag.

5

sendo M:g a massa atual de dgua no apoplasto. Isolando-se M

ag 2

vem:

M, =+ M) CRA- ML, (527)

Substituindo 5.27 em 5.25, chega-se a:
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1 M, Mg,

ag

RT.n.p,

B CRA(M g, + Mg,) (5.28)

W RTn.p, RTn.py,

A equagdo 5.28 mostra que, quando se elabora um grafico de
1/ contra CRA, tem-se uma linha reta na faixa em que o tecido
perdeu a turgescéncia (isto é, ¥, = 0) e a extrapolacdo dessa linha para
CRA =1 (ou 100%) daréa a estimativa de 1/ W’ pois nesse caso:

Portanto, a construgio do grafico de 1/'¥ (quando se usa a
cdmara de pressdo, fala-se em 1/ P) em fungdo da massa de 4gua
extraida ou do contetido relativo de 4gua da folha,permite a estimativa
de W/, através da extrapolagio da parte linear da curva (Figura 5.6).

A partir de W? € possivel determinar o valor de 'z em qualquer

outro estado de hidratacdo do tecido, caso se considere que o volume

celular varia em funcdo do volume de 4gua perdido e que o proprio

volume de 4gua simpléastica num determinado estado de hidratagdo esta

relacionado 4 massa atual de agua simpldstica (M :g) em cada estado.
Assim, o valor de ¥, em qualquer condi¢do de hidratagdo esta

relacionado a massa da 4dgia simpléstica naquele estado (M (:é>

por:

). e
_Ye M,
Ry
M.,

v, (5.30)
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conteudo relativo de agua da folha (%)
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Figura 5.6. Exemplo de curva pressdo-volume em tecido vegetal. V,Vs e Vr
sdo, respectivamente, os volumes de dgua do apoplasto, do simplato e total do

tecido; Y’r é o potencial osmético na turgescéncia plena. ‘¥ /' na plasmoélise
incipiente

A fragdo relativa de dgua do apoplasto (4,) em relagdo a massa
total de agua do tecido pode ser estimada, extrapolando-se a reta de
1/¥ versus A para 1/ =0 (intersecgio do eixo das abcissas na
Figura 5.6) que permite calcular o volume (ou a massa) total de dgua
simpldstica; por diferenga entre Vr e Vs pode-se calcular 7, e, entdo, um
indice denominado contetido relativo de dgua do apoplasto (CRA,):

CRA Mo (5.31)
ap Mo M;}g '
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Desse modo, a partir de um grafico do tipo da Figura 5.6, ¢
possivel descrever as relagdes hidricas de um tecido, ou seja, pode- -se
construir o diagrama de Hofler (ver exercicio 3).

Ao invés de se construir um grafico de 1/ Y em fung¢do de CRA,
pode-se utilizar um ‘grafico de ¥ em fungdo de 1/ CRA , mas essa

relagdo ndo se torna linear e a estimativa de ‘¥ por extrapolagdo pode

conter erros. Além disso, Tyree e Richter (1982) mostram que sob o
ponto de vista de outros erros introduzidos, € preferivel o uso de relagdo

/¥ em fungdo de CRA, ao invés de ¥ em fungdo de 1/CRA .

4. METODOS DE MEDIDA DO POTENCIAL DA AGUA DA PLANTA
4.1. POTENCIAL TOTAL

Embora sejam feitas medidas em raizes e no caule, prefere-se
trabalhar com folhas. Dois métodos se destacam:

A) Método de equilibrio de pressdo (camara de pressao)

Uma folha transpirando apresenta pressdo hidrostatica negativa
(tensdo) no xilema e se o peciolo for cortado em certo ponto, a tensdo €
desprendida e a coluna liquida retrocede no xilema para o interior da
folha. Se a folha for, entdo, colocada rapidamente em uma camara de
pressdo herméticamente fechada e pressurizada gradualmente com um
gas (Figura 5.7), a coluna tende a retornar para a superficie cortada do
peciolo, podendo-se visualizar o momento do retorno com uma lupa.
Demonstra-se que nesse ponto, a pressio aplicada balanceia a tensdo do
xilema no momento do corte. O valor (negativo) da pressio de
balanceamento representa o potencial médio da dgua da folha, visto que
ndo devem ocorrer diferencgas significativas de ¥ entre o apoplasto € o
simplasto, Boyer (1995) e Angelocci (2001) discutem com detalhes o
principio, as fontes de erro do método e os procedimentos de medida.
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Mandémetros de controle
de pressdo do cilindro e
da tubulagdo

depressido da temperatura do bulbo tmido (ts = t,), ambas relacionadas
a concentracdo de vapor do ar e, portanto, ao y do ar e da amostra. Na
pratica, ndo hé necessidade de se encontrar a relagdo entre essas
depressdes de temperatura ¢ ¥, pois cada uma delas gera uma forca
. eletromotriz (fem) medida nos terminais do circuito de termopar. A fem
[ ] ¢ ¢ proporcional a (ts-to) ou a (ts —tu), dependendo da técnica usada
; (higrométrica ou psicrométrica), de modo que uma calibracdo entre a
fem e \ é feita em cada caso (Figura 5.8 b), pelo uso de uma série de
solucdes salinas ou de sacarose com potenciais osmoticos conhecidos.

Camara de

/ / pressurizagdo
L Mandmetro de

precisio

Valvula de controle de
pressdo de saida

Cilindro de ’ — lj : .
nitrogénio £ Figura a
) /V/V Viélvula de i
Valvulas de controle de  E— | exaustio o cobre
ressdo da cAmara = Galvandmetro Galvanémetro
p
b ¢ b c
. v Laco em >
Figura 5.7. Esquema de uma cimara de press?o. R constantan~e” chromel espiral 4
Cémara de a .
equilibrio
B) Meétodo de - equilibrio de pressdo de vapor, técnicas | em—m—4—— Amostra
higrométrica/psicrométrica e isopiéstica. ' :
) _ Figura b
No capitulo IV mostrou-se que num compartimento fechado,
sem trocas de massa com o0 meio externo, a pressiao de vapor e, (ou, de i 40
forma correspondente, a umidade relativa) do ar e o potencial da 4gua W .

. A ~ ) — ] 35| o ,
do sistema (no caso, ar e amostra) em equilibrio estdo relacionados (eq. = 35 %g} Higrometria
4.35). Nessa condicdo, e, pode ser medida por um micropsicrometro de < 301 ssoc

" termopar instalado no interior da cdmara (Figura 5.8). A juncdo a ¢ E 254

. . . , . [}
resfriada por efeito Pe1t1ex até abaixo da temperatura do ponto de £ o0 J5ec  Psicrometria
orvalho, tornando-se uUmida por condensagdo de uma quantidade L 05

, o ’ .- . , . . , . [ 7
minima de vapor do ar (técnicas higrométrica e psicrométrica). 3 15°C
Quando a corrente Peltier € desligada, o circuito de termopar g 10 1
. . . A . - =
passa a funcionar como um micropsicrometro, no qual a jun¢do a atua S 51
como um bulbo timido e as jungdes b € ¢ , em conjunto, atuam como o 0 - ; : ‘ x

bulbo seco. Apds o desligamento da corrente de resfriamento, ha fluxo i 0 -1 -2 -3 -4
de calor do ar da cdmara para a jung@o a, a qual tem sua temperatura
aumentada até atingir a temperatura do ponto de orvalho na técnica
higrométrica ou a temperatura do bulbo umido na técnica psicrométrica, : ; ) o
pontos nos quais a leitura é feita. A diferenga entre a temperatura da 1 Figura 5.8. a) Esquema de cimara com micropsicrometro de termopar. b)
juncdo a e a das jungSes b e c representa, respectivamente para cada T Exemplo de curva de calibragdo entre fem e y, em fungdo da temperatura.

técnica, a depressdo da temperatura do ponto de orvalho (t; — t,) e a

Potencial da agua (MPa)
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Uma alternativa a higrometria/psicrometria ¢ a técnica
isopiéstica, na qual o resfriamento da jung@o de trabalho € substituido
pela colocagdo de uma goticula muito pequena de solugdo com
potencial da dgua conhecido. A goticula troca vapor d’dgua com o ar em
equilibrio com a amostra. Fazendo-se uma série seqiiencial de medidas
com solugdes de diferentes valores de potencial, é possivel detectar,
acompanhando-se o sinal gerado no circuito de termopar, a solugdo que
ndo troca agua com a amostra (isopiéstica), sendo o seu potencial
considerado como aquele da amostra estudada.

Maiores detalhes do método podem ser encontrados em Boyer
(1995) e em Angelocci (2001). O método de equilibrio de pressdo pode
ser usado para determinagdo do potencial da 4gua em raizes, em caules
e ramos, conforme discutido no capitulo IX.

4.2. Componentes do potencial total

O potencial osmético da folha pode ser determinado em seiva
extraida da folha, pelo uso de higrometeria/psicrometria de termopar, de
refratometria ou de crioscopia. A extragdo ¢ feita apds a fixag@o (morte)
do tecido, preferencialmente por baixa temperatura (imersdo da folha
em nitrogénio liquido, protegida do contato direto com este). O objetivo
da fixagdo ¢é destruir a semipermeabilidade das membrans
citoplasmaticas, para que os compostos osmoticamente ativos dos
tecidos vivos sejam desprendidos e fiquem contidos na seiva extraida.
Slavik (1974) detalha as técnicas de extrag@o da seiva (por prensagem a
alta pressdo) e de toda a determinagéo, discutindo as fontes de erro. Um
problema que surge ¢ o fato de na extragdo nfo haver como ndo misturar
seiva simplastica e apoplastica, de modo que o resultado final da
medida € uma média ponderada para os volumes e para o valor do
potencial em cada uma das fragdes (apoplastica e simplastica).

O potencial de pressdo pode ser estimado pela diferenga entre
os valores de y da folha e de y, da seiva extraida. Esse procedimento ¢
criticavel, pela propagag@o dos erros de ambas as determinagdes para o
valor de yp, além de existir o problema de representatividade da medida
em seiva extraida, pois nesse caso o valor medido de potencial osmoético
¢ maior (menos negativo) do que o da seiva simpldstica, pelo efeito de
dilui¢do dessa na mistrura com a seiva apoplastica.
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Uma técnica de determinagdo de potencial de pressdo usada nos
tltimos tempos € a micro-sonda de pressdo, que ¢ um instrumento que
permite medir diretamente a pressdo de turgescéncia de uma c€lula
isolada ou de células de um tecido. Desenvolvida na década de 1970
originariamente para células de grandes dimensdes (de algas gigantes)
a sonda foi miniaturizada, sendo hoje utilizada em medidas de relacdes
hidricas de células de tecidos parenquimaticos e de vasos do xilema.

Uma sonda (Figura 5.9) ¢ usada inserindo-se a ponta do
microcapilar na célula, o que permite a formag&o de um mgnisco Ien.tre a
solugdo celular e o Oleo, observando-se com um mMICrOSCOPIO 2
movimentacdo do capilar, ja que a tendéncia ¢ a seiva celular sob maior
pressdo que a atmosférica, penetrar o menisco € 1'et1‘oce§1er o capilar. O
capilar pode ser movimentado por um bastdo metélico‘ac'lon'ado por um
parafuso micrométrico, o que permite aumentar ou diminuir a pressio
do oleo, sendo esta monitorada por um transdutor. A medida da pressdo
de turgescéncia da célula ¢ realizada aumentando-se a pressao do oleo,
que proporciona o retérno da seiva para o interior da célulaf spndo que
a pressdo medida quando o menisco atinge sua posigdo original antes
de perfurar a parede celular € a mesma que existia na célula. O manejo
da pressdo interna da célula por modificagdes da pressdo df) ‘ oleo
permite o estudo, também, da elasticidade da parede, de condutividade
hidraulica e de seletividade da plasmalema para solutos e agua.

transdutor de
presséo
5 metal

o micrémetro
menisco capilar com dleo

Figura 5.9. Diagrama esquematico de uma sonda de pressdo.
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Nao se deve esquecer que a técnica pressdo-volume ja discutida
permite o estudo das relagSes entre volume relativo do simplasto, do
potencial total e de seus componentes em um érgdo como a folha.

5. IMPLICAQOES ECOFISIOLOGICAS DAS RELACOES HIiDRICAS
DAS CELULAS E TECIDOS VEGETAIS

5.1. Ajustamento osmético

O potencial osmético da solugdo celular ou simplastica pode
diminuir por perda.de 4gua ou por aumento do numero de moles de
solutos (n;). O aumento de ny pode ser resultado de um incremento da
absor¢do de fons inorginicos como Na*, K*, CI" e NO™ ou da sintese de
solutos organicos, (agucares redutores, sacarose, 4cidos orginicos,
glicerol, aminodcidos).

Denomina-se ajustamento osmoético as variagdes de W, causadas
por variagdes de 7.

Esse mecanismo tem sido encontrado frequentemente em folhas,
em raizes e nos apices de ramos, através da determina¢do do potencial
osmotico e de pressdo pela técnica pressdo-volume (associada a analise
de isoterma de ¥ discutida anteriormente) ou através da medida de ¥
em seiva extraida. Medidas de concentra¢do de solutos também tem
sido realizadas como base para a detecgdo do ajuste.

Tem-se encontrado varia¢des diurnas de ¥, de -0,4 a -1,6 MPa,
resultantes da flutuacdo de ng,. O mecanismo que induz tais flutua¢des
ndo ¢ totalmente conhecido, mas supde-se que o estresse hidrico pode
afetar vias metabodlicas ou "bombas" de ions ou causar um
desbalanceamento entre fotossintese e translocagio de solutos. Tem sido
encontradas redugdes a médio prazo (3 dias a 3 semanas) de 0,1 a 1,0
MPa, como conseqiiéncia do aumento de 7.

O grau de ajustamento osmotico na escala diaria e a médio prazo
varia bastante entre as espécies. Ele foi detectado em grande nimero de
pantas cultivadas, como em variedades de trigo, arroz, cevada, milho,
sorgo, soja, brassicas, etc. e desenvolve-se preferencialmente em plantas
que sofrem uma secagem lenta, ndo persistindo mais que alguns dias.
Ocorre em gama limitada de W, sendo que aparentemente ha limites
para o acumulo de solutos osmdticamente ativos e o declinio de ¥,
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Haé algum tempo adota-se a hipdtese de que o ajuste osmotico €
uma caracteristica importante de adaptacdo, que confere vantagens as
plantas tolerantes, tanto ao estresse hidrico quanto ao salino, porque €
um modo de se manter o conteido de 4gua da célula em niveis
adequados a atividade fisioldgica. Isso ocorre porque a forga motriz de
origem osmotica ¢ aumentada com o acumulo de solutos e permite a
manutengdo da absor¢io de agua pela célula, mesmo a déficits
acentuados. Ao reforcar a habilidade da célula em absorver agua de
solos secos ou salinos, a diminui¢cdo de W= pelo aumento do nimero de
moles de solutos mantém a turgescéncia (isto €, valores de ¥, acima de
zero) quando os potenciais da dgua ¥ da folha sdo baixos. Desse modo,
a turgescéncia e o crescimento celular podem ser mantidos mesmo em
condig¢bes de deficiéncia hidrica no solo.

Essa visdo do ajuste osmoético como um mecanismo de
manutencdo da turgescéncia e do crescimento do tecido sob deﬁcwnma
hidrica ou estresse salino ¢ contestada por Munns (1988) que, com base
em algumas evidéncias experimentais, expde duvidas sobre o papel da
pressdo de turgescéncia no controle do crescimento. Argumenta aquele
autor, também, que o aumento de #, ¢ conseqiiéncia do decréscimo da
taxa de expansdo celular e que em folhas de plantas superiores ndo ha
evidéncias de um sistema de regulagdo de turgescéncia. Para ele, o
ajustamento osmotico seria mais uma adaptagdo para sobreviver ao
estresse do que para manter o crescimento durante a ocorréncia da
deficiéncia. Além disso, se houvesse relagdo entre ajustamento
osmdtico e crescimento por aumento da matéria seca, isso representaria
um paradoxo, pois um processo como o ajuste, que desvia solutos em
principio destinados a expans&o celular, acabaria prejudicando o préprio
crescimento. O processo € limitado pela prépria fotossintese, que € a
fonte de solutos orgénicos compativeis para o ajuste. Se a fotossintese €
inibida pela seca, por exemplo, o ajuste € reduzido e somente retarda,
mas ndo evita a desidrata¢do (Kramer e Boyer, 1995).

5.2. Manutencgao da turgescéncia por variagdo do modulo de
elasticidade

A manuténcio da turgescéncia quando ha diminui¢do de ¥ ou do
conteudo relativo de agua pode resultar, teoricamente, ndo somente da
redu¢io de ¥, (ajuste osmodtico), mas também do mddulo de
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clasticidade & Por exemplo, em um tecido eléstico, com pequeno valor
de & h4 um decréscimo menor na turgescéncia por unidade de volume
de perda de 4gua quando se compara com um tecido mais rigido, de
modo que para um dado valor de € o tecido mais elastico tem CRA e ¥,
menores, mas ‘Fp maior que o mais rigido. Isto pode ser visualizado
pelo diagrama de Hofler. Tyree e Jarvis (1982) afirmam que a énfase
dada & explicagdo da manutengdo da turgescéncia através de ajuste
osmdtico muitas vezes ocorre porque faltam maiores informagdes sobre
o comportamento de & Como -£ ¢ dependente de propriedades da
estrutura da parede, da pressdo e do volume das células, deve-se esperar
que seus valores variem bastante com espécies, com a ontogenia e com
o estresse ambiental (Tyree e Jarvis, 1982).

Os dados de literatura sdo conflitantes quanto ao efeito do
estresse hidrico sobre & Por exemplo, ndo foram encontradas variagdes
na relagdo entre € ¢ W, em girassol (Jones e Turner, 1980; Sobrado e
Turner, 1983), em arroz (Cutler et al., 1980a e 1980b; Turner et al.,
1986) e tremogo (Turner et al., 1987). Em Vicia faba foi observada
diminui¢do de & (Kassen e Elston, 1974; Eston et al., 1976), enquanto
que em sorgo (Jones e Turner, 1978) e em trigo (Melkonian et al., 1982)
foi observado aumento de seu valor em decorréncia dos tratamentos de
déficit hidrico. Turner (1986) sugere que essa variacdo de
comportamento pode refletir o fato de que somente folhas produzidas
sob estresse mostram mudangas de elasticidade € que a inexisténcia de
variagdo em arroz e girassol pode ter decorrido do fato de que as folhas
usadas ndo se desenvolveram sob essas condic¢des.

Nos resultados encontrados na literatura, aos efeitos do
tratamento hidrico podem estar somados efeitos relacionados as

mudangas ontogenéticas e estacionais. Em macieiras o valor de &
decresceu durante a primavera e o inicio do verfo, mas a seguir voltou a
crescer (Davies e Lakso, 1979).

Diferencas entre cultivares também s3o encontradas. Na
comparagdo de duas cultivares de trigo, a resistente ao frio apresentou
menor valor de € (Gesch et al., 1992), mas n3o foram encontradas
diferengas entre algumas variedades de arroz (Turner et al., 1986).
Turner (1986) apresenta valores de € para diversas espécies, mas como
eles foram influenciados pelos fatores acima descritos, a gama de
varia¢do observada foi grande e, além disso, as diferentes condi¢des de
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crescimento a que estiveram submetidas as plantas ndo permitem uma
comparac¢do direta das espécies.

Em alguns estudos foi possivel separar os efeitos da variagdo de
Y, sobre a resposta das plantas ao aumento da desidrata¢do do tecido,
enquanto que em outros ndo.

Observagdes de manutengdo parcial da turgescéncia ao longo do
dia foram feitas por Hsiao et al., (1976), que observaram variagdo
restrita de ¥, (0,2 a 0,6 MPa) quando ¥ variou de -0,3 a -1 ,2 MPa. As
espécies aptas a manterem a turgescéncia a baixos valores de W
normalmente sdo consideradas mais resistentes a seca (Tyree e Jarvis,
1982). Tem-se observado, também, manutengdo de turgescéncia a
longo-prazo, como em sorgo, onde a diminui¢do de ¥, foi suficiente
para manter ¥/, em valor médio de 0,5 MPa durante 100 dias na estacdo
de crescimento, embora em milho essa manutencéo tenha sido parcial e
somente nas plantas sem irrigac@o (Fereres et al., 1978).

5.3. Relagbes hidricas, turgescéncia e crescimento de tecidos
vegetais

O crescimento de um tecido envolve a elongagdo da célula
devido as propriedades de elasticidade e plasticidade da parede.

N3zo ha davida que as relagdes hidricas das c€lulas e tecidos estdo -
envolvidas nesse processo, embora haja controvérsia sobre os
mecanismos que o regulam. H4 algum tempo sugere-se que o
crescimento vegetal estd intimamente associado aos potenciais osmoético
e de pressdo. A verificagdo de que as plantas acumulam solutos e
mantém sua turgescéncia em resposta ao déficit hidrico, juntamente
com as evidéncias de que os estdmatos fecham e que ha acumulo de
acido abscisico quando a pressdo de turgescéncia ¢ zero, levaram
a adogdo da hipbtese de que o componente de pressdo controla esse
crescimento.

Entretanto, nem todos os dados da experimentagdo confirmam
essa hipotese. Duas linhas de evidéncias experimentais de que ¥p ndo
determina a taxa de crescimento em folhas e raizes sdo apontadas por
Munns (1988): a primeira é que a turgescéncia ¢ mantida nos tecidos em
crescimento nas' folhas e raizes, mesmo quando a taxa de crescimento ¢
diminuida; a segunda, € que experimentos onde se manipulou
artificialmente a turgescéncia, mostram que Wp nfo controla a taxa de
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expansio foliar e da raiz, seja em solos imidos, secos ou salinos, € nem
controla a condutidncia estomdtica em solos salinos ou secos. Além
disso, Munns (1988) argumenta ndo estar provado que a turgescéncia é
regulada fisiologicamente.

Essa falta de consenso € decorrente do fato de que o processo de
crescimento ¢ complexo e ndo completamente entendido, de modo que
fatores importantes ainda n3o considerados podem estar atuando. Tumer
(1986) sugere que a falta de ligagdo entre turgescéncia e crescimento
celular pode ter sido decorrente de problemas metodolégicos na
determinagdo da pressdo de turgescéncia, e da dificuldade de se isolar
partes em crescimento e ja expandidas da folha durante as medidas. Ha
evidéncias, também, que certos processos fisioldgicos associados ao
crescimento, como fotossintese e abertura estomatica, podem estar mais
correlacionados a umidade ou ao potenc:lal da agua do solo que da folha.
Ha observagdes que o crescimento foliar seria afetado mais pela pressdo
osmotica em torno da raiz do que pela das células da folha.

A discussdo acima mostra que estudos adicionais sdo necessarios
para definir o exato papel da turgescéncia no crescimento de tecidos. De
qualquer forma, o estresse hidrico pode afetar a elongagdo celular antes
que a fotossintese seja afetada, de acordo com Boyer (1970), o qual
mostrou que em folhas de soja houve um decréscimo praticamente
exponenc1al da elongag:ao a qual cessou a um valor de ¥ da folha igual

<11 MPa, no qual estava somente comecando a reducio da
fotossmtese.

5.4. Papel ecofisiolégico da agua apoplastica

" A quantidade de agua apopléstica varia de 5 a 40% em relag¢do ao
total na folhas, dependendo da espécie. Cutler et al. (1977) sugeriram
que uma caracteristica de plantas adaptadas a seca seria o0 maior teor de
agua apoplastica, a qual poderia atuar como um reservatorio para as
células quando essas perdem &gua. Essa hipdtese ndo € totalmente
aceita,. pois a agua transpirada num dia excede a capacidade de
armazenamento das folhas e, além disso, a dgua da parede exige altas
tensdes para ser removida quando ha secagem. Entretanto, a agua
armazenada nos ramos e caules de &arvores pode atuar como um
"tampédo" contra a perda de dgua foliar.
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Em coniferas foram descobertas variagdes estacionais *de
porcentagem de dgua apoplastica nos ramos, com aumento no outono,
fato que foi associado com uma caracteristica de aumento da resisténcia
ao frio. Considera-se que esse aumento da agua apopléstica seria
resultado de crescimento em espessura ou de mudangas na estrutura da
parede celular. Sugere-se, também, que o decréscimo de ¥, observado
estacionalmente (a médio e longo prazos) poderia explicar a diminui¢&o
de ¥, da 4dgua do simplasto (o contetido de dgua simp!4stica diminuiria
em favor do aumento da fragdo apopléstica), mesmo que n_na célula
permanega constante, embora Tyree e Jarvis (1982) expliquem ser
improvavel que o crescimento secundario da parede esteja’ ligado

_somente ao efeito de diminui¢do de W, pois este seria um modo

dispendioso, sob o ponto de vista energético, de abaixar o valor desse
componente do potencial da 4dgua.
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7. EXERCICIOS

1. A press@o em excesso a pressdo atmosférica no interior de uma célula
a 20°C é de 0,8 MPa. Calcular o potencial de pressdo da célula, nas seguintes
unidades: J mol’, bar, MPa, kPa, J kg'l, atm e metros de coluna de 4gua.
Adotar o volume molar da d4gua nessa temperatura como 18,05 . 10 m’.mol™.

2. Tem-se uma arvore com 32 m de altura. Qual ¢ o potencial total da
dgua em um ponto situado em uma raiz a 0,60 m abaixo da superficie do solo
(sendo essa superficie tomada como referéncia), sendo o potencial de pressao
celular ¢ igual a 0,525 MPa e o potencial (osmoético + matrico) igual a -0,630
MPa? E qual é o potencial total em uma folha situada a 30 m acima do solo, no
qual a medida do potencial (osmotico + métrico) + potencial de presséo indicou
um valor de -2,17 MPa? Considerar que ha equilibrio hidrico entre os tecidos
dentro de cada 6rgdo. Adotar aceleragio da gravidade igual a 9,8 m.s™.

3. Abaixo séo dados valores de levantamento de curvas pressao-volume
em folhas ou em ramos de vérias espécies. Para cada espécie, sdo dados os
valores de pressdo de equilibrio P na cdmara de pressdo , com 0s respectivos
volumes V, ou massas (M,) acumuladas de seiva extraida durante a secagem,
bem como a massa atual na turgescéncia plena (M. Sat.) e a matéria seca(M.
Seca). Quando necessario, considerar a densidade da agua igual a 1000 kg.m™.
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TRIGO

P(MPa) 0,60 1,02 1,40 1,80 2,20 2,50 2,70 2,90 3,30 3,60
Ve(em®) 0,025 0,049 0,070 0,115 0,170 0,275 0,345 0,400 0,500 0,560

M.Sat.: 1,75 g; M. Seca= 0,25 g

ROSEIRA
P(MPa) 0.200 0262 0426 0,759 1,100 1,294 1,375 1,467 1,538 1,741 2,115 2,558 2,821
M(mg) 1,530 4,900 8260 12,24 16,83 20,81 24,17 26,93 3500 42,84 63,04 8262 97,00

M. Sat.: 368,10 mg; M. Seca= 62,25mg

Pinus resinosa

P(MPa 0,74 094 1,12 1.49 1,80 1,92 2,06 2,22 241 2,60 2,94 3,00 3,23 3,63
MJ(g) 0,1 0,39 043 0,60 0,63 0.74 0.86 1,02 1,08 1,18 1,42 1,60 1,75 1,90

M. Sat.:5,16 g; M. Seca: 0,86 g

BERINJELA

P(MPa) 0.13 0.143 0238 0334 0370 0455 0,520 0,645 0,711 0,741 0,848 0,909 1,176 1,220
M(mg) 20,0 25,1 499 55,0 64.8 85,8 109,1 1348 178,6 301,5 354,0 4750 6032 664,2

M. Sat.=2,52 g; M. Seca: 0,51 g

Calcular para cada espécie:

a) o potencial osmoético W, na turgescéncia plena e na t)mgescér;cia
zero, através da elaboragdo de uma curva pressdo-volume. Expressar na
abscissa da curva PV os valores de volume relativo e de CRA do tecido;

b) o conteudo relativo de 4gua na turgescéncia zero;

c) a fragdo ocupada pela dgua simplastica no tecido em relagdo a
massa total de 4gua, na turgescéncia plena. )

Construir a partir desses dados um diagrama de Hé.ﬂer para cada
espécie, com eixo da abscissa expresso em volume celular relativo (VCR;_Apalja
maior facilidade, adotar ¥CR = 1 na turgescéncia plena) desde a turgescéncia
plena até a turgescéncia zero. Construir no diagrama uma curva de variagéo do

moédulo volumétrico médio de elasticidade do tecido (€) com a variagdo do
VCR (ou se preferir, do CRA).

Para construir o diagrama de Hofler, seguir os seguintes passos:

1°) Com os dados de ¥, na turgescéncia plena e na turgésgencia zero
(item a), construir no diagrama a curva desse componente do pgtencial, através
da equagio de Boyle-Vant'Hoff. Considerar, como aproximagao, que a
variagdo de volume celular nessa faixa de valores, é dada pela variagdo do
volume da 4gua .do simplasto e que ele representa a variacdo do volume

osmoticamente ativo. o .
2°) Com os dados de P (pressio de equilibrio na cdmara de

Scholander, a qual pode ser adotada com igual, mas de sinal inverso, ao
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potencial total da dgua do tecido e, por aproximagdo, das células), construir a
curva de ‘¥, (potencial total da agua celular).

3°) Gerar no diagrama a curva de Y, em fungdo de VCR (ou CRA),
através da determinagdo de pontos na gama de variacio de VCR. Em cada
ponto da curva, ‘Pp =¥, -¥, .

4%) Gerar a curva de &, utilizando a definicdo desse pardmetro (8=AP.
V/AV), simulando variagGes discretas de P e de ¥ em torno de pontos na faixa
de variagdo de V'CR. Quanto maior o niimero de pontos, melhor sera o ajuste da
curva. No esquecer que o moédulo ¢ expresso em unidades de pressao.

Colocar, entdo, um eixo especifico para € na ordenada do diagrama.
Discutir, de forma comparativa, os resultados para as espécies

4) Considerando um poro capilar da parede celular com raio igual a 10
nm, em uma folha com potencial da dgua igual a -0,55 MPa e em outra com -
1,93 MPa, quais seriam os respectivos angulos de contato da superficie liquida
na interface’ dgua-ar, a 20° C, caso se considere o potencial da dgua em
equilibrio em todo o tecido?
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DINAMICA DA AGUA NA PLANTA

1. ASPECTOS GERAIS DO TRANSPORTE DE AGUA NA PLANTA

A maior parte da dgua absorvida movimenta-se no interior de
uma planta por fluxo de massa, constituindo a "corrente transpiratoria",
que representa o transporte de "longa distdncia" na planta. Ocorre,
também, o transporte da dgua na escala celular, pela difusdo através de
membranas, determinando as relagdes hidricas de células, tecidos e
orgdos discutidas no capitulo anterior.

O desenvolvimento vertical das plantas terrestres foi possivel
pela evolucdo de um sistema eficiente de condugfo de seiva bruta,
constituido de vasos e traqueides rigidos e metabolicamente inertes. Ao
contrario do xilema, os tecidos vivos tém condutividade hidraulica
relativamente baixa e se as plantas nfo tivessem evoluido o sistema de
baixa resisténcia hidraulica, teriam dificuldade em se desenvolver
verticalmente, pois o transporte seria suficiente para atender somente
uma camada de tecido muito proxima a fonte de dgua.

A transpira¢do, que desempenha um papel importante no balango
energético do orgdo, ¢ a absor¢do de didxido de carbono para a
fotossintese exigiu a evolugdo de uma epiderme relativamente
impermedavel as trocas gasosas, e de um sistema controlador de fluxo
dessas substancias, com porosidade varidvel e relativamente pequena,
representado pela presenca dos estOmatos. Mesmo quando os estdomatos
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estdo totalmente abertos, essa porosidade & baixa (1 a 2% da 4rea foliar)
¢ pode ser diminuida ainda mais pelo fechamento estomatico.

Quando a abertura estomatica é reduzida, o fluxo de vapor d'agua
diminui proporcionalmente em maior grau do que a diminui¢do do fluxo
de absor¢do de CO,. Num caso extremo em que as perdas por
transpiracdo podem afetar irreversivelmente o crescimento ou a
sobrevivéncia da planta, os estdmatos tendem a fechar completamente,
cortando o suprimento de CO,.

O controle das trocas gasosas representa o denominado "dilema
das prioridades opostas" das plaritas, ou seja, elas devem regular fluxos
opostos de uma forma tal que o balanco hidrico e o de carbono sejam
mantidos em condi¢des de permitir maxima eficiéncia de uso dessas
substancias.

A existéncia do sistema condutor permite que a 4gua seja
transportada do solo até a atmosfera, as vezes através de dezenas de
metros como em arvores altas, passando somente por algumas camadas
de células vivas, cerca de uma dtzia delas desde o solo até os vasos
libero-lenhosos das raizes, mais duas ou trés desde o sistema condutor
até as células do mesofilo e da epiderme foliar. Mesmo com essa
pequena espessura de tecido vivo, o caminho total de fluxo hidrico
flesde o solo até a atmosfera tem peculiaridades importantes, que
Impdem uma resisténcia friccional de certa magnitude, gerando uma
queda de potencial da 4gua ao longo de todo o caminho.

Esse fato levou Van der Honert (1948) a retomar as idéias
anteriores de Hiiber ¢ Gradman e a propor uma analise do transporte de
agua no sistema solo-planta-atmosfera -SSPA (ver Figura 6.1a) como se
ele ocorresse em analogia a um circuito elétrico de resisténcias, ao qual
se aplica a lei de Ohm. Na forma atual, a proposta de Van der Honert
pode ser escrita como:

A S o A s A Sk L e TR

X ST —_ S ! — E L L \{.IYL‘ (6 1)
roo z 5 a 7

sendo W, W, ¥y, Vs Vo € o, respectivamente, os potenciais da agua
no solo, na superficie radicular, no inicio do xilema da raiz, e no final
do xilema, na folha, nos sitios de evaporagd@o € no ar, enquanto que sy,
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¥y, Fy, ¥y € F, TEpresentam, respectivamente, as resisténcias ao fluxo de
agua no solo, na raiz, no xilema, na folha e gasosa.

O modelo de Van der Honert exerceu grande e positiva influéncia
nos estudos sobre transporte de 4gua no SSPA, consolidando a idéia de
que o SSPA deve ser visualizado como um '"continuum" com
interdependéncia de suas partes. Como todo modelo, ele ¢ uma
aproximacdo da realidade, mas seu uso facilita o entendimento do fluxo
de 4gua no SSPA.

Apesar dos aspectos favoraveis, suas super-simplifica¢cdes podem
causar problemas. Por exemplo, ele assume condi¢Ses de equilibrio
dindmico no transporte, algo que dificilmente acontece no SSPA,
principalmente a curtos intervalos de tempo, nos quais o modelo ndo
deve ser aplicado. Embora estruturalmente simples, o caminho de fluxo
¢ funcionalmente complexo e os mecanismos de transporte de agua,
principalmente através dos tecidos das raizes e das folhas, somente séo
conhecidos parcialmente. Esses mecanismos permitem, por exemplo,
que sob condi¢des de boa disponibilidade hidrica, mais de 98% da 4gua
absorvida por uma planta de milho seja perdida por evaporag@o, sendo
que a maior parte dos 2% restantes fica retida nos tecidos e uma parte
muito pequena ¢ usada nos processos metaboélicos. Entretanto, ao longo
de um dia ha defasagem entre os fluxos nas diferentes partes do SSPA,
com variagdo do armazenamento hidrico nos diferentes tecidos. Uma
forma mais adequada de representar esse transporte em analogia com
circuito elétrico é o uso de capacitancia (Figura 6.1.b), embora isso
ainda represente uma simplificacfo a curtos intervalos de tempo.

Outra simplificagdo do modelo € que, em analogia com a lei de
Ohm, ele assume ser constante a resisténcia de cada parte do caminho
de transporte na fase liquida, qualquer que seja o valor do fluxo.
Embora seja um ponto de controvérsia, ha evidéncias de que essa
resisténcia é varidvel com o fluxo, principalmente nas raizes. O fato de
ndo se conhecer exatamente como ocorre o transporte em tecidos, onde
estdo envolvidos fluxos simultdneos de agua e de solutos através das
membranas, ou seja, forcas de origem diferentes, além da dificuldade de
estudos em raizes intactas, ndo permitiram até o momento dirimir a
controvérsia sobre a constancia ou nao dessas resisténcias.

i
I
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Figura 6.1.Representagdo de modelos de transporte de dgua em plantas em
analogia com circuito elétrico.

. A terceira simplificagdo refere-se ao fato de que parte do
caminho de fluxo ocorre na fase liquida da agua e parte na fase de
vapor. Embora a for¢a motriz para o fluxo seja a diferenca de potencial
quimico da 4gua, na fase de vapor o fluxo é proporcional a diferenca da
concentragdo de vapor, ou como conseqiiéncia, a diferenca de pressdo
de vapor entre o interior da folha e a atmosfera. O potencial da agua esta
relacionado a pressdo relativa de vapor (ou umidade relativa) através do

termo logaritmico ¥ =R.TInP,, / P, , como discutido no capitulo

sobre a 4gua em equilibrio. Assim calculado, a diferenca de potencial da
agua da folha e da atmosfera € extremamente grande, por exemplo, -1,0
MPa na folha e -100 MPa na atmosfera, de modo que um puro exercicio
aritmético de célculo de resisténcia na fase de vapor a partir da relacdo
entre a diferenca de potencial da 4dgua e o fluxo aumenta
desproporcionalmente o valor relativo de resisténcia nessa fase de
vapor, levando a interpretacdo equivocada de existir uma relagdo
f}(tr%namente grande entre as resisténcias da fase de vapor e¢ da fase
iquida.
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Isso nao quer dizer que a resisténcia a difus@o de vapor entre as
folhas e o ar ndo exerga influéncia fundamental sobre a magnitude de
fluxo global de dgua no SSPA. Kramer (1983) afirma que a taxa de
movimento da 4gua através e para fora da planta é controlada
primariamente pela resisténcia dos estdomatos, da cuticula e da interface
folha-ar. Entretanto, devido a interdependéncia entre as diferentes partes
do SSPA, qualquer alteragdo em uma das partes pode afetar as ouitras.
Por exemplo, se diminuir a absor¢do de dgua pelas raizes por alguma
causa, ocorre um déficit hidrico nas folhas que diminui sua turgescéncia
e a abertura estomatica, aumentando a resisténcia desse 6rgdo a perda,
como mecanismo de recuperar a prépria turgescéncia. Isso demonstra
como o conhecimento do transporte hidrico exige o tratamento
integrado do SSPA e, ao mesmo tempo, que as particularidades de cada
parte do caminho de fluxo sejam consideradas.

O tipo de tratamento que sera dado ao estudo de movimento de
agua envolve aspectos fisicos de equagSes de transporte.
Posteriormente, as particularidades de cada caminho de fluxo serdo
consideradas. Os conhecimentos aqui adquiridos serdo -uteis no
entendimento de como se processa o balango hidrico das plantas.

2. EQUAGOES DE TRANSPORTE DE AGUA NA FASE LiQUIDA

O transporte de 4agua na fase liquida através da planta pode ser
descrito em uma forma genérica, por uma equag¢do fenomenologica,
relacionando fluxo de agua com uma for¢a motriz:

FLUXO=COEFICIENTE DE PROPORCIONALIDADE X FORCA MOTRIZ

Essa relacdo pode ser expressa em termos do fluxo volumétrico ¢
por unidade de area A (ou seja, densidade de fluxo volumétrico F,,) em
fungdo do gradiente de potencial da agua (dy/dz): ‘

F,=q/d=K.dy/dz (6.2)

A constante K representa a condutividade hidrdulica do caminho
de fluxo e suas unidades podem ser conhecidas a partir do seu
isolamento na equagdo (6.2):
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q dz
A dy

(6.3)

- Em unidades do sistema internacional, tem-se:
K > m®.s'm?.m MPa'=m?.s' . MPa’

Caso \ seja expresso em unidades relativas a forga-peso (isto &,
altura de coluna de agua), tem-se¢r

Z=m.s’

K—m’.s'.m

A resistividade hidrdulica R é o inverso de K, sendo suas
unidades no sistema internacional (S.I.) MPa.s.m™ ou s.m™".

Muitas vezes a densidade de fluxo € expressa em funcdo da
diferenca de potencial da agua entre dois pontos considerados e o
coeficiente de proporcionalidade passa a ser.chamado de condutdncia
hidrdulica (k), sendo suas unidades definidas a partir de:

F,=q/4d=kdy (6.4)

k =g/ A.d¥ — unidades no SI: m.s”' .MPa™ (ous")

O inverso da conduténcia hidraulica € a resisténcia hidraulica (r),
com unidades no SI de MPa.s.m” (ou s, se usada forga-peso). Na
literatura sobre relagdes hidricas das plantas ha consideravel confusio
quanto ao uso dos termos condutdncia e condutividade, resisténcia e
resistividade. Muitas vezes, o coeficiente de proporcionalidade vem
expresso em unidades m.s”.MPa™ e ¢ denominado de condutincia e de
condutividade, indistintamente. Neste texto, adotar-se a terminologia
dos paragrafos anteriores, com o propésito de torna-la uniforme com o
tratamento de transporte de d4gua no solo.

Na literatura encontra-se também o termo permeabilidade ou
coeficiente de permeabilidade da dgua como sinénimo de condutdncia
hidraulica, principalmente quando se trata de transporte através de
membranas vegetais. Um esclarecimento nesse sentido é necessario.
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Nas membranas, o transporte de dgua ndo ¢ dissociado do transporte de
solutos. Embora ndo se conhega totalmente o mecanismo de transporte
da 4gua através de membranas, na sua quantifica¢do e}e pode ser tratado
como um processo de difusdo. Esse tratamento também pode ser u§ado
para os solutos, embora com limitagdes, pois certos deles, como os ions,
sofrem transporte ativo através das membranas. No processo difusivo,
pode-se empregar a lei de Fick na seguinte forma:

. _pKle-c) 65
! ! Ax

sendo F; o fluxo volumétrico do soluto j, D; o coeficiente de difus@o do
soluto estudado, Cj - C'/ a diferenca entre as concentragoes efetivas no
lado externo e interno das membranas, Ax a espessura da membrana ¢ K;
um "coeficiente adimensional de partigdo" da membrana para 0 soluto.
K, representa uma correcdao para as concentragdes nas membfanas,
levando em conta que elas ndo se comportam, atuando no caso como
um solvente, de maneira idéntica a agua. O coeficiente de
permeabilidade da membrana ao soluto ¢ definido, entdo, como:

P = Df [</

4 (6.6)
J AX

As suas dimensdes, no Sistema Internacional de unidades, sdo:
- -1
Py — m® .5 .m=m.s

Para o caso da agua, a difusdo pode ser descrita por uma
expressio modificada da lei de Fick, na qual as ’concentraQ(SeNs do
solvente foram substituidas pelas fragdes molares da agua na solug:ap na
parte externa e interna da membrana, sendo o coeficiente de partigdo

tomado como 1. Assim:

. F, =P, (N, -N.) 6.7)
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Porta‘ntlo, as ur~11dades'de P, (coeficiente de permeabilidade da
membrana a 4gua), s80 as mesmas de F, ou seja, as mesmas de P,. No
SI, por exemplo, m.s” ou, também, mol.m?>.s™".

, E possivel demonstrar (ver Nobel, 1999, cap. 2) que a
condutincia hidriulica L,, de uma barreira no caminho de fluxo, como
por exemplo, das membranas, estd associada ao seu coeficiente de
permeabilidade P,, pela expressio:

L,=(7, Ve )JRT 6.8)

sendo V4, o volume molar da 4gua, R a constante dos gases ideais e T
a temperatura. Se R for expresso em n’.MPa.mol'. K', L . o ser4d em
] I s ~ag
m.s”.MPa",
A den.s1dac_16 de fluxo de dgua em equilibrio dinidmico entre o
exterior e o interior de uma célula pode, entio ser calculado por uma
equagdo simplificada do tipo:

ag

F, =L, (A% +So av ) 6.9)

sendo AW, e AW as diferencas de potencial de pressio e de

potencial osmético entre o interior e o exterior da célula, sendo que o
somatorio indica o fato de que mais de um tipo de soluto pode
condicionar Wrz. O termo ¢ é o coeficiente de reflexdo da membrana
(plasmalema) para cada soluto. ‘

Se a membrana fosse totalmente impermedvel as espécies de
solutos presentes (o = 1), ter-se-ia:

F,=L,A¥, +A¥, )=, (AP) (6.10)

sendo AW a diferenca de potencial da dgua entre o exterior e o interior
da célula.

As equagdes 6.9 e 6.10 sdo aproximagdes, pois ha acoplamento
entre os fluxos de solutos e de 4gua, através das membranas de modo
que teoricamente eles ndo poderiam ser tratados separadamente. Em
termos praticos, essas aproximacdes sio usadas por se considerar que o
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coeficiente de permeabilidade da plasmalema a agua (P,) ¢ muito
maior que o de solutos. Embora seja dificil medir P, h4 indica¢des que
para células de plantas superiores seus valores devem estar na faixa de

10%a10° m.s'], enquanto que os de solutos ndo-eletrélitos devem ser da
ordem de 10° m.s' e os fons pequenos da ordem de 10° m.s™,
significando que a agua ¢ transportada mais rapidamente através da
membrana do que a maioria dos solutos,

Um estudo rigoroso do fluxo da dgua acoplado com o de solutos
pode ser feito usando o tratamento de Termodindmica de Processos
Irreversiveis, com uso dos coeficientes de Onsager. Esse assunto ¢ bem
discutido em Slatyer (1967, cap. 6) e em Nobel (1999, cap. 3).

3. ABSORGAO E TRANSPORTE DE AGUA PELAS RAIZES

3.1. Transporte de agua do solo até ‘a superficie das raizes

A dindmica da 4dgua no solo pode ser estudada com detalhes em
Reichardt (1993) e Libardi (2000). Neste item, discutir-se-a
sucintamente o transporte de dgua do solo até a superficie das raizes,
para se verificar o que ocorre na interface solo-raiz.

Néo ha consenso entre os pesquisadores sobre o grau pelo qual a
absor¢do de adgua pelas raizes é determinada pela propria magnitude do
fluxo de agua no solo (Gardner,1960; Cowan, 1965), (Newman, 1969;
Hansen, 1974; Taylor e Kepler, 1975). A verificagdo experimental dos
gradientes de potencial da agua e dos fluxos no solo peri-rizal
(circundando cada raiz) é muito dificil de ser feita, pois envolve
medidas numa escala muito pequena, incluindo a medida do potencial
da agua na superficie da raiz.

Philip (1957) e Gardner (1960) desenvolveram uma teoria para
estudar o fluxo de agua em direcdo a uma raiz ("modelo de raiz unica"),
considerando uma taxa constante de extracdo d'dgua por unidade de
comprimento da raiz num volume infinito de solo. Usando valores dos
pardmetros exigidos no modelo para trés tipos de solo, Gardner (1960)
concluiu que pode ocorrer uma grande queda de potencial da 4gua entre
o solo e a superficie da raiz, se o solo estiver bastante ou moderamente
S€co.
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Um tratamento mais real, em que nfo se considera um volume
infinito de solo em torno da raiz e sim que esta absorve dgua de um
volume limitado de solo, foi entdo proposto (Gardner, 1960; Passioura e
Cowan, 1968), assumindo-se que cada raiz tem acesso a agua somente a
partir de um cilindro oco de solo em torno dela. Em termos
aproximados, esse cilindro pode ser definido como um "cilindro
equivalente", igual para todas as raizes, com raio interno g igual ao raio
da raiz e raio externo b, igual (L)%, sendo L a "densidade linear de
raizes" (comprimento de raiz por unidade de volume de solo) e 7 a
constante matematica (3,1416...)" Passioura (1980, 1982) derivou uma
outra equagdo analoga, a qual considerou de maior exatiddo que as
proposta anteriormente.

O uso dessas equagdes ndo tem trazido respostas definitivas sobre
a magnitude dos gradientes de potencial da 4gua na zona peri-rizal e
sobre a magnitude das resisténcias na interface solo-raiz. Segundo
Passioura (1982), isso se deve aos problemas de medidas de
condutividade e de difusividade hidraulica do solo exigidas nos
modelos, incluindo-se o tipo de relagdo dessas varidveis em relagdo a
umidade do solo e também, devido ao problema de medida do
comprimento efetivo do sistema radicular para absorver agua. Nesse
caso, se a maior parte das raizes sfo consideradas ativas, as equagdes
prevéem pequenas diferengas de potencial da 4gua entre o solo e a
superficie da raiz, o inverso acontecendo se a propor¢do do sistema
radicular ativo € pequena. Além disso, considera-se no modelo que as
raizes estdo uniformemente distribuidas no solo, o que representa uma
grande aproximacéo.

Um problema adicional ¢ que os modelos ndo consideram os
distarbios na interface solo-raiz, causados por acimulo de sais proximo
a superficie radicular e, principalmente, pela diminui¢do do contacto
entre esta e o-solo, quando a raiz se contrai devido ao déficit hidrico,
aumentando a resisténcia ao fluxo de agua. As evidéncias experimentais
e as opinides sobre a magnitude desse efeito sdo conflitantes. Uma boa
discussdo sobre o assunto pode ser encontrada em Tinker (1976).
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3.2. Aspectos morfologicos e anatdmicos das raizes relacionados
a absorgdo de agua

A eficiéncia das raizes como 6rgdos de absor¢do depende da
anatomia de cada raiz e do desenvolvimento de todo o sistema radicular.
A anatomia de uma raiz em elongagdo e um corte longitudinal da regido
de absorcdo de dgua e sais foram mostrados no capitulo II. ‘ ’

A distancia a partir do dpice na qual os Vérios tipos de tecidos.se
diferenciam e entram em maturagio depende do tipo de raiz e das
condi¢Bes de crescimento; mesmo ao longo do eixo -longitudinal a
eficiéncia de absorgdo ¢ variavel.

As raizes mais velhas, embora se tornem mais suberizadas com o
aumento da idade, ndo perdem toda sua capacidade de absorgdo de
dgua. Em plantas perenes, elas desempenham papel importante na
absorcdo; ainda que as raizes novas sejam mais eficientes em ab§orve1'
4gua, sua quantidade ndo seria suficiente para suprir as necessidades
hidricas da parte aérea. .

Em muitas arvores e em espécies herbaceas, pode haver invasio
das raizes por fungos, formando associagdes denominadas mic.Q%'riz.as.
Embora ndo haja confirmagdo, presume-se que as micorriz.as facilitem a
absorcdo de 4gua e nutrientes sob condi¢oes de déficit hidrico. '

Em feijoeiro descobriu-se que o aumento da capacidade de
absorcdo global do sistema radicular ndo ¢ proporcional ao aumen’Eo Vd‘o
comprimento ou da area do sistema radicular, pois sua condutancia
hidraulica varia com a idade (Fiscus e Markhart, 1979), provavelmente
porque enquanto novas raizes estdo sendo forma.das, as mais velhas
estdo se tornando mais suberizadas e menos condutivas.

3.3. Caminhos e resisténcia ao movimento da agua no interior das
raizes

O conhecimento dos caminhos de fluxo da dgua no interior da
planta pode explicar como cada Orgdo funciona em  termos Qe
resisténcia ao transporte hidrico global no SSPA ¢ como 1850 influencia
o balanco hidrico da planta. Ha vérias décadas tem-se estudado como
sdo constituidos esses caminhos, existindo duvidas sobre o transporte
nas raizes e folhas.
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. Os vasos do xilema possuem alta condutincia hidraulica, de
modo que sob condi¢des normais a resisténcia nesse caminho ndo & a de
maior influéncia na economia de 4gua da planta. Supde-se que a maior
resisténcia localiza-se no caminho radial na raiz, ocorrendo a maior
queda de potencial da 4gua em algum local entre a superficie da raiz e.o
xilema, provavelmente na endoderme, embora em condigdes de déficit
hidrico acentuado, possam ocorrer distdrbios na interface solo-
superficie radicular, originando também grande resisténcia nesse ponto,
conforme se discutiu no item de extragdo de agua pelas raizes.

No transporte radial na raiz. (epiderme, cortex e xilema) tem-se
considerado trés possiveis caminhds de fluxo da agua (Kramer e Boyer,
1995): através das paredes celulares (via apoplastica); através do
citoplasma de vérias células conectadas pelos plasmodesmata (via
simplastica); ou de célula a célula, através das paredes, plasmalema,
tonoplasto e vactuolo (Figura 6.2). Muitas vezes, considera-se os
caminhos simpléstico e transcelular como um tnico.

Parede Celular

Via citoplasmatica

" Via vacuolar

Vactolo

Via apopléstica <

i . - P 3
Citoplasma Estrias de Caspari tasmalema

Figura 6.2. Diagrama mostrando os possiveis caminhos da adgua na raii.
Redesenhado com base em Weatherley (1982).

N&o hé ainda um consenso sobre a importancia relativa de cada
um desses caminhos. Isso se deve as dificuldades de se realizar estudos
"in vivo". O uso de corantes ¢ marcadores nos estudos é problematico,
porque algumas substincias corantes e marcadoras nio atravessam
membranas, ficando restritas ao apoplasto. Mesmo o uso de adgua
tritiada ou deuterada parece néo resolver o problema (Boyer, 1985).
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Para evitar os- problemas do uso de marcadores, tém sido
desenvolvidos estudos tedricos, considerando-se a cinética da agua
através de tecidos, com utilizacdo de varios tipos de tratamentos. Num
primeiro tratamento, sdo feitas estimativas de fluxo e da variagdo do
potencial da dgua ao longo do caminho de fluxo, sendo que na parede
celular pode-se usar uma forma da-lei de Hagen-Poiseuille (ver item
4.3) empregando as dimensdes das células e do didmetro médio dos
poros da parede. Para o caminho simplastico € possivel usar equagdes
como as de numeros 6.9 e 6.10, estudando-se o transporte através da
plasmalema e dos plasmodesmos.

Um segundo tipo de tratamento € fisico-matematico, usando-se
modelos em analogia com circuitos elétricos de resisténcia e
capacitdncia, que simulam o transporte através do simplasto e do
apoplasto. Num terceiro tipo sdo usadas.sondas de pressdo para estudos
de cinética da dgua em células individuais e em tecidos. Os estudos
tedricos também ndo s@o conclusivos, pois um dos problemas  dos
modelos fisico-matematicos € exigirem como varidveis de entrada as
condutincias hidraulicas das membranas ¢ da parede celular. Por falta
de medidas confidaveis, tem-se atribuido wvalores tdo variaveis de
condutincias que ndo se consegue descriminacdo entre os caminhos,
levando a resultados conflitantes nos estudos. Os resultados obtidos
com as sondas de pressdo também nao tem permitido a defini¢do sobre
o caminho predominante, mas Kramer e Boyer (1995) acreditam que o
uso dessa técnica pode levar a estudos mais conclusivos sobre o
assunto. :
Uma andlise geral da literatura mostra, portanto, que o0s
resultados experimentais obtidos até agora s@o contraditorios. Alguns
estudos realizados com marcadores (Peterson et al., 1985) ou com
medidas da condutividade hidraulica da raiz, em compara¢do com a
condutividade de células individuais (Radin e Matthews, 1989) sugerem
prevaléncia do caminho apopldstico, enquanto outros com uso de
corantes (exemplo, Peterson et al., 1985) ou com comparagdo da
velocidade do transporte nos dois caminhos (Boyer, 1985) sugerem que
seja o simplastico. Zhu e Steudle (1991) concluiram que em raizes de
milho o caminho apoplastico foi mais importante que o de célula a
célula, :

Weatherley (1982) acredita que o caminho apoplastico é o
prevalecente, visto que as condutdncias das membranas e dos
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plasmodesmata devem ser pequenas comparadas 4 da parede celular.
Embora isso possa levar a conclusio de que o local de maior resisténcia
ao fluxo na raiz seja a endoderme suberizada, visto que a via simplastica
deve passar pela regido das estrias de Caspary, Ginsburg e Ginzburg
(1970) apresentaram evidéncias contrarias a maior resisténcia nesse
local, com base em experimentos nos quais raizes com endoderme
rompida apresentaram permeabilidade global similar a4 de uma raiz
intacta. Por esse motivo, concluiram que o movimento da agua na raiz é
predominantemente simpléstico.

Boyer (1985) afirma que as evidéncias dos estudos cinéticos sdo
no sentido de que a adgua move-se de célula a célula ou através das
barreiras representadas pela plasmalema e pela parede, mas que deve
ocorrer equilibrio local entre o protoplasma e a parede adjacente, o que
ndo exclui o movimento no apoplasto, mas que este Gltimo nio seria o
predominante. Ele sugere que tais estudos cinéticos deveriam ser feitos
em tecidos com células de dimensdes menores que as permitidas pelo
uso da sonda de pressdo, de maneira que a fragio ocupada pelo
apoplasto no tecido fosse maior que as encontradas nos estudos
realizados, para se verificar se o transporte via interior da célula ainda
continuaria a predominar.

A partir de estudos realizados por ele e colaboradores, Steudle
(2001) concluiu que o transporte apoplastico torna-se predominante
quando ha gradientes hidrostaticos acentuados na raiz, conduzindo ao
transporte por fluxo de massa. O transporte célula a célula,
predominaria quando o fluxo é muito pequeno. Esses dois tipos de
fluxos serdo discutidos no item seguinte.

3.4. Forcas e mecanismos envolvidos na absorcéo e transporte de
agua

Para se entender as forcas e mecanismos envolvidos nesses
processos, € necessario analisar como as rajzes e todo o sistema
condutor de 4gua funcionam quando a taxa de transporte de agua em
seu interior varia.

Quando as plantas estdo com taxa reduzida ou nula de
transpiragdo, o que pode ocorrer sob condi¢des de solo tmido e quente,
mas com baixa demanda atmosférica, ou a noite, quando os estdmatos
estdo fechados, ou ainda pela eliminagéo da area foliar (por exemplo,
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pela queda de folhas em caducifélias ou pela eliminag@o pura e simples
da parte aérea), a seiva do xilema fica sob pressdo acima da atmosfénce_l.
Esse fato pode ser comprovado de varias maneiras, como: a) ocorréncia
de gutagdo, através de estruturas especializadas na folha, a mais comum
das quais sdo os hidatddios nas bordas foliares; b) exsudagdo de seiva
quando a parte aérea ¢ "decapitada"; c) perfuragdo do tronco de uma
espécie perene em repouso (sem folhas) quando héa agua disponivel n

solo, podendo fazer com que 4gua jorre sob pressio. .

Assume-se que esses fendmenos sdo causados pela existéncia de
pressdo radicular. Trés teorias sdo usadas para explica-la. A primeira,
mais antiga mas ainda com alguns defensores, diz que ela é resultado da
secrecdo da-agua no xilema, ou seja, as células da raiz injetam a agua no
xilema em seguida a absor¢do, havendo .inclusive quem admita
movimentos de contracdo do tecido radicular para essa injecdo: A
segunda teoria ¢ denominada do eletroosmotica e explica que a agua
seria movida através das raizes porque o interior destas tem carga
elétrica liquida negativa em relagdo ao exterior e as paredes ce.lulares
sdo carregadas negativamente, tudo isso gerando um campo elétrico que
movimentaria as moléculas de agua. Os resultados experimentais nao
suportam a teorila € mesmo que exista esse tipo de forg:a, o
correspondente transporte de dgua deve ser desprezivel.

A teoria mais aceita € a osmotica, a qual assume que as raizes se
comportam como um osmdmetro quando a transpiragdo € bai?ia.
Medidas de fluxo de exsudagdo (F,) e diferenca de pressdo osmotica
(Am) entre o meio de crescimento da raiz € a seiva exsudada mostram
que se pode obter com boa aproximagdo a relagao:

F, =L, CAT (6.11)

sendo L,, a condutancia hidraulica da raiz e ¢ o coeficiente de reflexdo
da membrana para solutos. Essa relagdo indica que as células
localizadas desde a superficie radicular até os vasos do xilema no
cilindro central da raiz, atuam de modo equivalente a uma membrana
semipermeavel de um osmoémetro. A diferenca com um osmometro
convencional é .que as raizes podem manter continuamente o fluxo
hidrico porque dpresentam uma absorg¢do continua de solutos, que sio
armazenados pelas células do cortex e do cilindro central, sendo
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conduzidos constantemente ao xilema onde sido acumulados. Esse tipo
de absor¢8o foi denominado também de ativo, mas n@o hd evidéncias de
que o transporte de dgua necessite diretamente de energia para transpor
a membrana, como na absorc¢dio de sais. A base experimental para essa
idéia de processo ativo foi a constatacio de que a absor¢do hidrica pelas
raizes diminui quando sfo utilizados inibidores metabdlicos, diminui¢éo
essa que também ocorre com o uso de inibidores em plantas
transpirando, fazendo supor que a reducdio estd relacionada a efeitos
sobre a estrutura da membrana.

Quando a planta estd transpirando, a seiva do xilema estd sob
p'resséo hidrostatica negativa, que permite o movimento da agua em
dire¢do aos vasos. Devido a resisténcia ao fluxo originada pela presenca
dos tecidos no sentido radial da raiz (epiderme, cortex, endoderme,
cilindro central), hd queda na pressdo hidrostatica nos vasos, em
resposta a qual a dgua se movimenta do meio externo (solo) até o
xilema da raiz. Assim, nesse caso o fluxo volumétrico (F..) esta
relacionado a diferenca de pressdo hidrostatica entre meio e os vasos do
xilema (AP):

F =L AP (6.12)

ag ag

o Entretanto, como a absorcdo salina continua, a for¢ca osmotica
ainda deve estar presente mesmo nessa condi¢@o de alto fluxo hidrico,
de modo que F,; deve ser expresso em funcio da combinag@o das forcas
motrizes:

F,=L,(0AT+AP) (6.13)

As magnitudes de A ¢ AP dependem da taxa de secregdo e de
acumulo de sais, bem como da taxa de movimento de dgua na raiz.
Quando a taxa de fluxo de 4gua ¢é pequena, Az ¢ alto e AP baixo, do
modo que o componente osmético torna-se importante. Quando a taxa
de fluxo aumenta, Az diminui, pois a seiva torna-se mais diluida, mas
a0 mesmo tempo AP aumenta, de modo que o fluxo de origem no-
o§mét1ca, denominado de fluxo de massa e decorrente da pressdo
hidrostatica, torna-se predominante. Pesquisadores, como Lupushinsy
(1964) fizeram experimentos que mostram essa transi¢ao de um tipo de
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fluxo para outro, forgando a dgua a passar pelo sistema radicular através
do aumento da pressdo da solu¢do na qual as raizes estavam imersas.
Com aumento da pressdo, aumenta o volume do exsudado, enquanto a
concentragdo salina deste diminui- e a da solug@io externa em torno da
raiz aumenta, diminuindo A7.

O comportamento duplo do transporte de agua na raiz explica,
também, a variagdo da condutincia (ou do seu inverso, a resisténcia) do
orgdo a variagdo do fluxo de 4gua através dele. Sabe-se que essa
variagdo ¢ devida mais ao componente radial do que ao axial do
caminho de fluxo nas raizes. '

Um modelo composto € usado. para explicar esse comportamento
(Steudle, 2001), além de explicar as diferen¢as da dindmica da 4gua em
raizes de diferentes espécies. O modelo composto baseia-se na
ocorréncia acima descrita de dois tipos de fluxos, osmético e de massa.
O apoplasto ndo tem membranas e o seu coeficiente de reflexdo € nulo,
enquanto que o caminho transcelular apresenta as membranas, portanto,
um coeficiente de reflexdo que pode se tornar no maximo igual a um,
por definigéo. C

~ Quando nfo ha o gradiente de pressfo hidrostatica imposto pela

transpiragdo, o caminho apoplastico fica ineficiente, porque n3o ha
membranas e forgas osmoticas a ele associadas. Assim L,, da raiz fica
pequena. Quando a transpiracdo € intensa, o caminho apopléstico torna-
se um caminho de baixa resisténcia e predominante mesmo com a
presenca da endoderme, pois esta apresenta pontos de contorno ou de
passagem nas partes onde a banda Caspary ainda n#o esta desenvolvida
ou, alternativamente, por alguma outra estrutura facilitadora do fluxo na
banda, aumentando a capacidade de absorver dgua mesmo quando o
potencial da 4gua no solo diminui. Quando cessa a transpirac¢do (a noite,
por exemplo) ou quando ha estresse hidrico, a alta resisténcia hidréulica
que entdo ocorre minimiza ou impede a perda de 4gua para o solo seco,
sem o que a raiz se desidrataria rapidamente. Algo a ser melhor
pesquisado ¢ o papel dos canais de dgua ("aquaporimgs') das membranas
plasmaticas das raizes. faad
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4. TRANSPORTE DE AGUA NO XILEMA; ASCENSAO DA SEIVA

4 1. Estrutura do sistema condutor e sua relagdo com o transporte

No capitulo II informou-se que o xilema ¢ estruturado de modo a
ser uma via de baixa resisténcia ao transporte da seiva, tornando-o um
caminho eficiente e seguro. Ele pode sofrer injurias e bloqueios por
agentes patoldgicos, insetos, congelamento, substancias como gomas,
bolhas de ar (embolia), mas a ramificagdo dos vasos em espécies

- herbaceas permite que o sistema condutor possa ser bastante reduzido

sem afetar seriamente a condugfo. Pode ocorrer a re-orientagdo de:

novos elementos condutores, para flanquear um ponto de injuria.

Quanto ao aspecto de seguranga versus eficiéncia, vai-se verificar
adiante pela equagdo de Hagen-Poiseuille, que a'condutancia de um
vaso capilar é proporcional & quarta poténcia do seu raio, de modo que
vasos mais largos sdo mais eficientes no transporte. Entretanto, se os
vasos foréem mais estreitos e em maior niimero, isso representa maior
segurancga, de modo que deve haver um valor de didmetro adequado que
atenda, como uma solugdo de compromisso, a esses dois aspectos
(eficiéncia versus seguranga). Segundo Zimmermann e Milburn (1982),
o didmetro maximo "pratico" de um vaso é 0,5 mm, valor méaximo este
que ¢ encontrado em muitas familias de plantas.

4.2. Mecanismos de ascensédo da seiva

H4 algum tempo assume-se que a pressdo radicular € um
mecanismo que origina a ascensdo da seiva somente em condigoes
particulares j4 discutidas, de modo que no século passado surgiram duas
teorias para explicar o movimento ascensional durante a transpiragéo.

A primeira sustentava que as células vivas dos vasos lenhosos
desempenham papel fundamental no movimento ascensional, mas foi
descartada apds demonstragdes experimentais de que ha fluxo em uma
planta, mesmo com essas células mortas por introdug@o de venenos.

A segunda teoria foi proposta no final do século XIX, com base
nos trabalhos do Bohem, Askenasi, Dixon e Joli, sendo denominada de
"teoria da adesfio-coesdo". Askenasi, por exemplo, concebeu uma
montagem instrumental que permite mostrar que uma coluna de agua,
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colocada sob pressdo hidrostatica negativa, ocasionada pela evaporagdo
numa cdpsula porosa na extremidade superior da coluna, pode ser
mantida a tensdes bastante elevadas sem se romper. A teoria da
"adesdo-coesdo" prevé que a dgua na planta forma uma fase continua,
desde os capilares das paredes celulares do mesofilo, onde ocorre a
evaporagdo, até as superficies absorventes da raiz. Nos microcapilares
das paredes a energia livre da dgua € reduzida em func¢do da curvatura
do menisco (e, portanto, do angulo de contato) na interface liquido-ar,
conforme discutido no capitulo V.

A tensdo superficial do menisco possibilita a resisténcia a entrada
do ar e permite a evaporagdo nas interfaces liquido-ar dos espagos
intercelulares, o que causa a diminui¢do da energia livre, permitindo as
moléculas de dgua movimentarem-se para a superficie evaporativa e
deixando toda a coluna sob tensdo. Essa tens@o € transmitida a toda a
catena de liquido devido as altas forcas de coesdo das moléculas de
agua, mantendo-se o "continuum" e a transpiragdo. Assim, o gradiente
de pressdo hidrostatica negativa (tensdo) é considerado a forga motriz
do fluxo de seiva.

Os trabalhos de Askenasi no século passado e, -mais
recentemente, o de Briggs (1950) mostraram a possibilidade de uma
coluna de agua resistir a tensdes altamente negativas (no caso de Briggs,
da ordem de -27 MPa), teoricamente justificadas pela coesdo da dgua
devida as liga¢des de hidrogénio, que permitiria manter intacta a coluna
de dgua durante seu transporte no interior do sistema condutor. Mas,
tem-se questionado se valores altos de tens@o podem ser encontrados
nas situagdes normais de transporte na planta.

Varios fatores podem afetar a tensdo de cisalhamento da coluna
de 4gua, como sua pureza, grau de limpeza das paredes e presenga de
bolhas de ar. As condig¢des de realizagdo dos testes sdo importantes para
se conhecer a representatividade das medidas para o estudo da
sustentabilidade da coluna de agua. A presenca de bolhas de gés, por
exemplo, ¢ comum e pode ser uma das causas que levam a cavitagdo do
xilema. Se elas se formam na dgua sob tensdo nos vasos, a coluna pode
ser rompida a valores de tensdo bem abaixo daqueles altos valores de
tensdo de cisalhamento assumidos para a agua pura. Essas bolhas
podem ser formadas espontaneamente no interior da coluna, quando a
temperatura aumenta. Elas normalmente aderem as paredes e as placas
perfuradas dos vasos, mas podem aumentar o seu tamanho e, com a
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agregacdo de muitas delas, atingirem d‘imensées tais no il}te1'ior de um
vaso que a coluna liquida € interrompida. Outros mecanismos de sua
formagdo podem ser: a) congelamento da- ;olug:ao nos vasos, <?om
forma¢do de bolhas devido a baixa solublllqade do ar no gelg, b)
embolia pela entrada de bolhas de ar a partlr'dos poros da. propga
parede, quando ha secagem acentuada. Associada a embolia, Po e
ocorrer cavitagdo do vaso: sob condi¢des de tensdo da agua, as pa1edies
e os vasos sofrem uma distor¢do mecéanica € no momgnto da formagio
da bolha, a evacuagdo de um vaso produz uma vibragdo das suas
paredes. : B . .

A utilizagdo da cémara de pressdo, cuja medldg ~representa, a
tensdo da agua existente no xilema antes da excisdo .da‘ fol%}a
(Scholander et al., 1965), representou um grande ponto de apoio a teoria
da coesdo-adesdo, pois os valores medidos sdo de mesma magnitude das
tensdes requeridas para elevar dgua do solo as folhas, fie acordo com o
tratamento quantitativo do transporte de agua através dos vasos do
xilema, que serd discutido no item 4.3. . .

A teoria da "adesdo-coesdo" nem sempre foi totalmente .acAelte.l e
ultimamente tem sofrido restricdes com base em algumas .€Y1d611ClaS
experimentais e em questionamentos sobre a representatividade da
medida com camara de presséo. . i

Um questionamento ¢ que a cavitagdo p_odena ocorrer em tensdes
bem menos negativas do que as previstas teor1camen‘£e ou medidas pela
camara de pressdo, ou seja, antes de se atingir as tensdes dgtec}adas pela
camara, ja pode ter ocorrido a embolia do vaso e a sua cav1tag:ac3.

Outro questionamento € se as proprias medlldas com a camara de
pressdo representariam efetivamente a tensdo da agua no xglema antes
da excisdo das folhas. As medidas com a sonda de pressdo adaptada
para o xilema (Balling et al., 1988; Balling e Zimme{mann, 1 990) tem
mostrado valores menos negativos e até sub-atmosféricos positivos nos
vasos- do xilema, contrastantes com os da camara de presséo.
Zimmermann et al:, (1993, 1995) propuseram a hipotese .de que leCI:SOS
processos e aspectos, além da tensdo da agua no xilema, estariam
envolvidos na. ascensdo da seiva, como: a) estrutur.as de reserva
potencial de 4gua préximas ao xilema, como o sistema mlcr‘ocaplla%' e as
células vivas turgidas ligadas hidraulicamente as Eeg166§ microcapilares
e ‘aos grandes vasos -condutores; - b) segmentgg:go ax1a¥ fios grgndes
vasos, com barreiras refletoras nas dire¢cdes axiais e radiais no xilema
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(ndo comprovadas experimentalmente); c¢) existéncia de fluxos
convectivos do tipo Marangoni, origindrios de um gradiente em uma
interface fluido-fluido ou fluido-gés, quando ha presenga de pequenas
bolhas de gds, como por exemplo, nas paredes dos vasos do xilema.
Esses processos contribuiriam, segundo Zimmermann e colaboradores,
com forcas que minimizariam a exigéncia de grandes gradientes
verticais de tensio da agua no sistema condutor, justificando as
observagdes experimentais com a sonda de presséo.

Na mesma linha de raciocinio, Canny (1995, 1998) propde que a
embolia e a cavitagdo ocorrem em vasos do xilema mesmo quando h4
tensoes muito baixas (da ordem de décimos de MPa), de modo que
pressoes negativas inferiores (mais negativas) a -0,3 MPa raramente
existiriam no xilema. Para ele o caminho de transporte do xilema seria,
entdo, "auto-sustentativo e estavel", sendo as baixas tensGes mantidas
por pressao sobre a coluna de dgua exercida pelos tecidos em torno dos
vasos traquearios ("teoria da pressdo de compensagdo”). Propde ele que
a forga-motriz e a sua transmissdo seriam primordialmente as mesmas
da teoria da adesdo-coesdo, mas a pressdo de operagdo no xilema
poderia ser aumentada até um valor estdvel pelas pressdes
compensadoras. Durante a transpiracdo, os vasos seriam re-preenchidos
com a injegdo de 4gua a partir dos tecidos vivos circundantes, evitando
a sua entrada em cavitacio.

Como refor¢o para sua teoria, Canny cita os fatos de que a
pressdo radicular é um exemplo desse tipo de mecanismo (presséo
positiva atuando no sistema condutor de agua) e de existir na literatura
evidéncias de que pressdo positiva ocorre também no lenho e nas folhas
de arvores. Para ele, a anatomia desses Orgdos seria estruturada de modo
que a pressdo seria neles confinada por barreiras mecénicas, sendo
transmitida para os elementos condutores a partir de células vivas do
floema e do parénquima xilematico. No peciolo, ocorreria uma osmose
reversa a partir dessas células; no caso da raiz, a pressdo radicular seria
algo analogo, atuando a endoderme como uma valvula de via tnica e
uma barreira confinante da pressdao. A teoria explicaria a presséo
radicular, a funcdo da endoderme, a estrutura do lenho, a associagio
freqiiente entre xilema e floema (0s raios. ¢ o parénquima xilemético

atuariam no sentido de reparar a eventual embolia. dos vasos), a
auséncia de espagos gasosos no tecido, a auséncia de gradiente
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gravitacional e, inclusive a facilitacdo da retirada de seiva por insetos
sugadores.

Essas novas teorias estio em discussdo no momento e sob grande
questionamento. Questiona-se, por exemplo, se a sonda de pressdo atua
exatamente no vaso do xilema ao ser introduzida, se ela propria néo
seria causadora da quebra da tensdo e se ndo apresentaria erros tdo
grandes quanto a cdmara, ao se compara-las. Um método que poderia
dar respaldo as medidas da cdmara de pressio é o de medida de
equilibrio de pressdio de vapor por termometria de par termoelétrico
(técnicas psicrométrica e higrométricay ver Boyer, 1995 e Angelocci,
2001), mas resultados de comparagdo entre os dois métodos muitas
vezes nfo concordam, sendo dificil descobrir as verdadeiras causas
dessas diferengas, embora a ordem de grandeza encontrada pelo uso da
camara de pressdo seja normalmente confirmada pelo método de
equilibrio de pressdo de vapor.

Os proponentes das novas teorias sugerem que esses dois
métodos medem, realmente, a propria pressdo de tecido usada para
injetar 4gua no xilema, mas sdo necessarios mais estudos experimentais
para confirmar essa hipotese. '

As novas teorias colocam um impasse na explicacdo de como a
agua ¢ transportada a grandes distancias em plantas e tem implicacdes,
inclusive, em outros aspectos do estudo de relagdes hidricas, como os
metodolodgicos e o quantitativo do transporte a ser estudado no préximo
item. Tanto Zimmermann e colaboradores como Canny enfatizam que
as suas propostas s@o no sentido de acomodar os conhecimentos e as
observagles experimentais  realizadas ao longo do ultimo século.
Kramer e Boyer (1995), por exemplo, pensam que a sobrevivéncia da
planta depende  da coordenacfio entre os fluxos de absor¢do e de
transpiracdo, conforme afirmado por Renner ja em 1912, e que isso
somente seria conseguido por um fluxo continuo entre as superficies
absorventes e transpirantes, de modo que, pelo menos para o presente, a
teoria da coesdo ainda seria a que melhor explica a ascensdo da seiva.
Stiller e Sperry (1999) apresentaram resultados experimentais que
contradizem a teoria da pressdo compensadora de Canny, e afirmam que
a teoria da adesdo-coesdo permanece como a melhor explicagdo para a
ascensdo da seiva em plantas. Steudle (2001) faz uma boa revis@o sobre
o assunto, discutindo aspectos metodolégicos do uso da sonda de
pressdo e a comparacdo de suas medidas com a cdmara de pressdo, além
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f:le destacar que o mecanismo de tensio-coesio desempenha um papel
importante na absorcdo de dgua pelas raizes, gerando o forte gradiente
de pressdo hidrostatica que favorece o fluxo de massa e-a transpira¢3o.

4.3. Aspectos quantitativos do transporte dé"égua no xilema

.A determinagdo de fluxo de agua no interior da planta tem
merecido grande atengfio ha longo tempo. Nos estudos em arvores, onde
a medida da taxa de transpiragio em condigdes de campo é dif}cil' 0
fluxo na _fase liquida tem sido considerado como representativo da t’a’xa
de trz?nsplrac;ao quando se trabalha na escala diaria e desde que ndo haja
deficiéncia hidrica no solo (Valancogne e Nasr, 1993). As varidveis
usadas parla expressar o transporte de dgua no xilema sdo a velocidade
Viemm.s™ no S.I eo fluxo de agua (ou de seiva), expresso em volume
ou massa por unidade de tempo, com unidades de m’.s” ou kg.s" no S.I.
Outras unidades usadas: I/h; kg/h; cm’.s™,

' Nas determinag¢des do fluxo de massa na fase liquida (fluxo de
seiva -bruta) sdo usados métodos que tem por principios: a) o
fornecimento de marcadores radioativos as raizes ou ao caule; b)
fornecimento de pequena quantidade de calor ao caule 6u tronco ’que'
permite a determinacfio do fluxo de agua. ‘ ’

Nos métodos de fornecimento de calor, mais utilizados
atualmente, s3o usadas trés técnicas: a) fornecimento de um pulso de
calor ao caule ou ramo e medida da sua velocidade de deslocamento,
que € proporcional & velocidade da seiva, pela monitoragdo da variacio
da temperatul'a no orgdo a certa distdncia acima do ponto de
fornecimento de calor; b) medida do balango de calor em um certo
volume do caule ou ramo (Sakuratani, 1981; Baker ¢ Van Bavel, 1987;
Valancogne e Nasr, 1989, 1993), com fornecimento de taxa constanté
de calor e determinagio do armazenamento de energia térmica e dos
ﬂqxgs calorificos originados no volume de controle (fluxos condutivos
axiais e radiais no tronco), determinando-se como termo residual na
equagdo de balango o fluxo de calor convectivo transportado pela seiva,
0 que permite a determinagdo do fluxo de massa da propria seiva; ¢) uso
de sonda de dissipagdo térmica (Granier, 1985), no qual uma pequena
quantidad@ de calor ¢ fornecida em taxa constante ao caulé ou ao tronco
€ a sua dissipagdo pela seiva é medida através de variagdo térmica em
um ponto do caule. :
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Tais métodos permitem o estudo dindmico da adgua na planta e
sdo -indicados para uso em herbaceas e lenhosas. Tornam-se
interessantes para espécies arbdreas porque nestas, devido as
resisténcias e capacitancias do caminho de fluxo, nem sempre a medida
‘da transpiragdo representa o fluxo através do caule em curtos intervalos
de tempos (horas, por exemplo). Cada um desses métodos tem suas
vantagens ¢ desvantagens e nem sempre sdo aplicaveis para todas as
situagdes. Em Angelocci (2001) e em Borghetti, Grace e Raschi (1993)
sdo encontradas maiores informagdes sobre esses métodos.

Para condi¢des de boa disponibilidade hidrica no solo, os valores
de velocidade e de fluxo de seiva em uma planta variam ao longo do
periodo diurno, de acordo com a variagdo de irradidncia solar (que
determina em grande parte o balango diurno de radiagdo das folhas) e
do déficit de saturagdo de vapor d’dgua do ar. A temperatura do ar e a
velocidade do vento também entram como fatores determinantes do
balango energético da folha. Para pinheiro Douglas, Granier (1987)
observou que o pico de fluxo de seiva bruta ocorreu entre 12 e 14 horas,
com pequeno avango em relagio a ocorréncia do méximo de déficit de
saturacdo de vapor do ar. Em macieira, Valancogne e Nasr (1989, 1993)
observaram que a partir da metade da manhi a curva de fluxo de seiva
acompahhou aquela de radiag@o absorvida pela folhagem. Em arroz, o
fluxo tendeu a estar em fase com a irradidncia (Sakuratani, 1979).

~ Os valores diarios médios e os de pico (maximos) de velocidade
e/ou de fluxo de 4gua nas plantas variam com a espécie, com as
condi¢des de demanda atmosférica e de disponibilidade hidrica no solo,
além de depender da érea foliar. Na Tabela 6.1 sdo mostrados alguns
dados de valores de pico da velocidade da seiva, sendo também
mostrados dados de fluxo citados na literatura.

Tabela 6.1. Exemplos de faixas de valores de "pico" (mdximos), de velocidade
de seiva (v) ou de fluxo de seiva (Fs) medidos em varias espécies.

Género . . v.10° (m.s?)  Fs(g.s) Fonte
Fraxinus, Ulmus (porosidade em anel) 1,1 al12,1 Milburn (1979)
Populus,Acer, Fagus (porosidade difusa) 0,2al,7 Milburn (1979)
Coniferas 0,3a0,6 Milburn (1979)
Algoddo 0,22 20,306 Bloodworth et al. (1956)
Arroz 107 Sakuratani (1979)
Pinheiro Douglas 0,31 20,47 Granier (1985)
Macieira 1,2 Valancogne e Nasr

(1993)

Bl A e N

condutividade hidraul
que uma equagdo fe
condutividade é exp

ciliqdros. E possivel determinar s
laminar pelo uso do ntimero de Reynolds (Re):

s;nc}o p a massa especifica da seiva (como se trata de uma
dlhlld‘f:%, adota-se um valor igual a 1000 kg.m?>, s
apreciavel na estimativa) e o o didmetro do cili
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Assumindo em princi
for¢a motriz para o transport:
o gradiente de
Hagen-Poiseuil
como pode ser

P10 que a pressdo hidrostatica negativa é a
ransporte de‘ seiva, a relagdo entre o fluxo hidrico e
pressao hidrostatica pode ser estudada pela equacgdo de
le, que se aplica ao escoamento de dgua em um tubo

considerado o xilema em uma primeira aproximac3o: ’

_ zrt dpP

T (6.14)

V. =—(mz»4/8.u7cr2)(dp/dx)=~(r2/8.u).(dp/dx) (6.15) |

Verifica- ’
rifica-se  que r/8.U tem as mesmas dimensdes da

ica K, de’: modo que a equagdo 6.15 nada mais ¢ do
nomenolog}ca do tipo da equacdo 6.4. As vezes a
ressa a partir da equagdo 6.14, tendo dimensdes de

L*P' T p D
-+ -1 5 Diesse caso, refere-se ao fluxo por tubo,

A equacdo de Hagen-Poiseuille aplica-se a fluxos laminares em

€ 0 escoamento de um fluido ¢ do tipo

Re = pV,.d/u (6.16)

solu¢do
, sem introduzir erro
ndro. A aplicagdo de

;/aéores de Fs (p(?r exemplo, da Tabela 6.1) e de didmetro médio de
ubos do 'x1lemia (para boa parte das espécies um valor médio
represen‘tatlvo ¢ 20 um), na expressio do nimero de Reynolds |

sempre a valores de Re muito inferiores 3 2000, limite acima do qlel;IIa
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- i ue
considera-se ocorrer fluxo turbulento. Portanto, Eode se consulieraéeqF
o fluxo no xilema é sempre laminar. Na equagdo 6.14, o va (l)gcidades
representa o fluxo médio na secio reta do tubo, pois a ve

I r
aumenta de um valor zero na parede para um determinado valo

méximo no centro do cilindro. X T
Considerando-se aplicdvel a equagao de Hagen-Poiseuille

fluxo de 4gua nos tubos do xilema, & possivel estimar o gradée;teu rcrllz

presséov hidrostatica negativa exigido para a ocorrenc1§ e

determinada densidade de fluxo. Conilderando-se 1_13m tu 1o v

médio de 20 um e velocidade de pico de 11ng 10 rrif.zlogzr;d: v
Scl ) i difusa e de um e

espécic arbérea de porosidade sa . e

“pIi)co“ de 12.10”° m.s"' para uma especie de porosidade em anel, tem

Para arvore de porosidade difusa:

ar  Bur,) [8(1,0.10“3Pa.s)(1,7.10‘3m.s—‘)}

e =

dx r’ (20.107)

ar _ —34x10*Pam™ = —0,034MPam™
dx

Para arvore de porosidade em anel:

ap Bur) [8(1,0.10—3Pa.s)(12.10‘3m.s‘1)]

dx r (100.107)"
ar _ —9,6x10°Pam™ = ~0,01MPa.m™
dx

i a
Esses gradientes referem-se a tubos na honzc.)n.tal. faga mg%sorglg
vertical, & necessario considerar um gradlenFle adiciona traEalan,Q 08
‘ ! K imacdo, -0,01 MPam , para con
MPa.m' ou, por aproximagao, -v,ul : o
a i ode ser visualizado consider ‘
acdo da gravidade. Isso p zade " uma
radiente minim
2 a qual necessita de um g ini
coluna de agua em um tubo, e o
de pressio hidrostatica de -0,01 MPa.m" para se manter erln ecg:ho o
Assim, nos exemplos acima, deve ser adicionado esse Vla or ! d[-;/dx
> -
) i ados e os valores de
MPa.m’, pois para manter os fluxos consider

}
f
]
4
i
i
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passariam respectivamente para -0,044 e -0,02 MPa.m™' para a arvore de
porosidade difusa e a de anel, respectivamente.

Valores de gradientes dessa ordem de grandeza, em valor
absoluto, sdo observados entre as raizes e as folhas em diversas espécies
quando se faz medidas de potencial da dgua com as técnicas atualmente
disponiveis, sendo que o valor em excesso a -0,01 MPa.m™' representa o
gradiente necessario para superar as perdas de carga impostas pelas
resisténcias friccionais no caminho de fluxo no xilema. Um aumento
dessas resisténcias, tendo como conseqiiéncia valores de dP/dx que se
afastam bastante daqueles previstos pela lei de Hagen-Poiseuille, pode
resultar do fato de que os vasos e as traqueides sdo de tamanho finito e
possuem placas perfuradas pelas quais a dgua deve passar, além de
possuirem irregularidades na parede, pontos de bloqueio dos proprios
vasos e placas de perfuragdo, que podem originar fluxos turbulentos
localizados. Todos esses fatores diminuem a eficiéncia do transporte
hidrico. Ndo deve se esquecer os aspectos discutidos nas teorias de
ascensdo de agua em plantas, pois alguns deles, ainda que no
comprovados ou aceitos, sugerem a diminui¢do do gradiente de presséo
negativa exigido como for¢a motriz do fluxo de seiva.

4.4. Transporte de agua no interior das folhas

O sistema vascular leva agua as folhas, passando pelo peciolo e
chegando & ldmina foliar, onde um sistema de venagdo faz a
distribui¢do. O sistema de venagdo ¢ bastante variado entre as espécies.
Em gramineas hé um certo ntimero de veias paralelas & nervura central,
conectadas as veias secundarias. Em dicotiledoneas, ha um tipo de
sistema de veias principais em pequeno numero, conectadas a um
sistema de veias secundérias. Um segundo tipo compde-se de veias
secunddrias contidas nas bainhas vasculares que partem da veia
principal. A partir das veias secundarias ha uma ramificagdo extensa e
de padrfio variavel entre as espécies, de modo que nunca uma célula estd
muito longe de um vaso. Em folhas adultas de fumo, por exemplo, hé
mais de 0,5 m de veias por cm® de ldmina foliar. Em coniferas,
normalmente uma veia Unica estende-se ao longo do comprimento da
folha, em sua regido central. » .

Do mesmo modo que ocorre com as raizes, h4 davidas sobre a
importdncia relativa das vias simplastica e apopldstica nesse tipo de
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orgdo. Ha incerteza, por exemplo, sobre como a égua chegta assézzlulsz
epidérmicas; em certas espécieg a bainha va'sculax tem e;;t eré1 o uc; )
alcangam essas células, constituindo-se em via de transporte g

SOIutOSQuando os estdmatos estdo abertos, na rna,iori'a das espéqes, mais
de 90% da transpiragdo ocorre através deles. H~a, a1ndg, u‘1tna‘ (élsc;lslsla;
sobre os locais exatos dos sitios de evaporagdo 1no interior ’;1 1oS :;1 c;
Assume-se que eles ocorrem ou a partir das superficies das cé 21~?‘{cjes
mesofilo que margeiam os espagos 1}1§el'ce1u1a1'es, ou nas sup flcies
internas das células epidérmicas, ‘v1zmha§ aos estoEnatos, ou md o0
diretamente das células-guardas. Ha, também, sugestdes de que po 61(1) !
ocorrer evaporagdo proxima aos vasos do x11§n?a e depois o‘v%;; 5
contornaria as células externas ao xilema; essa hipotese de ev’ago; aggida
partir de superficies localizadas em profundldade nas folhas € de en.er :
por Kramer e Boyer (1995), com base no fato de que parff ocort ’e
evaporagdo proxima aos poros  estomaticos, as superficies s
proximidades deveriam estar umformement? umedec?ldas, 0 que gre o
improvavel pela presenga de espessa cuticula ce.losa f‘ql}e co e
células préximas aos poros. Esses mesmos autores af Enar(r:loglo >
importancia relativa das varias sup’erflcles internas da do a,t‘ mo os
sitios de evaporagdo somente poder:a ser c~on11‘601daAquz.1n 0 se.. ,1ve.S s
informa¢des sobre o grau de cutiniza¢do a distdncias varidvei

estOmatos.

4.5. Resisténcias relativas ao fluxo de agua na fase liquida

Hé divergéncias nos resultados experir,nen.tais sobr.e o local 1de
maior resisténcia ao fluxo de dgua na fase 11qu}da no sastema SO ?-
planta-atmosfera. Ha autores sugerindo que a maior resisténcia eétaua
no solo, outros adotam a hipdtese de que ela se localiza sempre na

planta e um terceiro grupo sugere que até um certo valor de umidade do

solo predominaria a resisténcia dg planta e para valo.res' d? pptegmaslocllg
dgua no solo muito baixos (muito negatwos),‘ a resisténcia do olo
predominaria. O desconhecimento do .exato cammhp de fluxo na rai L
nas folhas, os problemas metodoléglco_s d(E medldas de Cflluxo 1e e
potencial da agua em cada 6rgdo e a aplicagdo 1nadeq1.1ada a ana ogas
da lei de Ohm em estudos da 4gua no SSPA podem ser algumas caus

dessa controvérsia.
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O resultados de literatura apontam no sentido de que sob
condi¢bes ndo limitantes de agua no solo, a maior resisténcia localizar-
se-ia na planta, mas quando o solo seca, nele estaria localizada a maior
resisténcia, incluindo-se o aumento da resisténcia na interface solo-
superficie radicular, principalmente quando hg contragdo das raizes e
criagdo de uma descontinuidade solo-raiz, Ha, também, observacdes de
que a diminui¢do da umidade do solo reduz a condutancia radial das
raizes por aumento da lignificacdo e suberizagdo, e da condutincia
axial por diminui¢do da maturagdo do metaxilema, decréscimo do
numero e do tamanho dos elementos do xilema. ,

Nas partes da planta, assume-se que a resisténcia ao fluxo no
xilema da raiz é pequena, comparada com a resisténcia ao fluxo radial.
Ha, também, evidéncias experimentais de diminui¢do da resisténcia
imposta pela raiz ao fluxo hidrico, cujas causas sio ainda incertas,
podendo ser decorrentes da transi¢do do fluxo de origem osmética para
o de origem n#o-osmética quando h4 aumento do fluxo transpiratério
(discutidos em mecanismos de transporte através das raizes). Por
hipétese, isto pode estar ou nio acoplado ao uso de caminhos hidricos
diferentes, o simplastico para o fluxo osmético, o apopldstico para o
fluxo hidrostético. Outra hipétese, lancada por Boyer (1974), ¢ de que
essa variacdo de resisténcia seria decorrente de uma variagdo da

resisténcia nas folhas, pois o aumento do fluxo faria com que nesses
0rgdos o caminho de transporte passasse a ocorrer, predominantemente,
em torno das células foliares, ou seja, via apoplasto.

Ha tentativas de estimar as resisténcias ao fluxo hidrico nas
varias partes ou érgdos das plantas. Dentre os resultados encontrados na
literatura, pode-se citar os obtidos por Boyer (1971) para soja, girassol e
feijoeiro, e por Tomar e Ghildyal (1974) para arroz, com determinagdes
baseadas em técnica proposta por Boyer (1969, 1971). A resistividade
total de uma planta de soja foi maior que a de girassol e feijoeiro, sendo
que a maior resisténcia foi encontrada na raiz e, dentro desta, no sentido
radial. Para arroz, o método foi usado para comparar plantas crescendo
em solo insaturado e em solo inundado, mostrando os autores que a
diferenga na resistividade da planta nos dois tipos de tratamento deveu-
se as diferengas encontradas nas raizes, sendo que um exame anatémico

mostrou uma degradagdo do cértex nas plantas inundadas, que teria
concorrido para o aumento da resisténcia
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6. EXERCICIOS

1. Calcular a condutincia hidraulica (Lsy) maxima a 25°C, da
plasmalema de certa célula, considerando o seu coeficiente de permeabili,dade
(P,) igual 20,5 .10° m.s™, Qual € a diferenga de potencial da agua para manter
uma densidade de fluxo através da plasmalema de 1,0 nm.s™', desconsiderando-
se o fluxo acoplado de fons e solutos? ‘

2. Transformar o valor de condutividade hidraulica de 1,0 m.s™ em seu
valor correspondente expresso em m2s.MPa™'.

3. Qual € o gradiente de tensdo hidrostatica necessario para causar um
fluxo dg dgua de 7m.h" a30°C em um elemento do xilema com raio de 36 um
(,assumlr 0 tubo de forma cilindrica), considerando-se que a tens@o hidrostitica
¢ a for¢a motriz para a corrente de transpiragdo? Qual é o nimero de Reynolds
correspondente a essa taxa de fluxo? O fluxo é turbulento ou laminar?

4. Um slemento do xilema de forma circular tem sec¢do reta com érea
de 0,0036 mm” ¢ conduz 4gua a 25°C na taxa de 18 mm>.hora™.
a. Qual ¢ a velocidade média da dgua no elemento do xilema?
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'b. Qual ¢ o gradiente de tensdio hidrostatica exigic}o para manter esze
fluxo, considerando-se que a tensdo hidrostatica é a unica forca motriz de
H

ascensdo da seiva?
¢. Calcular o nimero de Reynolds para essa taxa de fluxo, respondendo

se o fluxo é turbulento ou laminar.

. 3
5 Adotando uma velocidade de pico da seiva %e 11,3.10 m.s em urga
espécie de porosidade em anel, sob temperatura de 20 C e com um didmetro de

R . . - Jade
250 wm, demonstrar que o fluxo € laminar. Determinar qual seria a velocidad
£l

i e=
minima para ocorrer fluxo turbulento, assummclo que esse ocorre quando R

2000.
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FLUXOS DE VAPOR D’AGUA E DE DIOXIDO DE
CARBONO ENTRE AS PLANTAS E A ATMOSFERA

1. INTRODUGAO

No capitulo I comentou-se sobre a importancia das trocas gasosas
entre a planta e a atmosfera, dando-se €nfase para o vapor d’agua e o
diéxido de carbono.

Como afirma Kramer (1983), vista sob o aspecto de evaporagéo,
a transpiragdo € um processo simples, mas sob o aspecto de um
processo vegetal é extremamente complicada porque, além dos fatores
fisicos que a afetam, ela pode ser modificada por fatores da propria
planta.

O processo transpiratério pode ser estudado sob diferentes
formas. Uma delas, por exemplo, é a descritiva do préprio transporte em
si, tanto na escala de uma folha e do ar adjacente, quanto nas escalas de
uma planta e de uma comunidade vegetal. Outra forma é considerar a
transpira¢do como parte do balango de energia nessas escalas, visto que
no processo de trocas de energia folha-ar, o calor latente é muito
importante sob o ponto de vista quantitativo, como ver-se-a na parte de
plantas e energia.

No capitulo I discutiu-se, também, sobre a importancia dos fluxos
de CO, como fonte de carbono para a fotossintese, o principal processo
de fixac@o de carbono na natureza, levando a formagio de carboidratos
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e produgdo de matéria seca. Calcula-se que séo fixadas anualmente 72
bilhdes de toneladas de carbono em compostos orgénicos na terra.

Neste capitulo, far-se-4 um tratamento biofisico do transporte,
tanto do vapor d’agua como do CO, envolvendo fluxos, for¢as motrizes
e resisténcias na escala de uma folha, que permitira discutir fatores da
propria planta e da atmosfera que afetam os processos. Como ficard
claro, ha uma relagdo grande entre os dois processos, mas para fins
didaticos, o estudo de cada um sera feito separadamente.

Uma discuss@o adicional dos fatores que afetam a transpirag@o
sera feita no capitulo sobre balango hidrico da planta. Embora outros
orgdos vegetais também transpirem, sua contribuicdo para a
transpiragdo total da planta € pequena, de modo que serd dada énfase as
folhas.

2. O CAMINHO DO FLUXO DE VAPOR ENTRE AS FOLHAS E A
ATMOSFERA

Tanto a transpira¢@o, como a absor¢do de CO7 até o cloroplasto,

s@o processos difusivos, mas possuem uma diferenca marcante: a via de
transporte do carbono do ar turbulento até os sitios de carboxilagdo é
mais longa e com maiores peculiaridades. :

Entre o ar turbulento e as interfaces ar-agua nas paredes celulares
das folhas, a via de transporte do vapor e do CO- ¢ a mesma, ocorrendo

em meio gasoso. Na transpiragdo, o vapor flui dos sitios de evaporagédo
no interior da folha e difunde-se através dos espagos intercelulares em
frentes planares de concentragdes gradualmente menores, até atingir a
extremidade interior do poro estomatico. O mesmo acontece com o
dioxido de carbono, de forma inversa a partir da atmosfera. Os planos
de difusdo s3io considerados, por aproximagdo, como paralelos a
superficie foliar, sendo o fluxo perpendicular a esta ultima. Durante a
passagem pelo estdmato, a area disponivel a difuso € reduzida e, apds
a passagem pelos poros, ha novamente difusfo em frentes planares.
Nesse caminho, os estomatos desempenham papel fundamental e
caso eles se fechem totalmente, o que resta ¢ a difusdo pela epiderme e
cuticula, uma via de alta resisténcia. Ao constringirem o fluxo, os
estdbmatos impdem uma resisténcia que determina, em grande grau, a
magnitude dos fluxos de perda de vapor e de absor¢do de CO, . Para
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uma folha, a resisténcia total ao fluxo de cada espécie quimica €
variavel em func¢do do grau de abertura dos poros. Além disso, mantidas
constantes as condigdes que determinam a perda d’agua e o fluxo de
diéxido de carbono, ocorrem diferencas de resisténcia foliar a difusdo
de vapor entre as espécies, devido & grande diversidade de formas,
freqiiéncia e dimensdes dos estomatos.

A tabela 7.1 mostra exemplos de densidade (nimero por unidade
de 4rea) e dimensdes tipicas de estdmatos de algumas espécies. Os
valores podem variar com as condi¢des ambientais de crescimento. Em
geral, as mono e as dicotiledoneas herbaceas sdo anfistomaticas; as
monocotileddneas tendem a ter densidades proximas em ambas as
superficies e nas dicotiledoneas herbiceas muitas vezes a densidade ¢
menor na superficie superior. As lenhosas tendem a ser hipostomaticas.
A érea correspondente & abertura estomatica (quando os estomatos estdo
totalmente abertos) varia entre 0,5 a 2,0% em relagdo a area total de um
lado da folha.

Tabela  7.1.Densidade (110/mm2), dimensdes dos  estdmatos
(comprimento e profundidade do poro) e porcentagem da érea de poros.
em relagio a a4rea foliar (estomatos abertos) em espécies.
SUP=superficie superior (adaxial); INF=superficie inferior (abaxial).
Fontes: Meidner e Mansfield (1968) ; Kramer e Boyer (1995).

Espécie Densidade Comp. Prof.  (Aw/Aw)-100
(Lm) (Lm) abertoa 6 um-
Sup Inf Sup Inf
Alho 175 175 24 24 18 2,00
Aveia 50 45 20 29 10 0,50
Trigo 50 40 28 28 0,63
Milho 98 108 12 16 10 0,70
Girassol 120 175 15 17 1,10
Mamona 182 270 12 24 2,10
Vicia Faba 65 75 28 28 1,00
Quercus robur 0 340 0 10 0,80
Tilia europeia 0 370 O 10 8 0,90
- Macieira 0 300 0 10
P.sylvestris 120 120 20 6 1,20

A partir da parede celular, a via de fluxo do carbono ocorre em
um meio liquido, compreendendo: parede celular, plasmalema, citossol,
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membranas limitantes do cloroplasto e estroma. Nesse caso ocorre um
transporte em meio puramente liquido (citossol, estroma) e em meios

peculiares representados pelas "barreiras" (as paredes e as membranas)
ao fluxo.

3. ASPECTOS QUANTITATIVOS DO FLUXO DE VAPOR ENTRE AS
FOLHAS E O AR

3.1. Equagdes de difusdo de vapor; conduténcias e resisténcias

Considerando-se a ocorréncia de transporte de vapor em frentes
planares de concentra¢des gradualmente menores a partir dos sitios de
evaporagao com os planos paralelos a l4mina foliar, pode-se aplicar a
primeira lei de Fick na forma un1d1mens1ona1 para o célculo do fluxo:

Fu=Dia. (dC,/dx) = Dy, .(AC,o/AX) (7.1)

na qual K, ¢ a densidade de fluxo de vapor eXpresso em massa ou em
numero de moles por unidade de 4rea foliar e de tempo, D, é o
coeficiente de difusfo de vapor d'dgua no ar, AC,,/Ax é o gradiente de

concentragdo de vapor entre dois pontos considerados. As.dimensdes
dos termos sdo:

Foa>ML2Tlou J,, > mol L-2.T :

Cwa > ML30u Cya = mol L.3

As dimensdes do coeficiente de difusio do vapor no ar Dya)
podem ser conhec1das isolando-se esse termo na equacio 7.1:

va

D =
va A Cvu
Ax

tendo dimensdes, portanto de ML.LZT).ML?.L = L% T". Suas
unidades no SI sdo m’s” e seus valores dependem da pressdo e da
temperatura do ar (Tabela 7.2).
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Tabela 7.2. Coeficiente de difusdo do vapor d' 4gua no ar (D,,) para diferentes
temperaturas (t) a pressdo atmosférica de 0,1013 MPa.

t (°C) 0 10 20 30 40

Do(m’s) 213X 10° 227X 10° 242X 10° 2,57X10°__2,72X10°

A equagdo 7.1 pode ser modificada e expressa em fungdo da
conduténcia (g,,) ou da resisténcia (ry,) do meio a difusfo do vapor d'
agua:

Fva = gva.ACva = Acva/l'va (72)

sendo

8v=Dva/AX (7.3)
com dimensdes: 2.7 .L'=L.T" (ms?, no S.I)
e Tya=1/gya (7.4)

com dimensdes T.L™" (s.m™”, no S.I)

Como D,, varia com a pressdo e a temperatura, os valores de g,
e r,, também variam com essas variaveis. Entretanto, ¢ desejavel uma
definicdo da condutdncia e da resisténcia em uma forma menos
dependente de T e P, principalmente quando se trabalha com resultados
comparativos de locais ou épocas diferentes. Isso € possivel pela
derivagdo termodindmica da lei de Fick, considerando-se uma espécie
quimica (no caso a agua) que atravessa perpendicularmente uma
unidade de area, chegando-se a expressdo (ver a derivagdo completa da
equacdo em Nobel, 1999):

Fua = -{ha.(OP.s/0%) = - 1o R T.(8C,4/0%) (7:5)

Na expressdo acima, F,, é fung¢do do gradiente de pressdo de
vapor (dP,,/0x) e é equivalente a lei de Fick expressa em fungdo de
0C,,/0%, sendo Uy, um coeficiente de ' moblhdade" do vapor d' dgua no
meio (no caso, o ar), expresso em mol.m”.s".MPa" no SI, sendo que
L.RT = Dy, O sinal negativo € convencional, no sentido de que o
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fluxo ocorre do ponto de maior para o de menor pressao ou
concentragio de vapor.
A expressdo (7.5) pode ser modificada para:

dF, AP, RT P
Fva = _ILLVa —ax_ = —lLl’va -

sendo P a pressdo atmosférica.
» Como P./P = N,, (fragdo molar do vapor d’4gua no ar),
substituindo W,,.R.T por D,,chega-se a: -

_ D,P
“ RT A

sendo g'y, = D, P/R.T.AXx a condutincia do meio ao vapor, tendo
dimensdes de: :

AN, =g' AN, (7.7)

gw=0". T" P)(L’Pmol'.L) = mol.L2.T-1

, 2 -1 .
No S.L, g'va € expressa em mol.m .s , como deve-se esperar, pois
a equacdo de fluxo em fungdo de fragdo molar fica:

Fia =g’ va. AN, (7.8)

A vantagem de se usar g',, no lugar de g,, reside no fato de que a
primeira ¢ menos dependente da temperatura e da pressio atmosférica
que a segunda, pois g, estd diretamente relacionada a Dva. O valor de
D,, varia com T e P na seguinte forma:

1,8 0
b L)' 2

sendo D°,, o valor do coeficiente de difusdo a 273,16 K sob pressio
atmosférica padrdo (0,1013 MPa). O valor de Dy, e, conseqlientemente
de g, varia proporcionalmente com P, mas g',, é independente da
pressdo (ver que na definigio de g'\,, 0 valor de D,, esta multiplicado
por P). Por outro lado, se T varia, os valores de D,, e g, aumentam
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_ 1.8 , . .
proporcionalmente a T, mas como na defini¢do de g',, hd um termo T

no denominador, seu valor varia proporcionalmente a 10,8, significando
uma variagdo com a temperatura menor do que ocorre com gy, Por
esses motivos, ha uma preferéncia de se trabalhar com g'ya.

Verifica-se que a relagdo entre g'y, € gy, €:

g'va = (8.P)RT (7.10)

3.2 Circuito do fluxo de vapor d'dgua na transpiragdo; magnitude -
das condutancias e/ou resisténcias

O circuito do fluxo de vapor d'dgua desde os sitios de evaporagdo
até¢ a atmosfera turbulenta pode ser representado , por um modelo de
resisténcias (Figura7.1). As resisténcias dos espagos intercelulares de ar
e dos estdmatos estio associadas em série, estando a resisténcia da
cuticula em paralelo com elas. As trés compdem a resisténcia foliar a
difusdo de vapor. Em série com essa resisténcia, ocorre a resisténcia da
camada-limite (do ar) da folha.

A magnitude da resisténcia ou da condutdncia foliar (associag@o
das resisténcias ou condutincias dos espagos intercelulares de ar, dos
estdmatos e da cuticula) pode ser determinada experimentalmente por
porometria. Com exce¢do da cuticula, pode-se estimar a ordem de
grandeza das condutdncias e/ou resisténcias em cada segmento do
caminho de fluxo, usando-se uma andlise fisica e geométrica, que
permite, também, visualizar quais sdo os fatores associados ao caminho
de fluxo que afetam cada uma delas.
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A

Camada limite

i

‘ v

Figura 7.1. Representacdo das condutincias (8.a) € resisténeias (r,,) ao fluxo de
e I ~ .

vapor d'dgua dos sitios de evaporacdo ao ar turbulento. e.ia= espagos

intercelulares de ar; est=estématos; cut=cuticula; cl=camada limite de ar.

3.2.1. Condutancia e/ou resisténcia foliar & difuséo de vapor

Usando as definicGes dadas pela equagfio 7.3, basta estimar o
comprimento efetivo do caminho de fluxo nos espagos intercelulares de
ar para se ter uma estimativa de g,,"* ou r,,”*. Embora tais espacos
tenham forma irregular e dimensdes diferentes entre espécies, pode-se
adotar um comprimento efetivo variavel entre 100 um e 1 mm para eles
(Nobel, 1999) e, adotando-se D, a 20° C, sdo estimados valores de Eya
com magnitudes entre 0,24 ¢ 0,024 m.s” ( 240 e 24 mms”,
respectivamente) ou r,,”* entre 4,1 ¢ 41,3 s.m™.

Os valores da resisténcia cuticular s podem ser obtidos a partir
de medidas. Para plantas cultivadas, normalmente eles estio entre 2.500
a 10.000 s.m™ (g, entre 0,4 ¢ 0,1 mm.s™ ); para arvores entre 5.000 a

-1
20.000 s.m (glva entre 0,2 e 0,05 mm.s™ ); € para xeréfitas entre 10.000
¢ 100.000 s.m™ (g, entre 0,1 € 0,01 mm.s™ ).
. A estimati_va da magnitude da condutincia ou da resisténcia dos
estomatos ¢ mais complicada, pelas particularidades do caminho de
fluxo de vapor através deles.
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A d4rea total de estdmatos (A.s) representa apenas uma pequena
fracdo da area da folha (Agma), como exemplificado na Tabela 7.1. A
diminui¢@o da area disponivel ao fluxo nessa parte do caminho tem que
ser considerada, mesmo porque a densidade de fluxo de vapor d' 4gua
(F.) € expressa por unidade de darea da folha. O valor de F,, pode ser
expresso em unidades de massa de vapor por unidade de 4rea foliar e de
tempo. Assim, considerando os estdmatos totalmente abertos e que todo
o fluxo de vapor d' agua das folhas passa por eles (considera-se
proporcionalmente desprezivel o fluxo pela cuticula nessa condi¢do),
pode-se escrever, em condigdes de equilibrio dindmico: '

est
ACl’«'a A
va est

’ X

(7.11)

va*

) A/é)lhrz: D

est

sendo AC;Y a diferenga de concentragdo de vapor d'dgua entre as

extremidades dos estdmatos e X a profundidade efetiva do poro, ou
seja, a distancia efetiva para o caminho de fluxo. Note-se que nessa
equagdo os dois termos representam o fluxo de vapor no circuito, como
pode ser demonstrado pelo uso de unidades do Sistema Internacional:

Fro. Apma — kgm? (folha).s™ .m’(folha) = kg.s™

ACcst ) k m‘3 ,
D, —2 A®™ =m’s" LR e =kg s
X m

cst
Caso se queira expressar a densidade de fluxo por unidade de
darea da folha (F,,) basta dividir os dois termos da equagdo por
Agna Ou, de modo analogo, isolar o valor de F,, na equacdo (7.11)
resultando: ‘

est
ACW: Aest (7' 12)

Xest A/blha

F =D

va va
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O termo A.s/Agma representa um ajuste para o efeito constritor
dos estdmatos e pode ser relacionado ao nimero deles por unidade de
area de folha (n) e a area média de cada estémato (a.y):

Aest /Afolha = N8t (7 13)

Assim, a equagfo (7.11) torna-se:

est
AC va

n.a (7.14)

est
est

Os contornos de concentrag@o de vapor em torno de um estémato
estdo representados na figura 7.2,

O padréo desses contornos introduz um problema na analise, por
ndo se saber as concentra¢des exatas nas extremidades do poro e pelo
fato de ser a profundidade efetiva do poro para calculo do fluxo de
vapor diferente da profundidade real. Demonstra-se que uma estimativa
adequada da profundidade efetiva e da resisténcia ao fluxo ¢ feita caso
se considere uma corregio adicional de “extremidades” a ser somada a
profundidade real (uma boa discussdo desse ponto & encontrada em
Monteith e Unsworth, 1990). Algumas formas de calculo de corregio
sugeridas sdo, por exemplo:

Kest = Oest T (TW/2) . 1 (7.15)

Xest =™ 6est +r (7 16)
onde . € a profundidade real e r o raio médio de um poro estomético,
aproximado para uma geometria circular. No caso de um poro eliptico
pode-se adotar:

Xest = 0,9 [Bes: + (10/2).5] (7.17)

: 112 . . .
onde s = s; (s1/sy) ’sendo S; € s, 0 maior e o menor eixo da elipse,
respectivamente.
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Linhas de fluxo difusivo

Superficie de contorno
(mesma concentragdo
de vapor)

Ra ol
Vv,

C

Figura 7.2. Representagdo esquemdtica das superficies de concentrgg:ﬁg de
vapor d'agua em torno dos estdmatos. a ¢ b: linhas de contf)mo e de u];(o'
difusivo de vapor em ar calmo, para dois poros, sendo que a area do poro b €
duas vezes malor que a de a: ¢: superficieg gle contorno em ar calmo pan uma
epiderme, com efeito mutuo de linhas vizinhas de fluxo. (Fonte: Meidner e

Mansfield, 1968).

O valor da condutancia estomatica pode ser calculado, entdo, por:
A i

est

D,
Appa Dyt Ao - (7.18)

est —
g va - . x
X est

est

Um exemplo de magnitude- de g, para uma fo.lha com
Ao/ Afolna igual a 0,02, profundidade do poro de a 10 um e raio médio

2 -l
de 7 um quando totalmente aberto, leva ao valor 2,71 x 10 m.s 27,1
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O termo Aes/Agma representa um ajuste para o efeito constritor
dos estdmatos e pode ser relacionado ao numero deles por unidade de
area de folha (n) e a area média de cada estdmato (a.):

Aest /Afolha = Il Qest (7 13)

Assim, a equagdo (7.11) torna-se:

est

F =D My g (7.14)

va va est

est

Os contornos de concentracdo de vapor em torno de um estémato
estéo representados na figura 7.2.

O padrfo desses contornos introduz um problema na analise, por
ndo se saber as concentragdes exatas nas extremidades do poro e pelo
fato de ser a profundidade efetiva do poro para calculo do fluxo de
vapor diferente da profundidade real. Demonstra-se que uma estimativa
adequada da profundidade efetiva e da resisténcia ao fluxo ¢ feita caso
se considere uma corregdo adicional de “extremidades” a ser somada a
profundidade real (uma boa discussdo desse ponto é encontrada em
Monteith e Unsworth, 1990). Algumas formas de calculo de corregéo
sugeridas sfo, por exemplo:

Kest = Oest T (W/2) . 1 (7.15)

Xest = st T 1 (7.16)
onde § ¢ a profundidade real e r o raio médio de um poro estomatico,
aproximado para uma geometria circular. No caso de um poro eliptico
pode-se adotar:

Xest = 0,0 [Sest + (1/2).5] (7.17)

1/2 . . .
onde s = s; (s1/s) ’sendo $; € s; 0 maior e 0 menor eixo da elipse,
respectivamente.
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Linhas de fluxo difusivo

Superficie de contorno
(mesma concentragdo
de vapor)

|
*!-'.‘.‘«ln'ﬁ-;,n'

Figura 7.2. Representa¢do esqueméatica das _superﬁcies de concentr;gﬁfc; de
vapor d'dgua em torno dos estOmatos. ae b: linhas de conts)mo e de ug(({
difusivo de vapor em ar calmo, para dois poros, sendo que a area do poro b ¢
duas vezes maior que a de a. ¢: superficies fie contorno em ar calmo para uma
epiderme, com efeito mutuo de linhas vizinhas de fluxo. (Fontg: Meidner e

Mansfield, 1968).

O valor da condutincia estomatica pode ser calculado, entao, por:
A .

D
va
Afo/ha _DWJ g 'aC’S"

g est __ —
va
X Keost

est

est

(7.18)

Um | exemplo de magnitude de g, para uma fo%ha com
Acst/ Asona igual a 0,02, profundidade do poro de a 10 pm € raio médio

2 -
de 7 um quando totalmente aberto, leva ao valor 2,71 x 10 m.s (27,1
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mm.s™), equivalente a resisténcia de 36,9 s.m’, calculado pelas
equagdes acima para temperatura de 20°C.

Na folha, a resisténcia estomdtica ¢ maior do que a dos espagos
intercelulares. Quando os estématos estdo totalmente abertos, o fluxo
de vapor ocorre predominantemente por eles, pois apresentam uma
resisténcia menor do que a via cuticular. Como a resisténcia estomatica
¢ variavel em fun¢fo da regulaciio da abertura dos estdmatos, em boa
parte das condi¢gdes de ocorréncia de fluxo ela se torna muito importante
no controle da transpiragdo. A resisténcia cuticular passa a ter efeito
importante sobre o valor do fluxo quando os estdmatos diminuem
drasticamente sua abertura, de maneira que sua resisténcia atinge
valores de magnitude igual ou superior a propria resisténcia cuticular.

Em geral, os valores minimos de resisténcia foliar a difusdo de
vapor (estomatos totalmente abertos) nas diferentes espécies variam

entre 40 s.m™ a 500 s.m-1 para as mesofitas, enquanto que em arvores
em xeréfitas sdo maiores. Em plantas hidrofitas sdo encontrados valores
menores que 40 s.m” em certas circunstincias. A conduténcia difusiva
da folha varia ao longo de um dia, em fun¢éo de condi¢Ges de demanda
atmosférica e da disponibilidade hidrica no solo, como serd visto no
capitulo sobre balango hidrico das plantas.

3.2.2. Conduténcia e/ou resisténcia da camada limite da folha

O fluxo de um fluido fica modificado quando ele interage com
uma superficie. Na passagem do ar sobre uma folha plana, por exemplo,
o fluxo de ar, ndo necessariamente turbulento na origem, passa a
turbulento, mas em uma camada adjacente muito proxima a folha (“sub-
camada laminar”) ele pode ser considerado paralelo a superficie da
folha, de modo que nessa sub-camada o processo de transporte de vapor
d' dgua pode ser tratado como difusfo molecular, sendo a aplicavel a 1*
lei de Fick (figura 7.3).
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x% = espessura efetiva da

camada limite
v (velocidade do
vento) — ——

—

—_— —P
— T T T
— — ¥ — Ly ™ \b’-l\) -

Figura 7.3. Esquema da modifica¢do de um fluxo originalmente néo-
turbulento sobre uma folha. (Modificada de Nobel, 1999).

A figura 7.3 mostra que somente ¢ possivel trabalhar com uma
espessura efetiva nos célculos tedricos do valor de fluxo de difusdo de
vapor, visto que a espessura real da camada-limite varia ao longo da
dimensgo da folha.

A espessura efetiva x. € fungdo das dimensdes da folha e da
velocidade do vento. O seu valor pode ser estimado aproximadamente
por equagdes empiricas, obtidas experimentalmente, como por exemplo:

Xa=K . (Iv)" (7.19)

sendo K um coeficiente de proporcionalidade; 1 €' o comprimento da
folha (m) na diregdo_efetiva do ventoe vé a velocidade do vento (m.s-1)
(turbulento). A teoria prevé um valor de 6,0 para K, mas os valores
no ar ambiente experimentais sdo menores. Gates (1980) propoe o valor
3,7 e Nobel (1999) o valor 4,0 para K, sendo que nesses casos, Xq ¢
expressa em mm, Do mesmo modo o expoente da equagdo 7.19 pode
ter valores de 0,5 ¢ 0,7.

Verifica-se, pois, que a espessura efetiva- da camada limite
aumenta com a dimensdo da folha e diminue com o aumento de V.

-1
Adotando, por exemplo uma velocidade do vento de 2,78 m.s sobre
uma folha de 10 cm de comprimento na dire¢do efetiva do fluxo de ar,

pode-se estimar a 20°C que:
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a D 242107 (m*s™)

== - =0,032ms™ =32 mm s~
oy 0,1 s

]

ou, em resisténcia equivalente:
1 .
e =31,2 s.m™

A magnitude da resisténcia difusiva da camada-limite depende,
pois, da velocidade do vento, das dimensdes da folha e da temperatura.
Sua importancia relativa, comparada com a resisténcia difusiva da folha,
¢ variavel em fung@o desses fatores, podendo ter grande influéncia sobre
o fluxo de vapor.

3.3. Magnitude dos fluxos de vapor d’agua de uma folha

3.3.1.Modelo para estudo quantitativo do fluxo de vapor da folha para a
atmosfera

Neste item, discutir-se-4 o modelo de resisténcias da figura 7.1,
para ilustrar o aspecto quantitativo de difusdo de vapor d'agua de uma
folha. O modelo de resisténcias permite explicar as magnitudes dos
fluxos de vapor d' 4gua das folhas encontrados na natureza e discutir os
fatores da prépria folha e da atmosfera adjacente a ela que afetam a
transpiragdo. Apesar da possibilidade da determinacdo experimental das
condutincias a difusdo de vapor da folha, de sua camada-limite e dos
fluxos de vapor d’agua das plantas, o modelo de difusdo ¢ ttil e didatico
para o entendimento do processo de perda de dgua, além de ser usado,
por exemplo, como base para determinagdes porométricas.

Dentro de uma folha o fluxo de vapor pode ter uma certa variag¢@o
espacial, mas por simplicidade considerar-se-a que ele ocorre em
equilibrio dindmico desde os sitios de evaporacdo até o ar turbulento,
permitindo escrever:

F, =gl ACK" =gl AC, =glaCy  (20)
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ou, caso se use resisténcias:

p LACH_ac)_ace
va rmm[ - }"f - rcl (721)

va va va

sendo F,, a densidade de fluxo de vapor d' 4gua, expressa em massa por
unidade de drea de uma face da folha e por unidade de tempo; g%

va °

f o~ 3 . . P
8w © &.. Sa0, respectivamente, as condutdncias difusivas total, da

va

folha e da camada-limite de ar da folha enquanto 7, r/ ¢ rd sdo,

respectivamente, resisténcias difusivas dessas partes do caminho de
fluxo. Os termos AC,, representam as diferencas de concentragio de
vapor entre as extremidades das partes do caminho de fluxo, sendo a
concentragdo expressa em massa de vapor por unidade de volume do ar
("umidade absoluta").

A densidade de fluxo de vapor d'4gua pode, também, ser expressa
em fungdo das diferengas de fragdo molar do vapor d'agua do ar (Ny,),
utilizando a defini¢do de g',, :

Fo=gW AN =g AN], =g ANy (7.22)

va va

sendo F,, expresso em nimero de moles de vapor d'agua por unidade de
area foliar e de tempo.

Valores aproximados da pressdo atmosférica em funcfo da

altitude para latitudes médias e temperatura de 21°C sio mostrados na
Tabela 7.3 e podem ser adotados no célculo de N,.

Tabela 7.3. Valores médios aproximados de pressio atmosférica
(P) para latitudes médias no verdo em funcio da altitude h.

h(m) 0 100 200 300 500 600 700 900 2000
P(kPa) 101,3 100,1 97,8 95,6 94,5 93,4 91,3 90,3 80,4

No uso do modelo em analogia com um circuito elétrico ¢ preciso
considerar como ocorrem as associagdes das resisténcias/condutancias
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em folhas hipostomaticas e nas anfistomaticas. Isso ¢ importante ndo
somente para o uso adequado do modelo, mas também no calculo
correto da resisténcia difusiva de folhas (principalmente nas
anfistomaticas) quando sdo feitas medidas através de porometria por
difusdo de vapor.

a)Foylhas hipostomaticas

A resisténcia da folha a difus@o de vapor r,, nesse caso serd, por
analogia com um circuito de resistores’elétricos:
eia
rf - (rvzi +
va T eia est

est C .
&)
S S (7.23)
C Ty, T, TIy,
A _eia .oest z

No caso dos estdmatos estarem abertos, a soma Iy, + Iy €
muito menor que o valor da resisténcia cuticular, de modo que a
equagdo (7.23) pode ser aproximada para:

f ~ _eia est
vy =1, +t1, (7.24)
. A . . . tot ! s,
A resisténcia difusiva total 7, , sera:
total __ _, folha Cl
rvu - rva + rwt (725)

Caso sejam utilizadas condutancias, tem-se:

eia est
g ) ‘g W C
g\{:z = ei‘: : Iest + ng (726)
g va + g va

b) Folhas anfistomdticas

Considerando-se as resisténcias e condutancias difusivas da face
superior da folha representadas pelo sobrescrito s e as da face inferior
por i, tem-se para uma associagdo em paralelo e ignorando-se o efeito
da cuticula:
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fi . Cli \Qﬁf\' cz.\-)
ﬂmml _ (]" va + ’vu } va + rwz

va 7’"/[ +rClz +rj.\'+rC1.s’

va va va va

(7.27)

3.3.2. Exemplo de aplicagdo

Suponha uma folha de cafeeiro (hipostomatica) com

temperatura de 25°C, plenamente exposta a radiagdo solar, num
momento em que a temperatura ¢ a umidade relativa do ar (camada

turbulenta) sdo, respectivamente, 20°C ¢ 60%. A medida do potenoial
da agua na folha indicou -1,0 MPa e a da conduténcia difusiva da folha

5 mmsl. Desprezando uma possivel perda de vapor por fluxo
decorrente do gradiente térmico entre a folha e o ar e considerando um
local com altitude de 600 m, calcular a densidade de fluxo de vapor d'
dgua e a variagdo de concentragdo de vapor ao longo do caminho de
fluxo das folhas ao ar. Usar dimens@o da folha de 10 cm e v=1 m.s-1.

a) Calculo da concentragdo e da fragdo molar de vapor d' agua no ar
turbulento:

A concentragdo de vapor ("umidade atual" ou "absoluta") na
atmosfera turbulenta (C

7es

), pode ser determinada pela equagdo (¢ a
mesma equacdo 3.5, aqui transcrita com unidades de P em kPa):

at. _ 21656(1

= m> 7.28
va f + 273 (g ) ( )

na qual t € a temperatura (em °C) e P,, ¢ a pressdo atual de vapor (em
kPa), calculada a partir da umidade relativa e da pressdo saturante de

vapor d'a'gua (P°,). O valor de P°, pode ser calculado pela equagdo de
Tetens:

7,5t

e, =0,6105 .10%7** (7.29)

na qual ¢ ¢ dada em kPa e t em 9C. No caso:
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e, =2,337kPa

- UR% = [3]100
- ex

e, = 0,6.2,334 =1,400kPa

Portanto,

Aplicando o valor de e, na equagéo 7.28, tem-se:

art. :leo,% gm™
" 293,16

A fragio molar de vapor d"agua no ar (N,,") é calculada por:
N2 = e /Py = 1,4/94,5=0,0148

b) Cdleulo da concentragdo e da fragdao molar do vapor c?’czgua
do ar em equilibrio com os poros das paredes celulares (sitios de
evaporagdo, interior da folha).

A pressdo de vapor d'agua em equilibrio nesse ponto podg ser
calculada a partir do potencial da 4gua da folha, considerando-se a agua
em equilibrio em toda a folha:

8,134.107° m’> . MPa.mol™ .K‘1.298K.ln%

5

-1o= ~1,805.107 m*.mol™

Portanto,
e,le;=0,9927

e.=0,6105 . 10 -2/ &3 = 3 166 kPa
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e, =0,9927 3,166 = 3,143 kPa

A concentrag@o de vapor do ar em equilibrio com a parede celular
sera:

2165.3,143
254273

pe _
va

=22.83 gm™

Ou, em fragdo molar

Nya = €,/Py = 3,139/ 94,5=0,033

¢) Cdlculo da densidade de fluxo de vapor d'dgua.

Para determinar F,, € necessdrio ainda calcular g,,, para se ter
al : : . | ,
g ", A espessura efetiva da camada limite (equagfo 7.19) sera:

X =40 \/(0’10”% O sty = L265mm =1,265.107m

A condutancia da camada-limite tera o seguinte valor, a partir de
D,. calculado para a temperatura de 25° C (considerando-se que a
camada limite tem, por aproximagdo, a temperatura da folha) e pressdo
atmosférica de 0,0945 MPa:

gl = Dyo/x"=2,68.107/1,265.10°=2,12.10" m.s' = 21,2 mm.s™

total

A condutancia total g,, - sera:

total __ 5,0.107.2,12.107
va 5,0.1073+2,12.107%

=4,05.10ms™ =4,05mms™

O valor de F,, é calculado por:

F..=/(4,05.10° m.s™") (22,81-10,34 .m>)=0,0504 g.m>.s"
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Ou, expresso em termos de moles:
F..= 0,0504 g.m™.s7'/18 g.mol™ = 0,0028 mol.m™>.s"'=2,80 mmol.m™s"

2
~ -1 '
Observagdo: o valor de F,, expresso em mol.m .s~ pode ser

wotal |

determinado, também, pelo uso de g',/

v _ g P / _ (4,05.107 m.s™ (94,5kPa)
gvu - RT— @,31_10}’}’[3./{1)(1.”’101_[ .K—l X298K)

g""'=0,154 mol.m™.s"'= 154 mmol.m”s-1

Assim:
F,. = 154 (0,0330 - 0,0148) = 2,80 mmol.m?.s™

. - !
De modo andlogo, pode-se chegar aos valores de g™ (ou

va

de vapor d' 4gua de uma folha, da concentragdo de vapor d' 4gua do ar
em equilibrio com ela e da velocidade do vento.

g™y, g% (ou g' Ve gl (ou g") apartir das mediges de fluxo

d) Variagdo da concentragdo de vapor ao longo do caminho de

fluxo.

Usando a equag@o (7.20) e os valores de g,, para cada parte do
caminho de fluxo pode-se determinar as variagdes de concentra¢do de
vapor d'dgua em cada um deles. Para isso, assuma-se no exemplo da

o R
folha de cafeeiro, que g,,"" é desprezivel e que g,,”* éigual 10 m.s .
Assim, o valor de g,,** calculado a partir da equagio 7.26, sera:

5107 = (10" . go™)/(10™" + g™
2,.5=5264.10" m.s" = 5,264 mm.s™

Aplicando os valores de condutdncias na equagdo (7.20) vem:
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0,0504 = 10", ACE™ = 5264.AC,,™ = 1,9.10%.AC,,"
ou
AC,,*=0,504 g.m”
AC,, ™ =9574 gm>
AC,"'=2,653 gm™
Como esperado, a maior variagdo na concentragdo de vapor
ocorre entre as extremidades inferior e superior do poro estomatico, por
estar nessa parte a maior resisténcia ao fluxo. Assim, comegando pela
concentracdo meédia esperada na parede celular (22,81 gm?), as

concentragdes de vapor ao longo do caminho podem ser representadas
esquematicamente pela Figura 7.4.

gm’ " molm®
cpiderme superior
mesofilo paligadico 22.810 1.267
mesofilolacunoso
. . j | 22,306 1,233
epidermeinferior — - 12,732 0,707
camada limitc Poro estomatico

10,079 0,560

ar turbulento

Figura 7.4. Representagdo esquematica da variagdo de concentragfo de vapor
d’4gua nas extremidades das diferentes partes do caminho de fluxo, desde os
sitios de evaporagdo no mesofilo palicddico até o ar turbulento, no caso do
exemplo com cafeeiro.

i
/
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4. ASPECTOS QUANTITATIVOS DO FLUXO DE CO, ENTRE A
ATMOSFERA E AS FOLHAS

41. Tipos de metabolismo de assimilagdo de carbono pelas
plantas '

Retome-se a equagdo geral da fotossintese:

CO,+H,O + energia radiante—> CH,O +2 0 + energia quimica

Como discutido no Capitulo I, o processo fotossintético €
complexo, sendo composto de vérios estagios individuais que ocorrem
de forma acoplada. Esses estagios sdo mostrados de maneira

esquematica na figura 7.5.

2 NADPH, CO,

Pigmentos

2 NADP

8 foténs : 1 ATP

Pigmentos 3 ADP + fosfatos
excitados
0,
2H0 (CH,0) + H,0
Estagio Fotoquimico Estdgio de Estagio bioquimico

transferéncia eletrnica

Figura 7.5. Esquema simplificado dos estigios do processo fotossintético.
(Fonte: Nobel, 1999).

Verifica-se que no estagio fotoquimico ocorre a absorgdo de
fotons pelos pigmentos fotossintéticos (localizados nos grana dos
cloroplastos), que se tornam excitados e doam elétrons. Em média séo
absorvidos 8 fétons para cada molécula de CO2 fixada ou de O,

liberada. Esses elétrons sdo transferidos através de diversos tipos de
moléculas de compostos, levando & formagao de trifosfato de adenosina
(ATP) a partir do difosfato de adenosina (ADP) e fosfato, e a redugdo
do difosfato de nicotinamida (NADP) em NADPH,. A formagdo de
ATP significa o primeiro passo de transformacdo de energia luminosa
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em egergia quimica, enquanto o NADPH, atua para reduzir o CO; a
cgrbmdrgto, ambos utilizados em reagdes subseqiientes. O estagio
bioquimico refere-se a aquisi¢do de CO9 e ao seu transporte até os sitios
de carboxilagdo, para formagfo de carboidratos.

. 'As figuras 7.6, 7.7 ¢ 7.8 mostram de uma forma esquematica e
simplificada os tipos principais de metabolismo da carboxila¢do

Zx;contrados nas plantas superiores. A figura 7.6 refere ao metbolismo

CO;

/ Estdmato

Cl2 i Epiderme |

Espago intercelular de ar
- Parcde Celular PGA=icido fosfoglicérico
B B\ Rupedbuosels
. ] bifosfato
RuBisco=ribulose-bifosfato
fmmm e . carboxilase-oxigenase
(enzima bifuncional)

RuBP-
Carboxilase

Célula do

2PGA Ciclo RuBP mesofilo

Calvin-Benson

Carboidrato

Figura 7.6. Esquema simplificado da assimilagdo de COo e metabolismo de
fixacdo do carbono em plantas C3.

' Um grupo numeroso de plantas, que inclui muitas espécies de
interesse agrondémico como trigo, arroz, feijoeiro, cafeeiro, etc.
apresenta metabolismo do tipo C3, assim denominado porque c;'
primeiro produto estavel identificado na carboxilagdo, o 4cido
fosfoglicérico (ou o sal glicerato 3-fosfato) possui 3 dtomos de carbono
na molécula, formado pela carboxilagdo de ribulose-1,5 bifosfato
(RuBP, com 5 C), com interven¢do da enzima ribulose-1,5 bifosfato
carboxilasesoxigenase (rubisco) que tem atuagdo funcional dupla
atuando nesse caso com sua ac¢do carboxilase. ’
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O .segundo grupo possui metabolismo C4 (Figura 7.7),
apresentando duas carboxilagBes sucessivas. A primeira ocorre nas
células do mesofilo com formagio de produtos com 4 atomos de C na
molécula (4cido oxalacético/oxalacetato; dcido malico/malato ou acido
pirtvico/piruvato) a partir do COp atmosférico e fosfoenol - piruvato

(PEP), com interven¢do da enzima PEP-carboxilase. Dependendo da
espécie, predomina a formagio de malato ou piruvato. A segunda
carboxilacdo ocorre nas células do parénquima perivascular (bainha
vascular), a qual ¢ uma estrutura caracteristica de folhas de plantas C4,
utilizando CO» interno provenienteda descarboxilagdo dos compostos

com 4 atomos de C, sob a aciio da rubisco, que nesse caso atua em sua
forma carboxilase. Nesse grupo situam-se algumas gramineas de origem
tropical e de interesse agricola como a cana-de-agucar, O milho e o
sorgo, além de espécies das familias Ciperaceas e Chenopodiaceas.

Acidos
Milico ¢ €—— OQAA
Asparti

Mesolilo

PEP-Carboxilase

Acidos Cy

RuBP-
Carboxilase Célula da bainha
vascular
Carboidrato

Calvin-Benson

;
:
i
i
;
:
|
;
2PGA Ciclo RuBP E
!
:
i
:
i
]
i

! Cloroplasto
H

Figura 7.7.Esquema simplificado da assimilagdo de CO e do metabolismo de

fixagfo do carbono em plantas C4.

O terceiro grupo ¢ constituido pelas plantas CAM, iniciais em
inglés de metabolismo 4cido das crassuldceas, representado por essa
familia e por espécies de bromelidceas, cacticeas, agavaceas,
euforbidceas e orquidaceas (Figura 7.8). O abacaxi, por exemplo,
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enquadra-se nesse grupo. A caracteristica fisiologica diferencial desse
mecanismo em relagdo aos anteriores é a possibilidade de fechamento
diurno e de abertura noturna dos estématos. Nesse caso a aquisi¢do. do
CO9 ocorre a noite, com acumulo de composto orgénico (malato) que

servira de fonte de C para a fotossintese durante o periodo diurno. Parte
das espécies desse grupo tem agdo CAM permanente, enquanto que
outras apresentam o mecanismo C3, desenvolvendo as caracteristicas

CAM sob determinadas condi¢des ambientais (seca, salinidade, etc.).

CO,
Estémato

Estématos PGA ——» PEP ——— QAA —P Malato

abertos Noite

RuBP NADP
. Ciclo — CO; +—

o~ Amido Calvi
Estomatos atvin - .

fechados PEP <—— Pimvato Dia

3PGAId £\ ,

ADP+PPi ATP

PEP=3 fosfoenolpiruvato; OAA=dcido oxalacético; 3PGAld=3 fosfogliceraldeido
Figura 7.8. Esquema simplificado da assimilagdo de CO; e metabolismo de
fixagdo do carbono em plantas CAM.

A classificagdo das espécies nos grupos depende, portanto, de
caracteristicas anatomicas e bioquimicas. A anatomia “kranz” ¢&
caracteristica de plantas C4, mas ha espécies C3 que também a
possuem. Ha espécies com caracteristicas tanto de plantas C3 como de
C4, sendo classificadas como intermediarias. Maiores detalhes sobre o
assunto deste item podem ser encontrados em Pimentel (1998),
incluindo-se aspectos ecofisiologicos e ambientais relacionados.

4.2. Fluxos de CO, entre as folhas e a atmosfera

Para se estudar os fluxos e o balango de COy em uma folha, ¢

I
necessario levar em conta tanto a fotossintese, que consome CO9, como
a respiragdo e a fotorrespiragdo, que o liberam. A fotossintese ocorre
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nos cloroplastos, a respiragdo envolve a mitocdndria e a fotorrespiragao
os peroxissomos. Ambos-0s tipos de respiragio utilizam como substrato
os produtos da fotossintese € 0 oxigénio (figuras 7.9 e 7.10).

ATMOSFERA
HO co; T~ co;

¥ ¥ Mitocdndria

1 ' o) Ly (CH,0) —s (CH20) ATP
l Fotogquimico Acidos

[ orgénicos

' o g ads
(j L Cioroplasto Tranf. de Enelim Armazenada o

Estagio

0,

Luz ATMOSFERA 05

Figura 7.9. Ciclos de CO; e 0, em uma célula, envolvidos na fotossintese e na
respiragio (esquema simplifica
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Figura 7.10. Esquema simplificado da fotossintese € Qa fotorrespiragdo. A
enzima RuBisCO (ribulose-1,5-bifosfato carboxilase/oxigenase) desempenha
ragir com o CO,, levando 2o ramo da

levando ao ramo metabdlico da fotorrespiragao.
RuBP e¢ PGA sdo, respectivamente, a ribulose-bifosfato e o 4cido fosfo-

papel importante,pois ela pode inte
fotossintese, ou com o Oy,

glicérico. Adaptado, com simplificagdo, de Nobel (1999).

do). (Modificada, com base em Hall € Rao, 1980).

|
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Nas plantas C4 a fotorrespiragdo ¢ desprezivel, pois devido a-alta
concentragdo de COp nas células da bainha vascular, a RUBP-

carboxilase "domina" RUBP-oxigenase. Nos outros grupos, a respiragéo
no escuro representa em meédia 5% e a fotorrespiragéo entre 20 a 60%
(média 30%) do CO, total assimilado. '

A densidade de fluxo de COy do ar turbulento aos cloroplastos
representa a taxa bruta “verdadeira” de fotossintese por unidade de 4rea
da folha (FCZS’ ). A densidade de fluxo liquido para o interior de uma
folha (Fco.) representa a taxa de assimilagdo liquida de COp, também
denominado de taxa "’aparente” de fotossintese (por unidade de drea da
folha) e esté relacionada, em condi¢des de equilibrio dindmico, ao valor
de FCFOS2 ¢ da taxa (densidade de fluxo) de CO; liberado pela respiragdo

e fotorrespiracédo (FCRO";FR ) pela expresséo:

F = FFS _ pRerR , (7.30)

€0y c0y co,

sendo as densidades de fluxo de CO, expressas em pmol.m™s™, ou
1ngCOz.1n'2.s“, ou mgCOz.dm”z.h'l. Dependendo do interesse pode-se
expressar, também, em kg CO,.ha' b,

4.3. Resisténcias/condutancias aos fluxos de CO,

Os fluxos de CO, entre ar e folha podem ser estudados usando a
analogia com um circuito de resisténcias elétricas, de maneira idéntica
ao tratamento de fluxo de vapor d’4gua. Entretanto, o tratamento para o
CO, ¢ mais complicado porque a via de fluxo ¢ mais complexa,
envolvendo ndo somente a difusfo desse gds no ar externo e no interior
da folha, mas também sua difusdo num meio aquoso desde a parede
celular até o cloroplasto, com liberagdo de CO, pela respiragdo e
fotorrespiragéo.
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4.3.1. Condutancias/resisténcias difusivas na parte gasosa

Considerando desprezivel o transporte através da cuticula, o COy
difunde-se do ar turbulento até as interfaces ar-liquido, passando pela
camada limite de ar, pelos estdmatos e pelos espagos intercelulares de
ar. O tratamento fisico ¢ idéntico ao utilizado no transporte de vapor
d'agua da folha ao ar, derivando-se a expressdo de fluxo de CO a partir
da 1° lei de Fick e definindo-se as condutancias e resisténcias a difusdo

) . X as A 3
do CO» nessas partes do caminho de fluxo. Sendo g¢éo, @ condutancia

da via gasosa a difusdo do gas, tem-se:

Feo, = Dgroz ACcq, [ Ax*® = gg‘gz AC ¢, (7.31)

: . eon @S A
sendo Dgp, o coeficiente de difusdo do CO2 no ar e Ax™" a distancia

efetiva dessa parte do caminho de fluxo. Os valores de Dg)z, do

ar
va ?

ar; a tabela 7.4 mostra esses valores para diferentes temperaturas e a
pressdo de 0,1013 MPa.

mesmo modo que os de D , variam com a temperatura ¢ a pressao do

Tabela 7.4. Coeficientes de difusdo do COp no ar (Dcop) para diferentes
temperaturas, & pressio de 0,1013 MPa.

t(°C) 0 10 20 30 40 .
Deos (s | 1,33.10° | 1,42.10° | 1,51.10 | 1,60.10” | 1,70.10°

ar
Quando se compara os valores de Dco, com os de D™\, a
mesma temperatura (tabelas 7.2 e 7.4), verifica-se que:

DZ /D&% =160  (132)

Isso ocorre porque esses coeficientes relacionam-se de modo
inversamente proporcional a raiz quadrada de massas moleculares dos
compostos envolvidos. Assim, sabendo-se que a condutancia a difu;ﬁo
de um gas ¢ a relagdo entre o coeficiente de difusdo e a distancia efetiva
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percorrida pelo gas e considerando-se que essa distancia ¢ igual para o
vapor d’dgua e o diéxido de carbono na parte gasosa do caminho, ¢ facil
verificar usando a relag@o 7.32 que:

total

Ee__160 (7.33)

gas

g002

Essa relag@o mostra que a condutdncia a difusdo de vapor d'agua
da folha (espagos intercelulares de ar e estdmatos) e da camada limite &
maior que a conduténcia a difusdo de CO7 na mesma via. O valor 1,60 ¢

tedrico e € usado na pratica para a estimativa da condutancia a difus@o
do COy na parte gasosa da via de fluxo, a partir da determinagdo da

condutancia a difusio do vapor d'dgua. Como nem sempre o transporte
através da camada limite € por difusdo molecular pura, a relagdo acima
pode fugir do valor 1,60 e tem-se sugerido a adog@o do valor 1,37.

Todo o tratamento feito quando se discutiu transporte de vapor
d’agua na folha, mostrando os fatores que afetam os valores das
conduténcias e resisténcias a difusdo do vapor d'dgua tanto em cada
parte (camada limite, estomatos e espacos intercelulares de ar), quanto
no caminho inteiro de transporte, pode ser aplicado ao transporte de
CO,. Os valores podem ser expressos em m.s™ no Sistema Internacional
de unidades, sendo a densidade de fluxo de CO, expressa em moles por
unidade de area da folha e de tempo, desde que a diferenga de
concentragdo de CO, seja expressa em moles por unidade de volume:

Jco2 = gcoz. ACco2 = (m.s'[) (mol m’3) :> mol.m?.s

Quando se trabalha com diferengas de fragdo molar de COp , os

valores de condutdncia sdo expressos no SI em mol.m™s' (ver o
tratamento equivalente para vapor d' dgua).

Com base nos valores de condutdncia maxima e resisténcia
minima a difusdo de vapor determinados no capitulo de transporte de
agua, pode-se estimar a ordem de grandeza dos valores de condutincia a
difusdo de CO7 na camada -limite, estdmatos e espagos intercelulares

de ar (Tabela 7.5).
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At Lol ct v scl
Tabela 7.5. Exemplos de valores de condutdncias maximas &%cor e g g cor)
I A “est t : . .
da camada-limite, estomatos (g% cor € & *co2) € espagos intercelulares de ar,
’ e o oA s \
com os respectivos valores minimos de resisténcia (Iep2 € I'oo2)-

g CO, g' CO, r CO;, r g:o2 .
(ms)  (molm®s") (s.m?) (sm”.mol)
Camada-limite 0,019 0,78 52,6 1,29
Estdmatos 0,004 0,16 250 6,12
espagos 0,01520,15 06la6l 662670 0,16al,64

intercelulares

4.3.2. Condutancias/resisténcias difusivas no mesofilo

Em condi¢cdes experimentais, a condutdncia ¢ a resisténcia do
mesofilo ao transporte de CO, sdo determinadas por diferenga entre a
condutdncia (ou resisténcia) total ao fluxo e a conduténcia (ou

gay

resisténcia) do meio gasoso ( gg’gz ou 7¢p )- No caso da resisténcia, por

total gus nmes

exemplo, sabe-se que 75, = to, T ¥co, - 1850 introduz uma pergunta: a

condutancia do mesofilo inclui o caminho dos espagos intercelulares?
Se os sitios de evaporagio estdo situados perto das células-guardas, os

mes

valores de gZqo determinados experimentalmente incluiriam 0s
2

espagos intercelulares; se estdo situadas mais profundamente na folha

eia

(nas paredes do mesofilo, por exemplo), a componente g,

mes

provavelmente compde o valor de g¢o, - Na discussio adiante assumir-
se-4 a Gltima hipdtese.

No estudo tedrico das condutincias parciais do mesofilo, ¢
necessario considerar dois aspectos:

1°) No mesofilo, a difusdo ocorre em meio liquido, sendo que a
espécie quimica transportada val encontrar "barreiras" represent_adas
pelas paredes e membranas. A taxa de transporte depende do coeficiente

de difusdo de CO, dissolvido na agua (D‘C’%2 ), que a 20°C, por
exemplo, vale 1,7){10-9 mz.s-l. No caso especifico das "barreiras"

(paredes e membranas), esse coeficiente de difusividade é efetivamente
maior, porque além de se mover como um gas dissolvido, o COy pode-
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se difundir através dessas barreiras na forma de H,CO; ou HCO?, que
possuem coeficientes de difusdo em agua maior que o CO,. Ja se
comentou no estudo de transporte de dgua associado ao de solutos que
nessas "barreiras" o fluxo da espécie é proporcional a um coeficiente de
permeabilidade da barreira, que no caso:presente serda denominado de
®Peoa, onde b significa genericamente uma barreira ou uma parte do
caminho de fluxo. Esse coeficiente pode ser escrito como

b b
Dco N 'KC02

b

(7.33)

sendo K’co, um coeficiente de partigio cujo significado ja foi discutido
no item do capitulo sobre transporte de agua -através da plasmalema ¢
Ax ¢ a distancia efetiva do caminho de fluxo. '

2°) A érea para o fluxo ¢ a superficie das células do mesofilo,
denominada de A™. Essa area € maior do que a area da folha plana
(A", sendo que a densidade de fluxo ¢ definida em fungio de A’
Portanto, ¢ mnecessario introduzir uma corregdo para o fluxo,
considerando que A™ representa uma ampliagdo de area em relagdo a
A, Lembre-se que para g*, e para g*'co, foi feita uma corregio desse
tipo, atraves da relag@o ASYAT para considerar o efeito "constritor" dos
estdmatos para o fluxo. Assim, adota-se uma corregio A™Y/A" com
significado oposto a ASYAL ou seja, um efeito devido ao aumento da
drea disponivel ao fluxo no interior da folha, em relagio a 4rea
superficial desse orgdo.

Considerando-se esses dois . aspectos, pode-se definir a
condutancia e a resisténcia ao transporte de CO, do caminho de fluxo a
partir da parede celular por:

b b
b _ DCOZ ‘KCOZ Ames. b Ames

gCO2 - AXb Af = co, —A—t?“ (734)
A b Af f
g, == A (7.35)

b * A mes = mes pb
DCOZ A A 'PCOZ

sendo b referente a qualquer um dos segmento da via de fluxo (parede
celular, plasmalema, citossol, cloroplasto).
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Além dessas resisténcias de origem fisica, deve-se considerar que
ocorrem resisténcias de origem quimica. Como as reagdes de
carboxilagdo sdo afetadas por vérios fatores, tanto da propria planta
como do ambiente (por exemplo, o nivel de energia do meio e a
temperatura), a maior ou menor facilidade para que a carboxilagdo
ocorra representa uma maior ou menor resisténcia ao fluxo de carbono.
Pela equagdo (7.34) verifica-se que g°co, tem a mesma unidade de P°co;
ou seja, m.s”' no Sistema Internacional. Essa unidade ¢ aplicdvel quando
a forga motriz para o fluxo € expressa em termos de diferenga de
concentracdo de CO, em mol/unidade de volume ou massa/unidade de
volume. Se a forca motriz é expressa em termos de fragdo molar, a
condutdncia tem as mesmas unidade da densidade de fluxo e essa

condutdncia ( g'[é 0 ) pode ser relacionada a g%, da forma ja discutida
2

no transporte de vapor:

b .
b gCOZ'Pm '
2% 4 7.36
Eco, =77 - 730

E praticamente impossivel determinar experimentalmente o valor
de conduténcia ou resisténcia a difusdo de CO) em cada parte da via de

fluxo, mas tem sido possivel separar o valores de
condutdncia/resisténcia global do caminho gasoso e do caminho
liquido. Célculos tedricos também podem ser feitos para determinar os
valores de cada parte do caminho, através do emprego da relagdo
A™Al e de P’ , além das distancias efetivas para o fluxo em cada
parte.

A tabela 7.6 mostra um resumo de valores representativos de
condutancias e resisténcias a difusdo do CO», calculados a partir de

dados de literatura, obtidos experimentalmente ou estimados. S@o
valores admitidos sob condi¢gdes nfo limitantes de fatores ambientais
que influenciam a aquisi¢@o, o transporte e a fixa¢do do carbono. As
condutancias expressas em mmol.m™s" sdo calculadas assumindo P

igual a 0,1013 MPa e temperatura de 20°C, no caso de valores
estimados teoricamente. Nessas condi¢des, verifica-se que a fase gasosa
e a fase liquida apresentam valores equivalentes, embora possam ser
encontrados entre as espécies estudadas valores de condutancia da fase
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gasosa até 3 vezes menor que a da fase liquida. Dentro -desta ultima,

estima-se que a maior resisténcia ocorra- na plasmalema e nos
cloroplastos.

Tabela 7.6. Resumo de valores representativos de condutancias e
resisténcias a difusdo de CO, em folhas, com valores medidos em alguns

casos e estimados noutros, sob condigdes ambientais ndo limitantes a
fotossintese. Fonte: Nobel (1999).

COMPONENTE CONDUTANCIA RESISTENCIA
mm.s’ mmol.mZs" s.m-1 m”.s.mmol "

Folha (face inferior)
— fase gasosa
- culturas (estdmatos

abertos) 1,2-6 50-250 160-800 4-20
- arvores (estdmatos
abertos) 0,3-2 12-75 500-2.500 - 13-80
Parede celular 30 1.200 30 0,8
Membrana plasmética 10 400 100 2,5
Citossol 100 4.000 - 10 0,25
Mesofilo
- estimativa 7 300 140 3,5
- medidas (mesdfitos) 2,5-25 100-1.000 40-400 1-10
Cloroplasto
- estimativa 10 400 100 2,5
- medidas >5 >200 <200 <5

4.4. Fluxos de CO, entre a folha e a atmosfera

4.4.1. Um modelo didatico

. .A equagdo (7.30) mostra que a densidade de fluxo liquido de CO,
assimilado por unidade de 4rea da folha (Fep,)s € uma medida da taxa da

assimilagdo aparente (ou liquida) desse gés na fotossintese e representa
0 balgngo global, em equilibrio dindmico, dos fluxos de CO, das folhas,
definindo ser a taxa liquida de fotossintese igual a taxa bruta de

fotossintese, menos a taxa de liberagio de CO, pela respiragdo e
fotorrespiracdo,
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A densidade liquida de assimilagdo de CO, é uma varidvel
fundamental em estudos - fisiolégicos e ecofisioldgicos. E grande o
nimero de modelos analiticos de fotossintese, com diferentes
abordagens e aproximacdes (ver Gates, 1980, como exemplo). Um
grupo de modelos faz uso do tratamento de resisténcias e condutancias,
usando a analogia com circuito elétrico. Para um estudo desse tipo,
utilizar-se-4 o modelo da figura 7.11, apresentado por Nobel (1999);
Gates (1980) apresenta um modelo similar.

est+eia
rco,
1 I
Cl ‘ mes
Yco, Yco,

rco,
I+
: l(__i«/wu3

Clo
E— VCOZ —e

Figura 7.11.Circuito de resisténcias/condutincias de fluxos de CO, envolvidos
no fotossintese (Nobel,1999).

No circuito ha duas malhas, com resisténcias da camada-limite

est+eia

ol . ) . L RO
(7co, )» da via gasosa na folha (7, ), do mesofilo sem considerar os

mes

cloroplastos (7o, ) , dos proprios cloroplastos ( rgg; ), do caminho desde

os mitocéndrios aos peroxissomas (respiragio e fotorrespiragao r'ssy). A
bateria E representa a fonte que gera a forga-motriz para o fluxo de
CO; e a bateria ¢ representa a fonte que gera CO, da respiragdo e da
fotorrespiragdo. O valor E,representando a forca motriz para o fluxo de
CO,, ¢ dado pela diferenca entre a concentragdo desse gis no ar ¢ nos

cloroplastos (C¢p, ).

As relagles entre as concentragdes de CO,, as resisténcias e as
densidades de fluxo podem ser encontradas aplicando-se a lei de Ohm e
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a lei de Kirchoff da eletricidade & malha maior. Lembrando-se, pela
segunda lei de Kirchoff, que a queda total de tensio em uma malha &
nula, ou seja, 2E - YIR = 0, tem-se:

E (1o, +180r"" +185) — (I+ i)rgg’z =0 (7.35)
ou, com 0s termos equivaléntes para circuito de fluxo de CO5:
(Ceo, =Ceo) =~ Fog (o, +1e5 ™ 41280 = (Frp, + FER) 50 =O (7.36)
ou
(Cg;)2 - Cé[(gz )=F co, (”Ccéz +’”cfg:em +7 gloej) +(F, co, + 1 c%fR ¥ 23 (7'3,7)

ou ainda, caso se queira isolar Feq,:

Ctu' _ Cc‘l()
CO. CO.
F — 2 2
co, : ;" R+FR (7'38)
Lol est+eia mes CO, clo
reo, H 1 o, ‘o, * (1+ )-”coz
co,

Além de permitirem a estimativa da densidade de fluxo liquido
de CO, na fotossintese a partir das resisténcias parciais do caminho de
fluxo, as equagdes 7.35, 7.36 € 7.37 servem, também, para discutir
como cada parte do caminho de fluxo afeta a queda de concentracdo de
CO; do ar turbulento até os cloroplastos e quais os fatores que afetam a
taxa de absor¢do do gas. .

Pode-se manejar os fatores para se trabalhar, também, com a taxa
de fotossintese bruta (F FScoz): ' » ' ;

R+FR R+FR FS » ' FS
H_Fco2 _FC02+FC02 _Fcoz_ Fco2
F - F - F - FFS FC]O (739)
co, co, co, co, ~ t'co,

Nos calculos envolvendo as equagdes de fluxo sio necessarios
valores de condutancias ou resisténcias a difusdo de CO5. Para o caso
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de folhas anfistomaticas, a resisténcia na parte gasosa deve levar em
I S oAt Lol est+eid
conta a associagio em paralelo das resisténcias 7o, € 7o, de cada

lado da folha.

As concentragdes de CO, no ar e nos cloroplastos devem ser
conhecidas. A primeira ¢ varidvel em torno da folha, dependendg dos
fatores que afetam a fotossintese, incluindo os fatores ambientais em
micro e macroescala, que variam temporariamente. A concentragao nos
cloroplastos ¢ também varidvel em fungdo de uma sé}rie de fatores.
Nobel (1999) sugere que um valor de 8 mmol.m™ para plantas
fotorrespirantes pode ser adotado er situagdo de energia saturante para
a fotossintese. No lugar de concentragio, pode-se usar a preAssz”m. parc1a1
de COp no ar (P¥cop) € nos cloroplastos (P®°co2); estimativas de

Caemmerer ¢ Evans (1991), indicam que em condigdes de alta
irradiancia solar, a relacéo P°c00/P oz vale aproximadamente 0,5 para
plantas C3. ' .
Nesses calculos pode-se ser utilizar concentragdes em unidades
de volume/volume (exemplo, ppm de COj), de mol/volume ou de

pressdo. Entretanto, é necessario cuidado com as unidades, de mpdp a
haver coeréncia nos calculos (ver um exemplo de cdlculo no proximo
item). .
O valor da relacéo FRR 02/Fcoa depende de uma série de fatores.
A taxa de fotossintese bruta, por exemplo, depende da radiagdo
fotossinteticamente ativa (PAR) e da temperatura. Quando ha aumento
de PAR, h4 aumento proporcional da taxa fotossintética até um certo
valor no qual a saturagdo ¢ atingida nas plantas C3 (r2101'1ma1mente a
irradidncias na faixa do PAR da ordem de 600 pmol.m .s ), enquanto
que para as C4 pode ndo ocorrer saturagdo mesmo a irradidncias de
2000 ;,Lmol.m-z.s'l) que é um valor proximo da saturagdo encontrado em
ambientes naturais. Quanto a temperatura, hd normalmente uma faixa
6tima, variavel de espécie para espécie. A fotorrespiragdo, como ja se
viu, assume valores importantes nas plantas C3, sendo também
dependente dos valores de PAR e de temperatura.
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4.4.2. Exemplos de aplicagdo do modelo

Suponha-se uma folha hipostomatica para a qual obteve-se os
seguintes valores de resisténcia a difusdo de CO,: camada-limite = 60
s.m’'; folha (estdbmatos e espagos intercelulares de ar) = 240 s.m™;
mesofilo (paredes celulares, plasmalema, citossol)= 190 s.m’;
cloroplastos=150 s.m™. Considerando-se a concentragio de CO, do ar
turbulento igual a 14,5 mmol.m™, qual ¢ densidade estimada de fluxo de
CO, absorvido pela folha, assumindo-se que a concentragdo desse gas
no cloroplasto é igual a 8 mmol.m” e que a densidade de fluxo de
respiragdo+fotorrespiragéo corresponde a 28% de Feoy?

Pela equagdo 7.38, tem-se:

Fo= 14,5.107 mol.m™ —8,0.10° mol.m™ _
% 60s.m™ +240s.m™ +190s.m” + (14+0,28).150s.m ™

=1,246.10° mol.m™.s" = 12,46 umbl.m'z.s'l

Um modelo didatico como o discutido permite, também,
raciocinar sobre o tipo de resposta da folha ao fluxo de CO, sob vérias
outras condi¢des. Por exemplo, se a folha €& anfistomatica, as
resisténcias da camada-limite e dos estdmatos + espagos intercelulares
de ar podem ser diferentes em cada face e isso deve ser considerado, no
sentido de reduzir a resisténcia total dessas partes pela associagdo em
paralelo das resisténcias, enquanto que as resisténcias do mesofilo ¢ do
cloroplasto permanecem iguais para a folha, tenha ela estdmatos em
ambos os lados ou em uma sé face. Se, no exemplo, uma folha tivesse
também estdmatos na face superior, o valor de Fco, aumentaria, porque
o denominador diminui. Entretanto, segundo Nobel (1999), esse
aumento seria em parte contrabalanceado pelo aumento da concentragéo
de CO, do cloroplasto. Por exemplo, poderia ocorrer um aumento dessa
concentragdo em torno de 10%.

Outro aspecto interessante € que, ao se comparar os circuitos de
fluxo de CO, e de vapor d’agua, € possivel observar que a resisténcia
estomatica g difusdo do vapor representa um valor proporcionalmente
maior em relagdo a resisténcia total do circuito de vapor, quando
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comparado com o valor proporcional da resisténcia estomatica ao CO,
em relacdo a resisténcia total a difus@o desse gas. Isso significa que
uma variagdo da abertura estomatica, portanto com variagdo da
resisténcia estomatica especifica, tem um efeito maior de variagdo sobre
o fluxo de vapor do fluxo do que sobre o de CO,.

Um terceiro aspecto interessante refere-se a dois pardmetros
ecofisioldgicos importantes, que sdo os “pontos de compensagdo”. O
ponto de compensagdo de CO, refere-se a concentragdo desse gas no ar

na qual FCO2 torna-se nulo (isto é; CFOR?R = Fcoy). Através da equagdo

7.37, verifica-se que caso a concentragdo de CO, no ar diminua para
. . , . bl
uma folha iluminada, se Fco, tornar-se nulo, ter-se-d Ccp - Cgg =

FIHE, Ré’g, . Como as espécies C4 fotorrespiram menos, o seu ponto

de compensago de CO, ¢ menor do que o das espécies C3. O ponto de

compensagdo de CO, aumenta com a temperatura. A 25°C, os valores
situam entre 3 a 10 ppmv de CO, para as C4 e 40 a 100 ppmv de CO,

para as C3.

O ponto de compensagdo luminosa ¢ definido como a irradidncia
na faixa de PAR em que FCO2 = 0. Se a irradiincia € diminuida, tanto a

fotossintese bruta como a fotorrespiragdo também o sdo. O ponto de
2 -1
compensa¢do luminosa € da ordem de 6 a 10 pumol(fétons).m™ .s para

plantas C3 e de 4 a 8 },Lmol.m-z.s-1 para as C4, a temperatura de 200C ¢
C¥co2 de 340 ppm. Em condigbes naturais tal ponto é importante,
porque o sombreamento de folhas no dossel vegetativo pode deixé-las
numa situag@o de irradidncia abaixo do valor de compensag@o luminosa,
com fluxo liquido de CO, no sentido da folha para o ar, sentido esse

que ocorre também a noite.
No caso das resisténcias/condutancias ao fluxo de CO9, deve-se

considerar também os fatores do ambiente que afetam as resisténcias na
fase gasosa, ja discutidas no transporte de vapor da folha para o ar. Um
fator da planta que envolve a resisténcia na via liquida € a relagdo
Ames/Ar. Essa relagdo varia de espécie para espécie e, dentro de cada
espécie, modifica-se com as condi¢des de formag@o das folhas; por
exemplo, folhas de sol podem ter essa relagdo duas vezes maior que as
de sombra. Para mesofitas tem sido encontrados valores de A™Y/A' de
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10 a 40 e para as xerofitas de 20 a 50. As espécies C3 tendem a ter
maior relagdo que as C4, mas estas tltimas compensam a possivel
diminui¢do da conduténcia devido ao menor valor de A™Y/Af através de
um aumento da conduténcia celular, provavelmente em decorréncia da
menor resisténcia nas reagdes de carboxilagio.

Devido a esses multiplos fatores que afetam a fotossintese, hd
variagdo muito grande de Fco, entre espécies e de acordo com as

condigbes ambientais do momento. Sob condi¢des de PAR saturante e
temperatura em torno de 300C, vérias espécies C3 cultivadas
apresentam Fco, da ordem de 20 a 25 p,mol.m-z.s-l. As espécies C4
cultivadas e algumas C3 podem apresentar valores de Fco, acima dé 40
umol.m™s” sob condigdes de alta irradiancia e temperatura de 359C,

enquanto algumas espécies arbéreas apresentam Feo, de 5 umol.m-z.s-l.
Outro aspecto interessante mostrado ?elas equagdes derivadas do
modelo € a variagdo da relagdo A™YA', que pode ocorrer em vérias
circunstancias, com modificagio da estrutura das células do mesofilo
(variag:ﬁo das dimensdes das células, diminuicio dos espagos
intercelulares de ar pelo compactamento das células). Em
consequiiéncia, uma anatomia foliar que leve ao aumento da relagdo
A"™/AT favorece, também, o aumento da condutincia do mesofilo (ver
equagdo 7.34) e, conseqiientemente de Feo, (equacdo 7.38). Maiores

informagGes sobre esse aspecto podem ser encontradas em Nobel
(1999).

5. EFICIENCIA DE USO DA AGUA

A eficiéncia de uso da dgua (e.x.a.) é um indice ecofisiologico,
que relaciona os fluxos de carbono e de vapor d’agua. A definicdo
fisiolégica pode ser dada em base de massa ou molar:

e.u.a.= massa de CO, fixado/massa de H,O transpirada (7.40)

e.u.a.= mol de CO, fixado/mol de H,O transpirada - (7.41)
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No primeiro caso as unidades usadas sdo g CO,/kg H,O e no
segundo o indice fica adimensional.

Como se vé, a e.u.a. é um indice equivalente a uma relagéo -

“beneficio/custo” das trocas gasosas. O inverso desse indice (que
representa, portanto, o ‘“custo/beneficio”) € a razdo de transpiragdo.
Uma ordem de grandeza encontrada €, por exemplo, 0,0025 CO,/H,0O
em base molar (ou 6,1 g CO,/kg H,0), ou uma razdo de transpiragéo de
400 H,0/CO,, com médias didrias para folhas maturas de 1 a 3 g
COy/kg H,0 em plantas C3,2 a 5 g COykg H,O em C4 e 10a 40 g
CO,/kg H,0 em espécies CAM (Nobel, 1991)

Uma eficiéncia baixa em situagdes nas quais a agua nio é
- limitante no ambiente pode ndo trazer inquietagdo, mas em situagdes
criticas de disponibilidade hidrica, que é preocupac@o em muitas regides
do mundo, o indice tem grande valia. As plantas CAM, normalmente
adaptadas a climas éaridos e semi-aridos, evoluiram um sistema de
controle de trocas gasosas que permite uma alta eficiéncia de uso da
agua, com fechamento estomatico durante o periodo diurno, e
aproveitamento nesse periodo do carbono assimilado durante a noite. As
plantas C4 tendem a ter maior eficiéncia do que as C3, porque tem
menor condutancia a difusdo na fase gasosa, ou seja, se ha fechamento
estomatico, hd maior conservagio de 4gua com pequeno efeito negativo
na absor¢do de carbono, e maior condutancia na fase liquida , ou seja,
um efeito positivo na fotossintese, como discute Nobel (1999).

A e.u.a. pode ser afetada ndo somente pelas caracteristicas da
espécie, mas também pela altitude, visto que a pressdo e a temperatura
do ar diminuem com a elevagdo, modificando os coeficientes de difusdo
do vapor d’agua e do CO, no ar. Entretanto, esse efeito da elevagdo ¢
dificil de ser previsto e, segundo Nobel (1999), deve ser julgado caso a
caso, pois além do coeficientes de difusdo no ar, outros fatores que
interferem nas trocas séo afetados, como por exemplo, a temperatura da
folha, que influencia a fotossintese. A e.u.a. €, evidentemente, afetada
pela regulag@o estomatica e pelos fatores que influenciam tal regulagéo,
que ¢ bastante complexa. Por exemplo, a propria concentragdo de CO,
no cloroplasto pode participar do mecanismo de controle. O leitor
encontra em Nobel (1999) uma boa discussdo sobre o assunto deste
paréagrafo.
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6. MEDIDA DAS TROCAS GASOSAS E DAS CONDUTANCIAS
DIFUSIVAS

6.1. Medida do fluxo de vapor d’agua

A medida do fluxo gasoso das plantas para a atmosfera pode ser
realizada usando plantas inteiras ou somente folhas.

Os métodos para medida do fluxo de vapor d’4gua dividem-se em
dois grandes grupos, de acordo com o principio da técnica de medida
usada:

a) Métodos gravimétricos. tem como principio a determinagéo da
variagdo da massa de recipientes com planta(s), cobrindo-se o solo com
material adequado para evitar a evaporacdo. Nas escalas de tempo
usadas nas medidas (minutos, horas, dias), a variacio da massa ¢
decorrente principalmente da variagdo da massa de agua transpirada.
Um recipiente com planta(s) transformado em lisimetro, no qual o solo
¢ coberto com material que evita a evaporagdo e é determinada a
variagdo de massa por uso de balanga eletrénica ou de células de car ga,
pode ser usado para medir e registrar continuamente a perda de agua por
transpiracao.

Pode-se, também, medir a perda de massa de folhas destacadas
das plantas. Nesse ltimo caso, um método bastante usado até a década
de 1960 foi o denominado de “pesagens rapidas”, em folhas destacadas
e colocadas em uma balanga de torsdo por alguns minutos. Ele revelou-
se inicialmente um método de campo e rdpido, mas que deixou de ser
usado quando foram descobertas algumas de suas 1nconvenlenclas
como o fato de que em muitas espécies, sob determinadas condigdes
hidricas ha um aumento transiente provocado da perda de 4gua entre 1 a
5 minutos apds a excisio da folha (“efeito Ivanoff™).

O desenvolvimento de balangas de precisio e eletrdnicas
representou um grande avango quando se trabalha com plantas inteiras,
pois além do aumento da precisdo, permite o registro eletrdnico das
medidas. Um problema ocorre quando se pretende trabalhar com plantas
grandes, pelos volumes do recipiente ¢ do solo exigidos. Atualmente,
difunde-se ¢ uso das células de carga, que tém precisdo, permitem
registro eletronico e determinagdes com recipientes de grande volume,
como ¢ o caso de lisimetros. Um problema no caso de plantas de grande
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porte ¢ o aumento das dificuldades para se ter repeti¢des. Uma
vantagem da técnica gravimétrica é a pouca perturbago do ambiente
aéreo da planta.

~ b) Métodos gasométricos. Baseiam-se na colocag@o de uma folha,
da parte aérea ou até da planta inteira dentro de uma cémarg com
paredes & prova de trocas de vapor d’dgua. Nos sisterpas depommados
“fechados”, mede-se, através de um sistema higrométrico, o incremento
da concentragéo de vapor d’agua por unidade de tempo ocasionado pela
transpiragdo. Se nenhuma outra fonte de vapor estiver presente no
sistema, o incremento temporal da massa de vapor na atmosfera da
camara representa o fluxo de vapor da(s) folha(s) ou da(s) plantg(s) que,
dividido pela érea foliar, pode ser transformado em uma densidade de
fluxo por unidade de é4rea foliar.

Como o aumento da concentragio de vapor proveniente da planta
altera as condicdes do ambiente da camara, tem-se preferido trabalhar
com sistemas “semi-fechados” ¢ “abertos”. Destes, os “abertos” séo os
mais utilizados em medidas de vapor d’4gua, sendo passado um fluxo
de ar seco ou com concentra¢io de vapor conhecida através da camara,
ar este que acaba saindo da cdmara com maior concentragdo de vapor
devidoa transpiragdo. O incremento da concentragdo de vapor,
determinada pela diferenca das concentragdes entre a saida ¢ a entrada
do fluxo de ar na cAmara, representa o fluxo de vapor emitido pela(s)
folha(s) ou planta(s) para a atmosfera. .

Os métodos gasométricos sdo atualmente bastante utilizados, po1s
possuem a vantagem das cémaras que, quando pequenas, podem ser
transferidas rapidamente de uma planta para outra. Possuem a
desvantagem de interferirem com o ambiente fisico da parte aérea
(radiag@o, vento, déficit de saturagdo do vapor e da temperatura do ar),
ao se encerrar a folha ou a planta na cémara, afetando as trocas gasosas
e o proprio comportamento estomatico. Foram desenvolvidas c.ér_naras
nas quais esses problemas sdo minimizados, pelo uso de materiais, de
geometria e de acessorios adequados.

6.2. Porometria

Na determinacio da resisténcia/condutancia das folhas a difusdo
de vapor d’4gua, a técnica mais usada ¢ a de porometria.
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Muitos tipos de pordmetros foram desenvolvidos. Os mais
antigos usam um pardmetro indicador da resisténcia oposta ao fluxo de
ar ou de um gas que € passado pelo interior da folha. A resisténcia
depende da “porosidade” das folhas ou da abertura estomatica,
denominando-se os equipamentos desse tipo como porémetros
independentes do vapor d’dgua (Parkinson, 1985) ou de viscosidade
dindmica. Um exemplo € o porometro de Alvim (1965). Nele insufla-se
ar na camara até um certo valor de pressdo fixado a “priori”. Atingido
esse valor, desliga-se o fornecimento do ar e mede-se tempo para a
pressdo cair até um valor arbitrado. O forgamento da passagem de ar
pela folha pode interferir no comportamento estomatico; além disso as
medidas obtidas ndo - t€m significado universal, sendo mais
comparativas dentro de cada tipo de pordmetro. Por esses fatos e pelas
dificuldades de fazé-los funcionar adequadamente com certos tipos de
folhas, tais porémetros estdo praticamente em desuso, substituidos pelos
de difusdo de vapor.

Estes ultimos funcionam com medida e/ou determinag¢do do
proprio vapor d’dgua e utilizam uma cadmara gasométrica especial.
Atualmente, dois sdo os tipos mais usados. :

O primeiro ¢ o porémetro de difusdo dindmica, que se baseia na
passagem de um fluxo de ar seco, ou com baixa concentragdo de vapor,
pela cdmara que encerra a folha, sendo medido o tempo para que a
umidade do ar aumente de um certo valor ( “tempo de trdnsito”), que
depende da transpiragdo e, conseqiientemente, da resisténcia ou da
condutancia foliar a difus@o de vapor, pois quanto menor a transpiragéo
(maior resisténcia difusiva da folha), maior o tempo para que a umidade
do ar sofra a variagdo entre os limites de valores estabelecidos. A
resisténcia ou a condutancia a difusdo de vapor é determinada, entdo,
por calibragdes com o tempo de transito, o que depende, também, da
propria umidade e da temperatura do ar.

O segundo tipo € o porémetro de difusdo de fluxo continuo em
equilibrio dindmico (“steady-state porometer”). Nesse tipo, um fluxo
de ar seco ¢ passado pelo interior da cadmara, sendo variado
automaticamente durante a medida, de acordo com a transpira¢do, no
sentido de manter minimamente variavel as condigdes de umidade do ar
dentro da cdmara, condigdes essas que podem ser fixadas de acordo
com o interesse do pesquisador, por exemplo: préxima da umidade do
ar externo a cdmara. O vapor transpirado € misturado com esse ar seco
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que flui pela cadmara ¢ o fluxo de ar agora imido € direcionado para fora
da cé@mara, sendo que na saida desta faz-se a medida da nova
concentragdo de vapor, sendo entdo o ar arrastado para o exterior. Com
os dados de fluxo de ar seco que entra e da concentra¢do de vapor no ar
na saida da cémara, da temperatura da folha (para estimativa da
concentragdo de vapor nos sitios de evaporagdo, que € saturante ou
muito préxima dessa condigdo), € possivel estimar a taxa de
transpiragdo e a resisténcia ou condutancia foliar a difusdo de vapor,
sem necessidade de calibragéo.

Cada um desses dois tipos de pordmetro tem suas vantagens e
desvantagens. O de difusdo dindmica ¢ mais barato, tem menor
complexidade de construcdo, mas exige calibragdes que variam com a
temperatura ¢ a umidade do ar. O de fluxo continuo nfo exige
calibrag¢@o, pois opera no principio de “balanco de nulo” de vapor, ou
seja, a concentracdo de vapor ndo aumenta na cdmara durante a medida.
Ele permite determinar a transpira¢cdo nas condigdes ambientais
impostas pela cdmara gasométrica, mas necessita periodicamente ter
seus sensores aferidos, principalmente os de umidade do ar, de
temperatura da folha e de fluxo de ar que passa pela folha, pois essas
medidas s3o exigidas para que o aparelho calcule a transpiracdo e a
resisténcia/condutancia difusiva de forma absoluta (e ndo por
calibragdo). Ambos os tipos possuem diferengas de constru¢do da
cdmara gasométrica, que podem ser fontes de erro.

Maiores informacSes sobre as técmicas aqui descritas s&o
encontradas em Slavik (1975), Parkinson (1985) e Angelocci (2001).

6.3. Fluxos de diéxido de carbono

Embora outros métodos venham sendo usados como o
condutimétrico ¢ o fotoquimico, a andlise gasosa por infravermelho
(“IRGA”) ¢ aquele que vem sendo utilizado na maioria dos estudos,
pela maior repetibilidade ¢ exatidio das medidas quando se compara
com o0s outros métodos.

O principio do “IRGA” baseia-se no fato de que o CO; ¢ a dgua
absorvem radia¢do na banda do infravermelho (ver capitulo III). O
analisador € constituido por uma fonte emissora de radiagdo nessa
banda de comprimentos de onda, sendo que uma lente direciona o feixe
para que este ndo se disperse. Um disco com orificios (“shutter disk” ou
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“choper”) ¢ interposto entre a fonte e as “células” (cAmaras que contém
o géas). Uma das células recebe o gds com concentra¢io conhecida
(“referéncia”). O disco gira com alta freqiiéncia, permitindo a medida
alternada das células com modulagdo , estabilizacdo e alta sensibilidade
do sinal de saida. A radiagéo, apds passar pelas células ¢ direcionada
por uma lente ao detector, passando antes por um filtro ético que
seleciona a passagem para a banda de absor¢io de 4260 nm, mais
efetiva para o CO, do que para o vapor d’4gua e outros gases,
minimizando a interferéncia destes. O detector de semicondutor de
estado solido ¢ estabilizado termicamente para que sua sensibilidade
seja mantida constante.

Ha modelos de analisadores que possuem um separador do feixe
de radiac@o, dirigindo parte dele ao detector de CO, € outra parte a um
detector de vapor d’agua. Desse modo, além da concentragio do
anidrido carbdnico, € possivel determinar a umidade relativa e, portanto,
a concentragdo de vapor d’agua no da cdmara.

Na operagdo do sistema, deve-se considerar se o modelo usado
estd configurado para trabalhar no modo absoluto ou no diferencial, ou
em ambos. No modo absoluto, a célula (cAmara) de referéncia ¢ mantida
com um gas isento de CO,. Para medidas de fotossintese, pode-se
utilizar o modo absoluto para determina¢des transientes, encerrando-se
a planta dentro de uma cdmara fechada ¢ monitorando a diminuigio da
concentragdo de CO, do ar devido a absor¢éo fotossintética.

No modo diferencial, a planta ¢ colocada em uma cadmara que ndp
¢ selada, sendo que o ar ambiente ¢ levado a passar pela cimara de
referéncia antes de ser fornecido & planta. A medida é feita por
comparagdo (diferenca) entre as concentragdes do ar de saida (da
camara com planta) e o de entrada (camara de referéncia), sendo
considerada uma medida em condi¢des de equilibrio dindmico (“steady-
state”). : ' :

- Para que as determinagdes pelos analisadores tenham precisdo e
confiabilidade, a sua operagdo demanda procedimentos adequados,
principalmente quanto a calibragdo. Um texto introdutério e indicador
de bibliografia sobre o tema ¢ aquele escrito por Peet e Krizek (1997).
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8. EXERCICIOS

1. Tem-se uma folha h1postomat1ca exposta a radlacao solar, com
temperatura de 34°C, gt =14 mms”’ e g, = 28 mm s'. Assumindo que a
temperatura e a umidade relativa do ar turbulento s&o 31°C e 36%, que a
transpira¢do cuticular € desprezwel que a densidade de fluxo de vapor d’4gua
na transpira¢do ¢ 4,8 mmol. m™>.s" e a pressdo atmosférica é 95 kPa, calcular:

a) Os valores de condutan01a total da folha e condutincia estomética do
vapor d’dgua (em mm. s' e em mmol m™.s™). Assumir que a umidade relativa
do ar em equilibrio com 4gua liquida nos sitios de evaporagéo ¢ 100%.
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b) os novos valores de gva“"al e de F,, se a area de abertura estomatica
diminuisse & metade em relagdo ao caso anterior, devido a existéncia de déficit
hidrico, mantidas as mesmas condi¢gdes de temperatura e umidade relativa do
ar. Considerar que a condutincia estoméatica varia linearmente com a abertura
estomatica e nessa condi¢do de déficit, a umidade relativa do ar em equilibrio
com a superficie liquida no interior da folha é de 98% e que a temperatura da
folha aumentou para 35 °C devido & diminui¢&o da transpira¢go.

2. Tem-se uma folha anfistomatica, para a qual a medida de resisténcia a
difusdo de vapor em um determinado instante apresentou os seguintes
resultados: face inferior =100 s.m™, face superior = 300 s.m™. A temperatura da
folha (em ambas as superficies), é de 24°C. No ar turbulento, a temperatura é
de 22°C , a umidade relativa é de 50%, a velocidade do vento é de 3 m.s™ e a
pressdo atmosférica de 712 mmHg. A dimens#o efetiva da folha na dire¢do do
vento € de 12,0 cm e a umidade relativa do ar no interior da folha em equilibrio
com a agua nos sitios de evaporagéo € de 98,8%. Estimar:

a)a den51dade de fluxo transpiratério da folha em mg.m’ ? (de folha).s™ e
em mmol m™.s™', sendo a drea foliar expressa para um lado da folha.

b) A relac;éo das densidades de fluxo transpiratério entre os dois lados
da folha (considerar as mesmas condi¢gdes de temperatura, velocidade do vento
e pressdo atmosférica para ambos os lados; considerar transpiragdo em
condi¢Bes de equilibrio dindmico).

3. Tem-se uma folha com os seguintes valores de condutancia a difuséio

. . . -/ -1, t
de vapor na face inferior em certo instante:. g, = 22,0 mm.s™; g., = 5,8

t
mms’; g =0,1 mms’; g¢=36,0 mm.s”. Calcular:

a) quais sdo os valores de resisténcia a difusgio em cada parte do
caminho de fluxo (expressar em s.m’ ),

total
va

rtotal
va

b) qual é o valor de g ede g se o vapor d’4dgua difunde-se

somente através da epiderme inferior (folha hipostomadtica). Assumir pressdo
atmosférica de 101,3 kPa e temperatura do ar e da folha igual a 32° C

total

c)qual é o valor de g,

se o caminho cuticular ¢ desprezado?

total
va

total

d) qual seria o valor de g/ ede g"’* se a folha fosse anﬁstomética

se os valores de condutdncia na face inferior so os mesmos dados acima e 0s
da face superior s3o iguais aos da face inferior?
e) Qual ¢ valor de F,, para a face inferior (em mg. m?2s" e em mmolm’
sHsea umidade relativa do ar em equilibrio com os poros da parede celular
onde ocorre a evaporagio é de 99% e a concentragdo de vapor d’ 4gua no ar
turbulento é de 8,3 g.m™ ?
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4. Tem-se uma folha hipostomaética para a qual obteve-se os seguintes
valores de resisténcia & difusio de CO,: camada-limite = 80 sm’; folha (fase
gasosa: estdmatos, cuticula e e.i.a.) = 150 s.m”; mesofilo (paredes celulares,
plasmalema, citossol)=180 sm’; cloroplastos=130 smi' Sendo a concentragdo de
CO, do'ar turbulento igual a 14,2 mmol.n®, responder:

a) Qual ¢ a resisténcia total & difusfo de vapor d’agua dessa folha?

b) Sendo Feo, (densidade liquida de assimilagdo de CO,) igual a 12,0

umol.m?.s? e a densidade de fluxo de CO, usado na respiragio+fotorrespiragio
(Fcp(im) igual a 3,5 wumolm™s’, qual é a concentragdo interna de CO, nos

cloroplastos?

¢) Suponha que devido & diminuigéo da abertura estomatica, a resisténcia a
difusdio do CO, na fase gasosa na folha aumentasse de duas e meia vezes. Qual
seria a diminuigdo porcentual no fluxo de CO, e de vapor d’4gua que ocorreria?
(assumir que as-concentragdes de CO, e de vapor d’agua no ar turbulento e na
folha ndo mudaram). Assumir as concentra¢des de vapor d’agua no ar turbulento e
na folha, iguais a 0,56 e 1,17 mol.m™) respectivamente.

d) Suponha que essa folha fosse anfistomatica e que as concentragdes de
CO, no ar turbulento e nos cloroplastos séo as mesmas do caso considerado com a
folha hipostomatica. Qual seria o valor de Fc(, nessas condi¢oes, considerando que
30% do fluxo de absorgdo ocorre através da epiderme superior e 70% pela
inferior? (Considerar que a resisténcias a difusdo de CO, na via liquida do
caminho de fluxo permanece inalteradas em relag@o aos valores ja fornecidos e

FR+R . a2 .
que Fgp ' continua sendo 3,5 pmol.m™.s™)?

5. Tem-se uma folha hipostomatica ao sol, de espécie C3, cuja
determinag¢@o de g,, da camada limite da folha mostrou em certo instante valor de
15 mm.s” e gy, da folha (estdmatos e espacos intercelulares de ar) de 4,0 mm s_']. 0
valor de densidade de fluxo liquido de CO; (Fco,) medido foi de 7,5 umol.m™.s™,

com concentra¢io de CO, no ar turbulento de 14,3 mmol.m™ e no cloroplasto de
8,0 mmol.m™ Considerando que a condutdncia ao CO, do mesofilo era de 5,0
mm.s” e dos cloroplastos de 6,2 mm.s™, calcular:

a) Quanto representa percentualmente a densidade de fluxo de CO, usado
na respiragfo+fotorrespiragdo em ‘relagdo a densidade de fluxo de assimilagdo
liquida de CO,?

b) Desprezando os efeitos causados pela variagdo de temperatura
(principalmente sobre a fotossintese bruta) ¢ assumindo que a concentragéio de CO,
permanece inalterada, de quanto diminuiria percentualmente a densidade de fluxo
de assimilac¢fio liquida de CO, e a densidade de fluxo de transpiragdo (F,,), se a
condutdncia foliar na parte gasosa diminuisse de 2,5 vezes devido ao fechamento
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estomatico, assumindo-se uma concentragdo de vapor d’agua no ar turbulento de
0,40 mol.m™ e na folha de 1,20 molm™? E se a epiderme fosse retirada e os
estdmatos eliminados (considerar que nesse caso a condutdncia ao vapor d’dgua
dos espagos intercelulares ¢ de 30 mm.s"), mas os fluxo de vapor ¢ de: CO, ainda
ocorressem , de quanto cada um desses fluxos variaria (percentualmente) em
relag@o a situagdo original (situag@o do enunciado original do problema)?
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FLUXOS DE ENERGIA ENTRE A PLANTA EA
ATMOSFERA

1. INTRODUGAO

Na discussdo sobre o potencial quimico da agua afirmou-se que
todos os seres vivos exigem o fornecimento continuo de energia livre,
cuja fonte ¢ a energia radiante do sol. A energia fixada na fotossintese,
embora represente um valor porcentual pequeno em relagdo ao balanco
energético de uma planta, € o inicio da cadeia troéfica na Terra.

Além da sua importancia para a fotossintese, a energia radiante
condiciona o balango energético dos ecossistemas ¢ a sobrevivéncia dos
seres vivos, pois o nivel energético do ambiente, representado pela
temperatura, deve estar dentro de limites apropriados a atividade
fisiologica. Além do balango energético condicionar a temperatura e
afetar os processos fisioldgicos de uma planta, a radiagdo solar atua,
também, como um desencadeador de processos morfogenéticos, de
regulagdo fitocromica do desenvolvimento e de fototropismos.

Ha uma associa¢do entre as trocas gasosas e as energéticas das
plantas com a atmosfera, pois o fluxo de vapor ocorre com uso de
energia (calor latente de vaporizagdo). O fluxo de calor latente participa
do balango énergético da planta, envolvendo principalmente as folhas.
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O objetivo deste capitulo- ¢ tratar os aspectos das trocas
energéticas das plantas com a atmosfera, com énfase para o balango de
radiagdo e o balango global de energia das folhas.

2. CARACTERISTICAS FiSICAS DA ENERGIA RADIANTE

A energia radiante propaga-se por ondas de campo
eletromagnético (figura 8.1), sendo caracterizada pelo comprimento de
onda (4) pelo numero de ondas v, pela freqiiéncia de oscilago (f) e

velocidade de propagagéo (v ou c).

Campo
elétrico

Dire¢édo de
propagacdo

Figura 8.1. Representagdo de onda eletromagnética, correspondente a
oscilagdes dos campos elétrico € magnéticos associados. As setas representam
os vetores elétricos e magnéticos oscilantes.

As seguintes relagdes sdo aplicaveis.

A f=c ou AL =v (8.1)

sendo ¢ a velocidade de propagac@o da onda no vacuo (2997 92j:1km.s'1)
e v a velocidade de propagagdo num outro meio qualquer (exemplo: ar

=299724 km. s ; dgua = 224915 km.s1 e vidro = 198223 km.s™1).

A energia radiante tem, também, a caracteristica de se comportar
como uma particula portadora de energia discreta (féton), caracterizada
por:

E=h.f= h.c/A (no vacuo) (8.2)
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sendo h a constante de Planck (valor: 6,626 x 10°* J.s no SI).
O espectro eletromagnético conhecido € mostrado na figura 8.2.
A tabela 8.1 mostra as defini¢des e caracteristicas dentro do visivel.

Comprimentos de onda

Inm 10nm 100nm I pm 10puym  100pm Imm 10mm  100mm Im
L | L | | | ! ] | |

’ Raiosy } |UV Infravermelho |
| Hiperfrequéncia |

T I T T T T T T T T

10" 0" 104 10" 10" 10" 10" 10" 10” 10"
h Frequéneia (Hz)

vialv]alr]v
i z ¢ m| @ c .
o u T T T
1 1 d a a m
c e v n ¢
t ] 1
a ! a h

o o

Visivel
(04-0.7 jan)

Figura 8.2. Regides do espectro eletromagnético conhecido.

Tabela 8.1. Definigdes e caracteristicas das regides ou bandas de
comprimento de onda A da radia¢@o de ondas curtas.
Banda (nm) Denominagdo A representativo (nm) Freqiiéncia

<400 Ultravioleta 254 - 11,8x10™
400 - 425 Violeta 410 7,31x10"
425 - 490 Azul 460 6,52x10"
490 - 560 Verde 520 5,77x10"
560 - 585 Amarelo 570 5,26x10"
585 - 640 Laranja 620  4,84x10"
640 - 740 Vermelho 680 4,41x10"

> 740 Infravermelho 1400 2,14x10"

Obs: a denominagdo de bandas por cores ¢ aproximada, pois a sensa¢do de cor
¢ levemente variavel de pessoa para pessoa.
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3. FLUXOS DE ENERGIA RADIANTE: TERMINOLOGIA E
DEFINICOES

No estudo dos fluxos de energia radiante pode-se fazer uso de
defini¢Bes e de terminologia descritas em duas bases:

a) radiométrica, de conceituagio fisica bem definida e que deve
ser usada de preferéncia;

b) fotométrica ou de base psicofisica, ligada ao conceito de luz,
ou seja, da resposta espectral do olho humano & energia radiante (figura
8.3).

0,8

0,6

0,4

Eficiéncia luminosa relativa

0,2

380 460 540 620 700

Comprimento de onda (nm)

Figura 8.3. Curva de eficiéncia luminosa espectral (para visdo fotopica). Indica
a capacidade relativa da energia radiante de diferentes comprimentos de onda
de produzir sensagfo visual.

3.1. Grandezas radiométricas

A energia da radiagdo eletromagnética, que pode ser medida por
sua capacidade de realizar trabalho fisico pelo deslocamento de um
objeto, por aquecimento ou por mudanca de estado da matéria (Guiot,
1999), € expressa no SI em joules. As seguintes grandezas s@o usadas:

a) Fluxo de energia radiante (F.): ¢ a quantidade de energia por
unidade de tempo. No SI, sua unidade € o watt (W), sendo:
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I W= 17s"
b) Densidade de fluxo radiante (¢): ¢ o fluxo de energia recebido -

por uma superficie, ou emitido por uma fonte ou transportado, por
unidade de area: (dA)

¢ =FJ/dA (unidade no SI: W.m?) - (8.3)

As grandezas radiométricas podem ser referidas a fonte de
radiagdio ou a superficie receptora da radiagfo.

3.1.1. Grandezas ligadas & fonte de radiagéo eletromagnética
a)Intensidade radiante (L): ¢ o fluxo energético F, emitido por
uma fonte pontual, por unidade de &ngulo sélido ®, em determinada
dire¢do (figura 8.4).
I, = dF./do (8.4)

A unidade de 4ngulo sélido € o esfero-radiano (sr), de modo que
a unidade de I fica sendo W. sr™' no SI.

,-Fluxo (dFe)

Fonte —¥
pontual

Figura 8.4. Ilustrag@o de angulo sélido (w) e intensidade radiante; 8 € dngulo
em relagdo a vertical. : ' '
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b) Emitancia Radiante (E): fluxo de energia irradiada (emitida)
por unidade de drea da fonte de energia.

Unidades no S.I : W.m=2 _(J.m'z.s'l)

" Outra unidade: cal.cm2.min-1
"Sendo 1 cal.em™2.min-! = 698 W.m-2

3.1.2. Grandeza ligada a superficie receptora

Irradiancia (Q): é o fluxo de energia interceptada (ou recebida)
por unidade de érea, correspondendo a uma densidade de fluxo de
energia:

Q=dFJ/dA unidade no SI: W.m2 (8.5)

3.2. Grandezas fotométricas
3.2:.1.Ligadas a fonte luminosa
a) Fluxo luminoso e intensidade luminosa: fluxo de luz (F)

emitido por uma fonte pontual nas 4 n diregdes, guardando a seguinte
relacdo com intensidade luminosa I;:

de I, =dF/dw (8.6)

Unidades:
' de ], : candela (Cd)

1 Cd corresponde a 1/60 da intensidade total de luz emitida por

unidade de area (cm'2 ) de um corpo negro radiador de luz a 2042 K
(temperatura de fusdo da platina).

de Fy : lumen (Im)

1 lumen € o fluxo num angulo sélido unitario de uma fonte

pontual cuja intensidade ¢ 1 Cd.
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b) Lumindncia: fluxo emitido por uma fonte por unidade de area
da superficie esférica e por unidade de angulo sélido.

Unidade: Im.m™.sr™' ou lux.sr'’ (sendo sr = esfero-radiano)
3.2.2. Ligada a superficie receptora

llumindncia ou iluminamento: densidade de fluxo luminoso
interceptado por unidade de area.
Unidades:

lux 1lux = 1lm.m™
foot-candle (fc) onde 1 fc= 10,8 lux

foot 1 foot=11m.cm™

3.3. Relagdbes entre grandezas radiométricas e fotométricas

N&o hé correspondéncia exata entre os dois tipos de grandeza, a
ndo ser que se esteja trabalhando em um comprimento de onda
especifico, porque uma grandeza fotométrica estd relacionada a
"eficiéncia luminosa" (sensibilidade do olho humano & luz ) em cada
comprimento de onda (figura 8.3).

Por exemplo, para A = 555 nm ocorre a méaxima eficiéncia do
olho humano e 1 W nesse comprimento de onda corresponde a 680 lm.
Para A=600 nm, a eficiéncia ¢ de 0,62 ¢ 1 W corresponde, portanto, a
(0,62 X 680) =422 Im. '

3.4. Densidade de fluxo de fotons

E o numero de fétons contidos em um feixe radiante, por unidade
de area interceptando o feixe, na unidade de tempo.

Os fotons com comprimentos de onda entre 400 e 700 nm tem
acdo fotossintética, definindo-se, entdo, uma densidade de fluxo de

fotons fotossinteticamente ativos (DFFA ou DFFF).

Unidades: mol de fétons.m™.s™" , ou mol de quanta.m™ .s™.
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Um mol de fétons estd associado a determinada quantidade de
energia que depende do comprimento de onda, ou mais especificamente,
da freqiiéncia f/ dos fotons (ver equagdo 8.2). No caso de um feixe de
radiagdo de multiplas bandas, como ocorre com a radiagdo solar, a
associagdo depende da distribui¢do espectral. De forma aproximada, a
densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente ativos no feixe de
radiagdo solar pode ser calculada assumindo-se a energia média
associada a um féton de 555 nm, de maneira que:

Esss= h.f= h.c/A= (6,626 x 10°* J.5).(3 x 10® m.s")/(5,55 x 107 m)
Esss=3,5816 x 10" I.foton™
vP‘ortanto, 1 mol de fotons corresponde a:
6,022 x 10% fotons.moi‘I X 3,5816.x 10777 féton™'=2,1569 x 10° J.mol™*

A magnitude maxima da irradidncia solar instdntanea na
superficie  terrestre, considerando a faixa da  radiagfo
fotossinteticamente ativa, pode ser adotada como 500 W.m? que
corresponde a:

(5,0 x 10* J.m™s™)/ (2,1569 x 10° I.mol™) = 2,318 x 10~ mol.m™.s”

ou 2318 umol.m™.s™

4. RADIACAO SOLAR E TERRESTRE: ASPECTOS QUALI-
QUANTITATIVOS

O Sol emite uma quantidade enorme de energia (da ordem de

6,5x107 W para cada m” de sua superficie), mas como o angulo sélido
do feixe de radiag@o que incide na superficie terrestre é muito pequeno
(o = 6,8.107 sr), somente uma pequena fragdo desse valor chega ao
limite externo da atmosfera. Mesmo assim, a quantidade de energia que
atinge a Terra € enorme, sendo o fluxo estimado em 4,4 x 10" kW.h
por dia, que corresponde a 600 vezes a produ¢io de energia elétrica e 75

sy
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vezes a produgdo de energia de outras fontes: dos Estados Unidos
(Ksenzhek e Volkov, 1998).

Considerando o Sol como um corpo negro, pode-se utilizar a lei
de Planck e mostrar a distribui¢do espectral dessa radiagdo, sendo que
mais de 99% dela encontra-se na faixa de comprimentos de onda entre
100 nm e 4000 nm. O comprimento de onda de maxima emissdo
espectral (L) de um corpo negro, como pode ser considerado o Sol, é
dado pela equag@o da lei de Wien, em fungdo da temperatura de emissao
T do corpo:

A T = 2,940x106 nm K (8.7)

Considerando-se a temperatura efetiva de emissdo do sol como
5800 K, o valor de Ay, para a radiagdo solar esta em torno de 500 nm.

A emiténcia radiante de um corpo pode ser calculada a partir da
lei de Stefan-Boltzmann: ‘ '

R=e.c.T (8.8)

onde R ¢ a emitdncia radiante (W.m2); & ¢ a emissividade do corpo
(relagdo entre a emitancia do corpo em relagdo a de um corpo negro na
mesma temperatura), tendo valores de 0 a 1; ¢ € a constante de Stefan-

Boltzmann (5,763x10-8 W.m2K4) e T ¢ a temperatura efetiva de

emissdo do corpo (K). O valor 6,5x107 W.m2 para a emitdncia do Sol
pode ser encontrada através da expressdo acima, considerando-o como
um corpo negro a 5760K. _
A irradidncia solar maxima na Terra ocorre no limite externo da
atmosfera, quando se considera um plano colocado perpendicularmente

aos raios solares, sendo igual a 1360 W.m2 (aproximadamente 1,95
cal.em™ min™) quando se tem a distdncia média da Terra ao Sol. Esse
valor é denominado de constante solar.

A irradiancia solar em um plano horizontal no limite externo da
atmosfera de um local na Terra varia (pouco) com a variagdo da
distdncia Terra-Sol e (bastante) com a inclinagdo dos raios solares em
relagdo a superficie, sendo fungdio da localizagdo geografica (latitude) e
da época do ano. Essa variagdo é um grande fator da variagdo da
radiagdo solar e da duragdo do comprimento do dia (fotoperiodo) ao
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longo do ano nas diferentes-latitudes. O plano do horizonte ¢ um plano
colocado perpendicularmente a linha zénite-nadir, linha esta que passa
pelo centro da Terra e pelo ponto considerado na superficie e se
prolonga para o espago (0 z€nite € um ponto tomado nessa linha acima
do observador situado no ponto da superficie).

"Ao atravessar a atmosfera, o feixe radiante sofre atenuagdo, que
modifica sua distribui¢fo espectral de comprimentos de onda em fung¢&o
da composi¢@o da atmosfera, principalmente da concentragdo de vapor
d'dgua, gas carbdnico, 0zdnio e poluentes. O primeiro sofre variagdes
suficientes para causar um efeito.a curto prazo (dias), enquanto que as
variagdes de COp e O3 ocorrem em escala maior de tempo. O COz ¢ 0

vapor d’agua s@o bons absorvedores na banda do infravermelho de
ondas curtas e o 0z6nio na do ultravioleta. Outro processo importante na
atenuac@o da radiagdo € o espalhamento na banda do visivel, pelo qual
parte da radiagcdo que chega a atmosfera € perdida para o espago sideral

A variaco instantdnea da irradiancia solar estd relacionada
também, a massa Otica atmosférica que o feixe de radiagdo deve
atravessar para atingir a superficie terrestre.

A figura 8.5 mostra um exemplo da distribui¢do espectral da
radiagdo solar antes e apds percorrer a atmosfera, na passagem zenital
do Sol num dia com atmosfera sem nebulosidade, ao nivel do mar. A
curva diaria da irradidncia global varia ao longo do dia, com possiveis
modificagBes instantdneas causadas por variagdes na transmissividade
atmosférica.

Para as latitudes brasileiras, a irradidncia instantdnea maxima na

superficie situa-se em torno de 1000 W.m2 e a energia acumulada
diéria ¢é bastante variavel ao longo do ano e com a latitude, com valores

extremos da ordem de 30 MI.m=2.dia™ .

A irradidncia numa superficie inclinada varia em fungdo do
dngulo de inclinagfo da superficie em relagdo ao plano do horizonte e
do azimute da superficie.

No estudo da fotossintese, cuja intensidade depende mais do
numero de fétons na banda de comprimentos de onda ativos para o
processo, do que da energia global de um feixe radiante, ¢ preferivel
trabalhar-se com a densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente
ativos ("DFFA ou DFFF"). A distribuicdo espectral de fotons de
radiagdo solar incidente na atmosfera e na superficie terrestre (figura
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8.6) € diferente da distribui¢do espectral de energia (figura 8.5), sendo
que o valor de A,; no primeiro caso desloca-se em dire¢do a A da ordem
de 600-700 nm.

A banda de comprimentos de onda com agdo fotossintética
localiza-se entre 400 e 700 nm. Ao se trabalhar com irradidncia ou
radiagdo fotossinteticamente ativa (PAR) em termos energéticos (isto €,

W.m2), pode-se assumir com boa aproximagdo que a PAR representa
cerca de 45 a 50% da irradiancia solar global para periodos acima de 30
minutos e quando a elevagdo solar € maior que 10%; essa porcentagem
pode variar ligeiramente de acordo com as condi¢des atmosféricas.
Quanto a relagdo entre a densidade de fluxo de fotons fotossintéticos e a
densidade de fluxo total de fétons de onda curta, ela depende da
proporg¢do entre radiag@o difusa e radiagfo direta. A figura 8.7 mostra a
distribui¢@o espectral do fluxo relativo de fétons das radiagdes difusa e
direta num dia sem nebulosidade, entre 14:00 ¢ 14:30 h.

Além da radiago solar de ondas curtas, nos ecossistemas ocorre
também radiagdo de comprimentos de onda longos (infravermelho
térmico), com distribui¢do cujo A, tem valor em torno de 10.000 nm, de
acordo com a temperatura média que ocorre nos ambientes terrestres. A
distribui¢do tedrica da densidade de fluxo espectral para um corpo
negro a 288 K e as bandas altamente efetivas de absor¢do dessa
radiagdo pelo vapor d'agua e o CO; s@o mostradas na figura 8.8. A

radiagdo de onda longa tem significado importante no balango de
radia¢do de qualquer corpo na superficie terrestre.
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Figura 8.5. Distribuig@o espectral da irradiincia solar num plano horizontal no
limite externo da atmosfera e ao nivel do mar, num dia de atmosfera sem
vebulosidade e na passagem zenital do sol, com as bandas de absorcéo por
elementos atmosféricos. (Adaptada de Robinson, 1966).
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Figura 8.6. Distribui¢fio espectral de fotons da radiagio solar no limite superior
da atmosfera e na superficie terrestre ao nivel do mar em dia sem nebulosidade,
na passagem meridiana do sol. (Adaptada de Nobel, 1999).
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Figura 8.7.Exemplo de distribuigiio espectral de fétons na radiagfio direta e na
difusa em dia claro,entre 14:00 e 14:30 h.(Adaptada de Smith e Morgan, 1981)
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Figura 8.8. Distribuico espectral da energia emitida por um corpo negro a 288
K e bandas dé¢ absorciio.(Fonte: Villa Nova e Santos, s.d.)
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5. BALANGO DE ENERGIA RADIANTE DAS PLANTAS

5.1. Fluxos de energia radiante entre a planta e o ambiente

Considere-se uma planta isolada. Os fluxos de energia radiante
que ocorrem enfre ela e o seu ambiente de crescimento sfo
representados na Figura 8.9.

Radiagao solar

‘I/“(difusa)

Radiagfo solar
? ‘)~ & - - Ondas longas do
(direta) * .
\ 4 meio para as folhas e
P4 destas para o

(T\ A ambiente

Radiagdo s Radiagao
refletida pelo ) .- refletida pela
solo e meio . « planta
adjacente /\

---~Ondas longas do solo para a
planta e da planta para o solo

Figura 8.9. Fluxos de radiagdo entre uma planta e o seu ambiente de
crescimento.

Os fluxos de ondas curtas recebidas pela planta sio os da
radiagdo solar, tanto direta (ndo interage com a atmosfera), quanto
espalhada ou difundida pela atmosfera, contituindo a irradiancia solar
global, além da radiacio solar refletida pelo meio em diregdo a planta.

Os fluxos de ondas longas sdo representados pela radiacdo
térmica (OL) emitida pela atmosfera e pelo meio adjacente, que chegam
a planta ( radiagdo recebida) e pela radiagéo térmica por ela emitida.
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Embora a parte aérea seja constituida de ramos, frutos e folhas,
estas Ultimas tem merecido maior atengdo nos estudos de trocas
energéticas com o meio, devido a sua importéncia como 6rgédo sede da
fotossintese e da transpiragdo, processos esses ligados a energia
radiante, Por esses motivos, a abordagem sera feita a partir daqu1
somente em relagdo as folhas.

5.2. Reflexdo, transmissdo e absorcdo de energia radiante pelas
folhas ‘

O balango de energia radiante de uma folha depende bastante das
suas propriedades de reflexdo, de transmissdo e de absor¢do da energia
radiante.

Refletdncia (r), transmitancia (t) e absortdncia (a) sfo termos
referentes, respectivamente, a fracdo da radiag@o incidente num corpo
que ¢ refletida, transmitida e absorvida. Pela lei de conservagdo de
energia, r +t+a=1. Os valores de r, ¢ e a de um corpo dependem da
sua composi¢do quimica .

A absor¢do da energia eletromagnética por um corpo ocorre
principalmente na coroa eletrénica e depende dos niveis energéticos
permitidos (orbitais) num 4tomo. Os fétons que podem ser absorvidos
s@o aqueles com energia suficiente para causar uma transi¢do de um
elétron num determinado nivel (normalmente o basal) para um outro
nivel energético permitido.

Em uma molécula, além dos niveis energet1cos eletrénicos,
ocorrem também niveis energéticos rotacionais e vibracionais. Esses
componentes vibracionais e rotacionais sdo quantizados e de ordem de
grandeza menor que os dos niveis eletrénicos. No final, os niveis
energéticos de uma molécula acabam sendo constituidos de niveis
eletronicos, de sub-niveis devidos a vibragdo e de sub-subniveis devido
a energia rotacional. Isso faz com que o espectro de absor¢do da
radiagdo eletromagnética pela molécula seja ampliado. Para o
hidrogénio, por exemplo, ele se constitui em um espectro de linhas,
com comprimentos de onda especificos para a abso1g:ao Uma molécula
diatdmica apresenta um espectro de absor¢do mais complexo € a
complexidade aumenta para moléculas poliatdmicas, com espectro
continuo.
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A agua € o principal constituinte das folhas em quantidade. Ela
absorve na banda do infravermelho, principalmente acima de 1400 nm,
tendo também alta ag8o absorvedora na faixa do infravermelho térmico.

O segundo grupo de constituintes da folha, em importancia
quantitativa, sdo os compostos orgénicos. Deles, merecem mengdo 0s
pigmentos, principalmente os envolvidos na fotossintese, como as
clorofilas a e b e os carotendides (carotenos e xantofilas), cujas
estruturas quimicas das moléculas s@o mostradas na figura 8.10. O
principal condicionador do espectro de absorgdo desses pigmentos € o
fato de serem moléculas complexas com duplices ligas, onde ocorrem
os elétrons 7 (elétrons em orbitais 7), associados a ligacdes mais fracas
dentro de uma molécula do que, por exemplo, os orbitais 6. Os niveis
energéticos dos orbitais 7t permitem que os elétrons absorvam fotons em
comprimentos de onda na banda do visivel. Além disso, quanto maior o
numero de duaplices - ligas em conjuga¢do na molécula (isto ¢, uma
alternagdo de ligas simples e ligas duplas na molécula como, por
exemplo, C- C=C - C=C - C), maior ¢ a eficiéncia de absor¢do de
energia eletromagnética. :

A figura 8.11 mostra os niveis de transi¢éio energética que podem
ocorrer quando aumenta o nimero de diplices ligas. Se esse numero
aumenta, cresce também o comprimento de onda de maxima absorgo
Amax (exemplo, se hd uma duplice liga, A, = 185 nm; 2 daplices ligas,
Mmax = 225 nm, assim por diante). Os pigmentos fotossintéticos tem
muitas duplices ligas (as das clorofilas situam-se na parte porfirinica)
que os tornam bons absorvedores na faixa do visivel.

A figura 8.12 mostra o espectro de absor¢do da clorofila (os picos
ocorrem na "banda Soret" - regifio do azul e na banda do vermelho),
obtido por dissolugdo em solutos orgénicos, o que pode mudar
ligeiramente o espectro real que seria obtido em uma determinagéo "in
vivo". Uma outra caracteristica interessante sdo os altos coeficientes de

absor¢io desses pigmentos, da ordem de 10* m2.mol-!, devido a alta
conjugagdo. No caso da clorofila, por exemplo, ocorrem bandas menos
acentuadas, como aquela em torno de 615 nm; a absor¢do nesse
comprimento de onda ¢ decorrente de um sub-nivel vibracional.

As caracteristicas espectrais de absor¢do de uma folha sdo
explicadas pela composi¢do de espectros de absorcdo dos seus
constituintes e pela proporco desses. Além disso, ha espalhamento
multiplo da radiacdo pelas paredes celulares que pode modificar o
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espectro de absorgdo. Outro aspecto a ser considerado é a refletancia da.
radiagdo: presume-se que ela possa ser causada p1'1nclpahnent? por
interfaces Oticas no interior das folhas, onde ocorre mudanga do indice
de refracdo quando da passagem de um meio para outro (exemplo, ar-
parede celular; parede celular-seiva celular, etc), embora outras causas

possam existir.
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Figura 8.10. Estrutura de moléculas de pigmentos vegetais.
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—_— (orbitais t*)
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(orbitais )

Figura 8.11. Esquema de niveis energéticos permitidos em uma molécula de
acordo com o niimero de diplices ligas.
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Figura 8.12. Exemplo de espectro de absor¢io da radiagéo eletromagnética
pela clorofila a dissolvida em solvente organico.
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A composi¢do desses processos explica as curvas espectrais de
absorbéncia, refletincia e transmitincia de uma folha, A figura 8.13
mostra a absortincia, a refletincia e a transmitancia espectral de uma
folha larga decidua de Populus deltoides, numa incidéncia dos raios
solares aproximadamente na dire¢do normal a folha.
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Figura 8.13. Curvas espectrais de absorténcia, refletincia (superficie superior)
e transmitancia de tipicas de folhas largas e verdes. (Adaptado de Gates,1965).

Observa-se que devido aos pigmentos foliares, ha sempre alta
absortancia na banda do visivel, com queda na banda do verde, amarelo
e laranja. Na banda de 700 a 1200 nm ha um aumento acentuado da
transmitancia e da refletdncia, de modo que a absortancia cai a niveis da
ordem de 0,1; sugere-se a baixa absor¢@o nessa banda ¢ favoravel a
folha, no sentido de que ela deixa de absorver radiagdes desnecessarias
sob o ponto de vista fisioldgico e que, por representarem uma boa
fragdo da radiagdo solar incidente, contribuiriam para um aumento
sensivel da temperatura da folha, se absorvida. Na banda acima de 2000



Fluxos de energia planta-atmosfera 214

nm acorre alta absor¢do, mas a pa1t101pa<;ao dessa banda no feixe de
radiagfo solar € pequena.

Embora folhas de outras espécies possam ter valores de
transmitancia e refletdncia diferentes das mostradas na figura 8.13, as
formas das curvas para folhas largas e verdes mostram os padrdes
tipicos dessa figura.

- Os valores médios de refletdncia e absortancia da folha mudam
com a elevagio do Sol. A tabela 8.2 mostra valores médios de a e r para
folhas em diversas condigdes, para alta e baixa elevag@o solar (Gates,
1980). As médias foram obtidas pela multiplicagdo da refletancia ou
absorbancia espectral pela intensidade espectral da radiacdo e
dividindo-se esse valor pela densidade de fluxo total de radiagdo solar.
Em geral, a refletancia € maior (média de 0,26 a 0,32) para baixas do
que para altas elevagdes do sol (média de 0,20 a 0,26), de modo
que a absortdncia tem um comportamento inverso (em resumo,
valores médios de 0,34 a 0,44 para baixas elevagdes e 0,48 a 0,56 para
altas). Essas variagGes podem ser explicadas pelo fato de ser o feixe de
radiagéo solar relativamente mais rico na banda do vermelho do que na
do azul a baixas elevages do sol em dia sem nebulosidade, quando
comparado com o espectro a altas elevagdes.

Outros fatores podem afetar as caracteristicas espectrais das
folhas, como:

a) idade: para muitas espécies a absonanma aumenta com o
avango da idade da folha, com valores de @ até 10% maior.

b) pubescéncia: pélos, espinhos e outras formagdes nas folhas
tendem a causar aumento da sua refletdncia. Pensa-se que eles tenham,
também, papel de re-irradiagio (ondas longas) e de absorgdo de
radiagdo, como mecanismos de prote¢do aos pigmentos foliares contra
excesso de energia radiante. A grande variacdo dessas estruturas em
muitas espécies parece provocar efeitos muito diferenciados na
interagdo da radiagfo solar com as plantas, como discute Gates (1980).

¢) mudangas sazonais - devido a variagio da sua composigdo,
principalmente de pigmentos, as folhas de plantas perenes, deciduas ou
ndo, podem apresentar mudangas de absortancia e refletdncia espectral,
principalmente na faixa do visivel. Isso pode ser confirmado pela
variacdo da cor das folhas em muitas espécies ao longo do ano,
principalmente nas deciduas.

e e
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d) folhas de "sol" ou de "sombra" — comparada a uma folha de
sombra, uma folha de "sol" absorve mais na superf101e superior que na
inferior.

e) nebulosidade - em dias nublados 0 espectro de 1ad1agao solar
incidente na superficie terrestre - apresenta maior proporgdo- do
ultravioleta' e do visivel, favorecendo a absorgdo pelas folhas. Gates
(1980) afirma que o aumento da absortdncia pode ser de cerca de 16%,
passando, por exemplo, de 0,50 a 0,58.

Tabela 8.2. Refletancia (1) e absortincia (a) de folhas de diferentes espécies,
para baixas e altas eleva¢des do sol, calculadas multiplicando-se a refletdncia’e
a absorbancia espectral pela intensidade espectral da radiagdo solar, dividida
pelo fluxo total de radiagdo solar. Dados obtidos no hemisfério norte, entre
final de abril e meados de maio. (Fonte: Gates, 1980).

ESPECIE CONDICAO - REFLETANCIA ABSORTANCIA
DA FOLHA BAIXA ALTA BAIXA ALTA
(DIMENSAO) (ELEVACAO SOLAR) (ELEVACAO SOLAR)
Algodoeiro 0,277 0,221 0,397 0,524
Bananeira 0,333 0,262 0,415 0,546
Bordo Muito 0,256 0,206 0,325 0,458
pequena
Média 0,282 0,231 0,374 0,490
Acer Pequena 0,232 0,187 0,396 0,511
Saccharinum Média 0,284 0,225 0,347 0,487
Meédia 0,286 0,220 0,431 0,558
Grande 0,305 0,238 0,398 0,531
Carvalho 0,339 0,270 0,431 0,547
Choupo Média 0,237 0,198 0,324 0,448
Girassol 1? folha 0,317 0,255 0,398 0,521
3% folha 0,269 - 0,213 0,407 0,565
4% folha 0,280 0,219 0,443 0,565
5% folha 0,282 0,220 0,400 0,532
Nogueira Muito 0,282 0,231 0,374 0,490
pequena
Pequena 0,303 0,239 0,341 0,473
Média 0,284 0,225 0,427 0,543
Grande 0,312 0,244 0,414 0,541
Muito grande 0,311 0,245 0,444 0,565
Pessegueiro 0,306 0,246 0,480 0,586
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Em resumo, para folhas largas que ndo estdo em senescéncia,
pode-se adotar absortancia entre 0,75 a 0,90, com média de 0,8 para A
entre 400 e 700 nm. Para A entre 700 ¢ 1200 nm, a absortdncia média é
0,1, enquanto que para A maior que 2000 nm ela tende para 1. Para toda
a banda de ondas curtas, a absortdncia de folhas largas verdes tem
valores médios cujos limites estdo entre 0,4 e 0,6, enquanto que para a
faixa do infravermelho térmico esses limites estdo entre 0,95 e 0,98. Em
aciculas de coniferas ocorrem menores refletdncias e maiores
absortincias nas bandas do ultravioleta, do visivel e do infravermelho
proximo, com valores médios de absortincia de até 0,97 para a faixa do
visivel e 0,89 como média para ondas curtas.

5.3. Balango de energia radiante das folhas

A figura 8.14 mostra, de forma esquematica, os fluxos de energia
de ondas curtas e de ondas longas que incidem numa folha horizontal
exposta, bem como o de ondas longas por ela emitida. Verifica-se que
incidem na folha radiacdes de ondas curtas diretas do Sol (Sy) e
difundidas (ou espalhadas) pelas nuvens (S,) e pelo "céu" (atmosfera -
S.), além das fragdes refletidas pelas adjacéncias que chegam a folha
(rSq, 1Sy e 1S,). Incidem, também, ondas longas emitidas pela atmosfera
(oT.*) e pelas superficies adjacentes a folha (cT,*). Além disso, a folha
emite energia radiante de onda longa, através das suas duas faces.

O valor da densidade liquida de fluxo de energia radiante (ou
saldo de radiagdo) disponivel aos processos biofisicos na folha depende
das densidades de fluxo de radiagdo de ondas curtas e de ondas longas
absorvidas e, de radiagdo infravermelha emitida. Em termos simples, o
saldo de radiagdo representa a soma do balango de ondas curtas (BOC)
e do balango de ondas longas (BOL). Denominando de Sd, Sn e Sc as
densidades de fluxo de radiagdo direta, das nuvens e do céu,
respectivamente, o balango de ondas curtas sera:

BOC=a(Sq+ S, + Sc) +ar (Sq+ S, + Se)=a Qg+ ar. Q= a.(I+1).Qg (8.9)

onde a e r sdo, respectivamente, a absortdncia e a refletincia média das
adjacéncias a radiacdo solar. Qg ¢ a irradidncia solar global.

O balango de ondas longas tem um componente representado
por absor¢do pela folha das radiagdes emitidas pelos corpos adjacentes a
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ela e pela atmosfera. Tem, também, o componente representado pela
emissdo energética da folha. Utilizando a lei de Stefan-Boltzmann,

pode-se equacionar esse balango:
BOL=a, .o T4 +T*)-2.¢,.0.7,) (8.10)

sendo o a constante de Stefan-Boltzrnann, Ty, Tc € Tk, respectivamente,
as temperaturas efetivas do meio adjacente a folha, do "céu" (atmosfera)

e da folha.

_ Moléculas
“...- Particulas

Difusdo
(Rayleigh, Mie)

SUPERFICIE -

Figura 8.14. Esquema dos fluxos de energia radiant¢ em uma folha
horizontal exposta a radiagdo solar. (Modiﬁcada combase em Nobel,1999).

A absortancia na banda de infravermelho termal (a;y) pode ser
adotada como 0,96, enquanto que a emissividade da folha poc}e ser
adotada como igual a a;,, de acordo com a lei de Kirchoff da radlagzlio.
Adota-se a emissividade das. superficies adjacentes & folha e do “ceu”
(atmosfera) como sendo 1. Portanto:

BOL = 0,96. 6. (T, “+ Ts% - 1,92.6.T¢" (8.11)
O saldo de radiagdo para a folha (Qp) torna-se, entdo:

QF=BOC + BOL ‘ (8.12)
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' Exemplo: calcular o saldo instantaneo de fadiac;éo para uma folha
horizontal exposta a pleno sol, sendo a irradidncia global do momento

igual a 900 W.m2, a temperatura dos corpbs das adjacéncias igual a

21°C, a -do "céu" igual a —18°C e a da folha igual a 249C. Adotar
absorténcia global para ondas curtas = 0,60 e para infravermelho termal
= 0,96; a refletdncia dos corpos nas adjacéncias para onda curta ¢ 0,20.
Calcular qual a contribuigao porcentual da radiagdo de ondas cul“tas’e a
de Qndas longas para a "carga calorifica" (ou "carga térmica" ou "carga
radiante)", igual & densidade de fluxo absorvido Qa. Calcular qual a
porcentagem da carga calorffica (ondas curtas + ondas longas
absorvidas) balanceada pela emissdo da folha.

Resoluggo:
Qe =S4+ 8, +S.= 900 W.m-2

- BOC=0,5 (1 +0,2).900 = 540 7. m-2
BOL=O,96x5,67x10-8(294,164+255,164)-2x0,96x5,67x10'8 x (298,16)4 =
= 649-874= 205 W.m
Portanto, Qr=540-225 =315 W. m-2

"Carga calorifica” Qa = 540 + 649 = 1189 W.m>
(45,4% proveniente de ondas curtas e 54,6% de ondas longas).

A radiagio de ondas longas emitida pela folha balanceou
874/1189 =0,735 ou 73,5 % da carga calorifica.

Se a folha exposta ndo estivesse na horizontal, as mudangas no
seu angulo de inclinagio fariam com que a "carga calorifica" variasse de
agordo com a variagdo da irradidncia direta da folha, j& que a radiacdo
d1~fusa €a refletida que incidem na folha chegam de todas os angulos
ndo variando muito seus valores em relacdo ao exemplo anterior. Nai
situacdo da folha exemplificada, a qual estd sob uma condi¢do de
1n‘ad1§1lcia elevada por estar na horizontal, se ela se posiciona paralela
aos rglos solares, a diminui¢io da carga calorifica seria de cerca de 300
W.m .
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Numa folha sombreada dentro de uma comunidade vegetal, o
balango de ondas curtas € constituido de radia¢do difusa e de refletida
pelas adjacéncias. O balango de ondas longas ¢ praticamente nulo, pois
a radiag@o infravermelha recebida pela folha ¢ igual a emitida por ela
(pela equagdo, ter-se-ia Tg = T, = Tf e a;, = €;y). Além disso, como a
radiag@o transmitida pelas folhas encontra-se basicamente na banda de
700 a 2000 nm, o espectro de ondas curtas no interior do dossel fica
enriquecido nessa banda, que ¢ muito pouco absorvida, de modo que o

valor de a diminui. Assumindo um valor de Qg = 90 W.m’z, que a =

0,30 e que a refletdncia das adjacéncias ¢ de 0,40 (maior do que da folha
exposta, porque ha maior reflexdo pelas outras folhas do dossel em
dire¢do a folha considerada), o valor do saldo de radiac¢do sera:

QL =0,30 (1 + 10,40) (90) - 0 =38 W .m2

Outras condigdes afetam o balango de energia radiante das folhas,
como: "

a) altitude: mantida a latitude ¢ em condigdes de dia sem
nebulosidade, normalmente hd aumento da irradidncia global e ligeiro
decréscimo da temperatura efetiva do "céu" com o aumento da altitude.

b) folhas com estruturas para aumento da reflexdo: diminuem a
absortancia, conseqiientemente a carga calorifica e a temperatura. Um
decréscimo adicional de 0,1 a 0,2 na absortancia global da folha pode
reduzir sua temperatura de varios graus.

¢) Nebulosidade: além da diminui¢do da irradidncia de ondas
curtas, em dias nublados a temperatura efetiva do “céu" tende a
aumentar, causando aumento da absor¢do de ondas longas pela folha.
Dependendo do grau desse aumento, a emissdo da folha também
aumentara. No balanco, o saldo de radia¢io diminuira.

A noite, ha somente balan¢o de ondas longas, cuja grandeza vai
depender das temperaturas do meio, da folha e da efetiva do "céu". Em
noites sem nebulosidade, o saldo de radiacdo tende a ter valores
altamente negativos, enquanto que em noites nubladas, em que a
temperatura do "céu" pode tornar-se menos negativa ou até apresentar
valores positivos, os valores do balango de energia sdo fracamente
negativos.
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6. BALANCO GLOBAL DE ENERGIA DA FOLHA

Até aqui foram consideradas as trocas de energia radiante entre as
folhas ‘e o ambiente. Entretanto, essas nfo sfo as Unicas trocas
energéticas que ocorrem, visto que a folha pode ganhar ou perder
energia na forma de calor, bem como pode armazena-la via
metabolismo ou termicamente. Num certo periodo de tempo esses ganhos
e perdas devem ser, numericamente iguais ao saldo de energia radiante e,
por isso, fala-se na particio do saldo de radiagdo.

As perdas de calor podem ocorrer por convecgdo, por condugio e
por evaporagdo, enquanto que o armazenamento pode ocorrer através da
fotossintese & do metabolismo em geral, bem como pela variagdo de
energia interna da folha, representado pela variagdo da sua temperatura.
Esquematicamente, isso pode ser representado por:

RAD. ONDAS CURTAS RAD. INFRAVERMELHA ARMAZENAMENTO

(SOLAR) ABSORVIDA EMITIDA METABOLICO
RAD. INFRAVERMELHA COI\{VECC;\O/CONDU—. VARIACOES DA TEM-
ABSORVIDA CAO DE CALOR PERATURA FOLIAR

PERDAS EVAPORATIVAS

It

VARIACOES DO
ARMAZENAMENTO
DE ENERGIA

Em termos quantitativos, o armazenamento de energia ¢ muito
pequeno, Do saldo de radiagio, cerca de 5 W.m2 por exemplo, pode
ser usado nos processos metabolicos. O armazenamento via calor
especifico tem magnitude menor, visto que as folhas tém capacidade
calorifica baixa, devido a sua pequena massa. Desse modo,
considerando-se desprezivel a variagdo de armazenamento calorifico,
pode-se aproximar o balanco acima para:

GANHOS DE ENERGIA =PERDAS DE ENERGIA

A aproximagdo acima significa, sob condigdes de equilibrio
dinfmico, que a energia radiante absorvida ser4 contrabalangada pelas
perdas radiantes, principalmente através dos processos convectivos,
condutivos e evaporativos. Assim:
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Qu=2.e0T +F°+F,' (8.13)

sendo O, a densidade de fluxo de radiagio absorvida, (2.'Ce.cs.TF4T) o}
termo referente a perda radiante de ondas longas, " F.” e F. as
densidades de fluxo de calor associadas, respectivamente, ao processo
condutivo/convectivo ¢ ao transpiratério. . ,

O processo condutivo de calor ocorre predominantemente através
da camada-limite da folha e o convectivo ocorre no ar turbulelllto. A
convec¢do pode ser: livre (ou térmica), ocorrendo através do
aquecimento do ar em contato com a folha, de modo que ele se expande
e se eleva, transportando propriedades como o calor; ou forcada ’(0
vento remove o ar para fora da camada-limite, transportando tambem
calor). '

Considerando a folha como wuma superficie plana,_ com
temperatura tr , pode-se usar a equagfo da lei de Fou'rler de
transferéncia unidimensional de calor (F,° = -K*.dt/dx), que aplicada ao
caso torna-se:

(tf"'tar)

xcl

FE=2.K". (8.14)

sendo F.° a densidade de fluxo de calor condutivo/convecti\f? (W.m'z),
K™ o coeficiente de condutividade térmica do ar (W.m=1.0C ), te e t,, as

temperaturas da folha e do ar turbulento (°C), respectivamente e x°' E’ a
espessura efetiva da camada limite. Na convengﬁo adotada na equagio,
valores positivos significam que a folha tem maior temperatura que 0 ar.
O valor 2 ¢ usado para descrever o fluxo total por unidade de 4area de
um lado da folha. -

Os valores de K" dependem da temperatura e da umidade do ar.
Para ar seco, seu valor ¢ 0,0243 W.m1.0C! a 0°C ¢ a variacdo ¢

praticamente linear com a temperatura (°C), de acordo com a expresséo:

K" =(0,0243+6,8x 107 ¢,,) (8.15)

i
!
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O efeito da umidade do ar é pequeno, afetando no méximo 2% o
valor de K a altas temperaturas. O efeito do vento sobre F.° ocorre
através do seu efeito sobre x” (ver equagdes no capitulo VII).

O  coeficiente de condutividade térmica do ar pode ser
transformado em um coeficiente de convecg¢do térmica K.:

K= K"/ W.m2.0C-1) (8.16)
Assim:
F°=2.K, (t;— ta:;/xd (8.17)
O fluxo de calor F associado & transpiragio é expresso por:

F.' = Fyahep (8.18)

sendo F,, a densidade de fluxo de vapor d’agua da folha e A, 0 calor
latente de vaporizagdo da agua, cujos valores em fungdo da temperatura
sdo dados na tabela 8.3.

Tabela 8.3. Valores de calor latente de vaporizagdo da dgua (A.,) em
funcdo da temperatura t.

t(°C ) 0 10 20 25 30 40 50

e (I/mol) 45,06 44,63 4421 44,00 43,78 4335 4291
hap (MJ /kg) 2,501 2477 2,454 2442 2430 2406 2,382

Como F,, pode ser definido em funcio de difusdo de vapor, F."
pode ser calculado como:

Fl=A_F, =A

total f ar total
vap * v vap 'gva ‘(Cva - Cva )/'rva (8 1 9)
total . total : A s A
sendo g, er, ,respectivamente, a condutancia e a resisténcia total

a difusdo de vapor da folha, enquanto que C/ —~C% ¢ a diferenga de

total [ _ ey —
‘g va (Cva Cva ) - ﬂ’vap
concentrag@o de vapor entre a folha e o ar turbulento.

EXEMPLO: Para a folha tomada no exemplo anterior, calcular como a
energia absorvida foi dissipada por irradiagdo, convecgdo, condugéo e
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transpiragdo (expressar o valor porcentual de cada termo em relacdo a
densidade de fluxo de radiagdo absorvida e do saldo de radiagdo).
Estimar a densidade de fluxo transpiratério. A dimensdo da folha na
dire¢do do vento (cuja velocidade é 1,2 m.s‘1) ¢ 7 cm. Assumir a
temperatura do ar = 21°C.

No exercicio foi calculado que a densidade de fluxo de energia
radiante absorvida foi 1189 W.m e que 874 W.m™ foram dissipados na
forma de irradiagdo de ondas longas.

A densidade de fluxo de energia dissipada por
condugdo/convecgdo é calculada pela equagdo 8.17, sendo x? e K
calculado como: »

x=4,0 4/0,07/1,2 =0,97mm = 0,97 x 10-3m

K™ =0,0243 + 6,8 x10-5 21 =0,0257 W. m"L. °C-1

Fl= 2.0,0257 .(25-21)/0,97 .103=212 Wm

O valor de Q, foi repartido da seguinte forma:
874/1189 = 73,5 % por emissdo da folha = = .

212/1189 = 17,8 % para condug:éo/convccgﬁo.

103/1189 = 8,7 % para calor latente de vaporizagdo (FD).

Em relagdo ao saldo de radiagdo (315 W.m‘z), cerca de 67% foi
dissipado na forma de condugdo/ convecgdo e 33% como calor latente,
desprezando-se a energia usada no metabolismo € a armazenada na
folha. :
A densidade de fluxo de transpiragéo pode ser calculada como:

T -2 -1
_ :f"—z——lggF'Tm—'s—x=2,34 mmol.m™.s™
A, 44x10° F.mol™

vap
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7. BALANGO DE ENERGIA E TEMPERATURA DA FOLHA

A expressdo 8.13 pode ser transformada de modo a se ter um
modelo de estimativa da temperatura da folha em condicdes de
equilibrio dindmico:

Q:=2.€.0.(tr+273,16) +2 K™ (tetur) X hygp. ( CL = C Y1, 0% (8.20)

O célculo de t; pode ser, feito a partir do conhecimento da
temperatura do ar turbulento, dd velocidade do vénto e da umidade
relativa do ar. Através desses valores e das dimensdes da folha pode-se
estimar o Va101 de ts.

, Exemplo: Suponha uma folha exposta ao sol em determmado
instante, sendo sua carga radiante Qa = 1188 W.m2 Sendo a
temperatura do ar no instante igual a 23° C, o calor latente de
vaporizag8o (associado & transpiragdo) igual a 110 W.m?, a espessura
da camada-limite da folha igual a 0,97 mm, estimar a temperatura da
folha no instante.

Resolug:ao substituindo-se adequadamente os valores na equagio
8.20, tem-se:

1188 =2x0,97x5,67x10" x (t +273,16)* + [2xK™ (t; - 23)/(0,97x107)]+110
sendo K* =0,0243 + 6,8x10° x 23 = 0,02556 W.m ~.°C"!
1188 = 11x 10 x (t +273,16)" + [2x0,02556 (t; - 23)/(0,97x107)]+110

=26,6 °C

Apesar das aproximagdes, a equagdo (8.20) pode ser usada para
se estimar a tempelatura de uma folha em fungfo das varidveis que a
afetam. Muito mais do que possibilitar a estimativa, a importancia da
equagdo reside no fato dela se constituir em um modelo que permite
verificar como os fatores do ambiente e da prépria folha tem efeito
sobre sua temperatura.
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A tabela 8.4 mostra calculos de valores esperados de temperatura
de uma folha sob trés condi¢des de carga radiante, no caso hipotético
dela perder calor somente por irradiacdo e nos casos de perda por
combina¢do de irradiacdo mais convec¢do e também com. os trés
processos dissipadores de calor envolvidos, com temperatura do ar de

309C, resisténcia a difusdo de vapor da folha de 200 s.m"1, e umidade
do ar de 50%, para uma folha com dimensfo caracteristica-de 5 cm
(Gates, 1980).

Tabela 8.4. Temperatura estimada de uma folha larga sob temperatura do ar de

300C, umidade relativa de 50% e r,, = 200 s.m™" , dimenséo efetiva da folha na
direcdo do vento de 5 cm, para diferentes condi¢gSes de velocidade do vento (v)
e de radiagdo absorvida (Q,), caso ocorressem diferentes situa¢des dos
processos dissipadores de calor (Gates, 1980).

So Irradiacdo + conveccdo | Irradiacdo + conveccdo
irradiacdo + transpiragdo
v=0,lms’ v=5ms’ |v=0,lms' v=5ms’
Qa (W.m?) t(°C) t°C) . t(°0O) . 1(e0) CTCO)
419 20,0 27,0 29,4 23,7 27,9
698 60,0 41,0 32,3 34,1 30,7
977 89,2 55,0 35,1 445 344

A tabela 8.4 demonstra que se nfo ocorresse compensagdo das
altas cargas radiantes na folha pelos mecanismos de
condugdo/convec¢do e transpira¢do, ela poderia atingir temperaturas
elevadissimas (na coluna so irradiagfo, a temperatura foi calculada a
partir da equagdo de Stefan-Boltzmann para um corpo negro, sendo
considerada como sendo aquela necessaria para balancear Q,) . O
efeito da condugdo/convec¢do e da transpiragdo para diminuir a
temperatura sob determinada carga térmica depende das dimensdes da
folha e da velocidade do vento (afetam a espessura da camada limite
e, portanto, as perdas por condugdo/convecgdo e por transpiragdo), da
temperatura e da umidade do ar e de todos os outros fatores do solo ¢ da
planta que afetam a transpiragéo.

Observa-se na tabela 8.4 que dependendo das condigdes, as
folhas podem apresentar temperatura acima ou abaixo daquela do ar.
Embora a determinagio da temperatura de folhas apresente alguma
dificuldade técnica, as medidas realizadas mostram a existéncia desses
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desvios positivos ou negativos de t; em relacdo a t,. Altas temperaturas
do ar normalmente estio relacionadas a altas irradincias solares
(embora em dias nublados a temperatura do ar também possa ser
elevada, pelo efeito de absorgéo pelas nuvens das ondas longas emitidas
pela superficie terrestre) e alta demanda hidrica da atmosfera. Dentro de
COl}di(;ées em que a abertura estomatica niio esteja afetada e, portanto, a
resisténcia a difusio de vapor ndo seja elevada, a perda de 4dgua das
plantas por evapora¢do permite um bom controle da temperatura foliar.
Evidentemente, a velocidade do vento e as dimensdes da folha também
desempenham um papel relevante nesse processo.

Existem espécies que apresentam estratégias de ajustes as trocas
ene.rgéticas. Por exemplo, folhas com orientagdo vertical expostas a
radiagdo solar interceptam, ao longo do dia, aproximadamente o
mesmo total de radiagdo que as folhas horizontais, mas no meio do dia,
periodo de maior demanda hidrica da atmosfera, h4 reducdo da carga
térmica nas folhas verticais. Folhas grandes de Erythrina, por exemplo,
na vertical e expostas ao sol, apresentaram temperaturas entre 36 e
380C (contra 339C das sombreadas) e 42 a 449C das folhas na
horizontal. o

A noite, a folha emite ondas longas e sua temperatura pode cair
abaixo daquela do ar turbulento. Se a temperatura da folha estd abaixo
da temperatura do ponto de orvalho do ar, a concentragdo de vapor no ar
turbulento serd maior do que a concentragdo do ar em contacto com a
supelrl’lficie da folha e o vapor se difunde para a folha, formando o
orvalho.

8. DETERMINAGAO DOS FLUXOS DO BALANCO DE RADIACAO

A medida da energia radiante em um dossel vegetativo € o
primeiro passo para a determinacio da parti¢do do saldo de radiagdo nos
diferentes processos biofisicos que demandam energia.

Os aparelhos de medida de energia radiante utilizam sensores
térmicos e sensores qudnticos.
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8.1. Sensores térmicos

O principio dos sensores térmicos & a.absorcdo da energia
radiante e sua transformag¢fo em energia térmica, sendo esta convertida
em uma forma que permita sua medida,.como a dilatagdo.de um sélido,
o aquecimento da dgua ou a geragdo de um sinal elétrico a partir do
aquecimento de jun¢des de termopares (efeito Seebeck). De acordo com
o tipo de grandeza a ser medida e do dngulo de visdo que permitem,
esses tipos de sensores sdo classificados em: :

a) Pireliometros

Medem a radiagdo solar direta (que ndo . interage com a
atmosfera) em incidéncia normal ao sensor. Os sensores sdo construidos
de maneira que a radiagdio & direcionada para o interior de um tubo
cilindrico posicionado na dire¢do do feixe radiativo. Diafragmas
permitem que somente a radiagdo solar direta atinja o sensor. ~

Hé uma série de modelos, como o de compensag@o de Angstrom,
no qual duas placas de manganina enegrecidas recebe a radiagdo. Uma
das placas fica exposta ao feixe e a outra protegida dele. Essa segunda
placa, com menor temperatura por nfo estar exposta a radiac@o, €
alimentada por corrente elétrica ajustada, aquecendo-se e atingindo a
temperatura da placa exposta, sendo a temperatura de ambas as placas
medidas com termopar de cobre-constantan. Admite-se que a poténcia
elétrica fornecida a placa nfo exposta até o momento em que ela atinge
a mesma temperatura da placa exposta, corresponde a poténcia (energia)
absorvida pela ultima. Uma série de procedimentos de medidas (como
fazer uma segunda medida invertendo-se a posi¢do das placas) e de
célculos permitem a determinagdo da radiagdo direta.

Um segundo tipo é o pirelidmetro de Abbot, cuja placa sensora ¢
um disco enegrecido de prata, protegido de flutuagdes térmicas bruscas
por um dispositivo adequado. Faz-se uma medida com ocultagdo do
disco (fechamento do diafragma por 4 minutos por exemplo) e de sua
exposicdo ao feixe radiativo (abertura por 2 minutos). A velocidade
inicial de aquecimento quando da exposigdo ao feixe € proporcional a
energia absofvida pelo disco.
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Outros tipos sdo encontrados, como os de Linke-Feussner, de
Moll—Gorczynki Eppley, cujos sensores sdo termopilhas (série de
Jungoes de termopales) enegrecidas.

b) Pzranometros

Usados para medida da radiagdo solar global (ondas curtas). Para
isso, as placas sensoras sdo protegidas por cupulas de quartzo que
permitem a passagem da banda de A entre 280 e 2800 nm. Existem
modelos que usam a transformag¢do da energia radiante em energia
térmica nas placas sensoras de metal expostas a radiag@o, pintadas de
branco e preto, com dilatagdo diferencial de ambas proporcional a
incidéncia de radiagdo, que pode ser registrada mecanicamente
(actindgrafo de Robitzch). Um segundo tipo (pirandmetro de Bellani)
utiliza um sensor esférico de cobre enegrecido contendo dgua ou alcool,
dentro de um globo de vidro com vacuo; a absor¢céo de radiagdio evapora agua e
esta ¢ transformada em liquido em um condensador ligado a esfera, de
maneira que ¢ possivel saber a quantidade de radiagdo recebida
pela massa de dgua evaporada (e condensada).

Os tipos mais usados atualmente sdo os pirandmetros de
termopilha. Uma série de termopares ¢ montada em uma placa plana de
material adequado, sendo a placa pintada em secgdes alternadas de
branco e preto (“termopilha de trocas térmicas horizontais™), de maneira
a gerar uma forga eletromotriz (fem) na termopilha devido ao
aquecimento desigual das suas sec¢Oes pintadas de cores diferentes; a
fem ¢ proporcional a densidade de fluxo de radia¢do incidente. Um tipo
alternativo de termopilha € a de “trocas térmicas verticais”, sendo a face
superior da placa (exposta a radiagdo) totalmente pintada de preto, com
duas fileiras de jungdes que, devido a forma de construcdo, dissipam
calor absorvido de forma diferente, gerando diferencas de temperaturas
e de fem entre as duas fileiras, proporcional a radiagdo absorvida.

Os pirandmetros de termopilha podem ser “pontuais” (a placa
sensora ¢ circular e muito pequena, da ordem de milimetros ou
centimetros de raio) e “lineares”, com dezenas de centimetros a 1 metro
de comprimento, denominados também de tubos solarimetros, para
medidas da radiag@o no interior de coberturas vegetais , onde a variagdo
espacial de irradidncia solar pode ser grande, causando dificuldades na
amostragem.
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Os pirandémetros pontuais podem, também, ser usados para
medida da radiagdo difusa no ambiente. Para isso, a placa sensora ¢
sombreada, de maneira a evitar a incidéncia de radiacdo direta, pelo uso
de um disco médvel fixo a um brago, que se movimenta equatorialmente
sobre o sensor de acordo com a posigdo do Sol, ou pelo uso de uma
banda metalica cuja posicdo é modificada ao longo do ano, de acordo
com a variagdo da declinagéo solar.

¢) Pirradiometros

Nessa classe encontram-se . os sensores _que medem
simultaneamente radiagdo de ondas curtas e ondas longas, bem como o0s
que medem somente ondas longas.

Normalmente funcionam com o principio de detecgdo termlca
com termopilha. A prote¢do da placa sensora pode ser feita com cupulas
de polietileno especial que permitem a passagem de comprimentos de
onda entre 320 nm e 50000 nm. Ha modelos que ndo utilizam cupulas,
mas necessitam cuidados de manutengdo ¢ minimiza¢do das perdas de
ener gla por convecgdo (ou o calculo empirico dessas peldas para
corrigir a medida).

Dentro dessa classe de sensores, sdo encontrados 0s
pirgedmetros, que medem somente a radiagdo de ondas longas, com
auxilio simultdneo de um piranémetro, ou com uso de um filtro para
eliminar ondas curtas e os pirradidmetros diferenciais (ou saldo-
radiémetros) que medem o balango de energia radiante de ondas curtas
e longas. Ambos os equipamentos medem a radiagdo nos dois
hemisférios, ou seja, permitem a determinagdo dos fluxos ascendentes e
descendentes em uma cobertura vegetal.

8.2. Sensores quanticos

Os sensores quénticos, também denominados de fotoelétricos,
baseiam-se na absor¢do da energia dos fotons pelo sensor e a liberagdo
de elétrons, produzindo uma corrente elétrica proporcional a energia
absorvida. O tipo usado com maior fregiiéncia é o fotovoltaico,
constituido de um fotodiddo de silicio, que tem sensibilidade espectral
entre 400 nm e 1100 nm. Essa resposta espectral deve ser considerada
na aplicagio pratica desses sensores, pois eles podem ser usados como
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piranémetros para medir radiagdo global e sua calibra¢do ¢ importante,
porque depende do espectro de radiagdo que incide na faixa sensora; seu
uso no interior de coberturas vegetais ou sob luz artificial é
problematica. O fotodiddo de silicio € instalado no interior de um
pequeno cilindro de aluminio, no topo do qual hd um difusor de resina
acrilica.

O sensor quantico pode ser usado também para determinar
diretamente a densidade de fluxo de f6tons fotossintéticos recebidos por
uma superficie. Para isso, ele contém um filtro especial que permite a
passagem da banda de 400 nm a 700 nm. A resposta do sensor ¢ tal que
a medida é dada diretamente em pmol (de fétons).m™.s”, independente
do comprimento de onda (portanto, da energia) dos foétons dentro
daquela banda.

- Em relagdo aos termoelétricos, os sensores quanticos apresentam
a vantagem de normalmente terem custo menor, mas apresentam
estabilidade de resposta por um tempo menor (£2% em um ano) e
precisdo inferior (5%).

8.3. Outros aspectos da medida de energia radiante

A radiagio fotossinteticamente ativa (PAR) ou aquela
correspondente a outras bandas especificas, expressas em densidade de
fluxo de energia (W.m™) podem ser determinadas por um radiémetro
termoelétrico com uso de filtros que permitem a passagem da banda
desejada. Varios desses filtros sfo encontrados no comércio. Os
radidmetros termoelétricos podem ser usados, também, como medidores
da radiagdo refletida, desde que sua placa esteja voltada para a
superficie refletora. Normalmente, nos ambientes de medidas utiliza-se
dois pirandmetros em oposi¢cdo, um para a medida da radiagdo refletida
‘e outro para medida da radiago global, denominados de albeddémetros.

Em estudos de energia e plantas, muitas vezes é interessante o
levantamento mais detalhado da radia¢do, por bandas estreitas (por
exemplo, a cada 10 nm) de comprimento de onda. Nesse caso, usa-se
um espectro-radiémetro.

O uso de grandezas fotométricas em estudos das relacSes planta-
energia ndo € recomendado, pelo fato de serem baseadas na resposta
espectral do olho humano a radiagio. Ha equipamentos para medidas
desse tipo de grandezas, principalmente da iluminancia (ou
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espectral do olho humano a radiagdo. Ha equipamenjcos para rpechdas
desse tipo de grandezas, principalmente da 11um1na.mc3a‘ (ou
iluminamento) de superficies, que funcionam com o principio da
fotoeletricidade, denominados fotémetros ou luximetros. N

A medida dos componentes do balango radiativo em‘SI,l,p?rfICIGS
vegetadas necessita bom conhecimento ndo somente dos~ principios dos
sensores, mas também de detalhes de sua operagao, permitindo
minimizar erros e decidir escolha de equipamentos. Muitas vezes, a
geometria de medida ¢ importante. O leitor pode enconfrar malores
detalhes em Fritschen e Gay (1979) e Guiot (1999). Detalhes quanto a
microclimatologia da radiagdo (portanto, em escala d~e uma planta
arborea, por exemplo, ou de uma comunidade vegetal) sdo encpptrados
em Monteith e Unsworth (1990). Técnica interessante de .me,dildas,do
saldo de radiacdo e de densidade de fluxo de fétons fotossintéticos em
copas de arvores € descrita em McNaughton et al. (1992).
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10. EXERCICIOS

1. Em um dia de verdo, sem nebulosidade, a irradifncia solar global
em um local atinge 1100 W.m™. Estimar o valor correspondetnte da densidade
de fluxo de fétons fotossintéticos (em pmol.m™.s™), considerando que 45% da
irradidncia global encontra-se na banda de radiagdo fotossinteticamente ativa
(adotar A = 555 nm, no vacuo, como representativo da banda).

2. Estimar: a) o saldo instantdneo de radiagdo de uma folha exposta a
pleno sol e na posigdo horizontal, sendo a irradidncia solar global medida no
instante de 750 W.m™>. A folha teri absortincia para ondas curtas de 0,60,
refletdncia das superficies adjacentes igual a 0,15, absortdncia da folha para
infravermelho termal 0,95. A temperatura da folha é 23 °C e temperatura
efetiva da atmosfera (“céu”) é igual a -18°C.

b) a porcentagem da radiagdo total absorvida que é dissipada por
emissdo da folha.

c) a densidade de fluxo de energia dissipada por condugdo/convec¢do
pela folha nesse instante, se a velocidade do vento é de 1,2 m.s” e a dimensdo
da folha no sentido do vento é 10 cm. Adotar K* = 0,0259 W.m™.s™".

d) a densidade de fluxo de energia dissipada por calor latente de
vaporizagéo e a correspondente densidade de fluxo transpiratorio, considerando
ocorréncia de ¢ondi¢bes de equilibrio dindmico.

3. Tem-se uma folha exposta a radiagdo solar direta, na posi¢do
horizontal, em um momento em que a irradidncia solar global ¢ 960 W.m™.
Essa folha tem absortancia para ondas curtas de 60%, a refletincia média das
adjacéncias é 18%, a temperatura do ar turbulento é 21°C, a temperatura efetiva
de emissdo das superficies adjacentes é 22 °C e a temperatura efetiva de
emissdo da atmosfera é -23 °C. A velocidade do vento na altura da folha ¢ 2,0
m.s” e a dimensdo da folha na diregdo do vento é 9 cm. A medida da densidade
de fluxo de transpiragio da folha no instante indicou 6,0 mmol.m™.s™.

a) Estimar a temperatura da folha, assumindo que nas condigdes -de
equilibrio toda - energia absorvida deve ser dissipada por emissdo,
condugio/convecgdo e evaporagdo (desprezar o armazenamento de energia).

b) -Suponha que essa mesma folha estivesse localizada no interior do
dossel vegetativo, protegida da insolagdo direta e do vento, fazendo com que a
dissipagdo de calor por condugdo/convecgdo fosse desprezivel. Se a irradidncia
dessa folha em um instante é 90 W.m™, sua absortancia de ondas curtas é de
30% e a refletincia das adjacéncias € 40%, qual é o balangco de energia
radiante (saldo de radiagdo) da folha nessas condigdes, se toda a radiagdo
absorvida no infravermelho € re-emitida?
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BALANCO HIDRICO DA PLANTA

1. INTRODUGCAO

O balanco hidrico das plantas significa a contabilidade gqt1’e~os
ganhos e as perdas de agua em uma planta, condicionando as variagdes
do armazenamento e do estado hidrico dos seus érgdos ao longo do
tempo. A variagdo de armazenamento ¢ conseqiiéncia da defasagem
temporal entre a absor¢do de dgua € a perd'a na fa§e ‘de vapor pela‘l
planta, que conduz ao desenvolvimento de déficits h1drlcos~ m‘u’a}n'os a
curto e a longo prazos. A figura 9.1 ¢ um exemplo da evolug@o dlgrla Ele
fluxo de seiva no caule a cerca de 30 cm acima do solo e da transpiragdo
em macieira com 3 anos de idade, em casa de vegetagdo, .mostrando a
defasagem temporal entre 0s dois fluxos, com a transpiragao sgndp
maior desde o periodo da manhd até parte da tarde, para depO}s ir
diminuindo até o periodo noturno, permitindo a recuperagéo do déficit
hidrico que se instalou durante o primeiro periodo citado. o ﬂ_uon Qe
seiva, medido logo a jusante do sistema radicular, reflete a resistencia
das raizes a absorgdo e ao transporte de agua. o

A magnitude das variagdes de armazenamento ¢ do préprio
déficit hidrico da planta depende, portanto, de um conJunto'd_e fatores
que afetam a absorgdo € a transpiragao. Eles-podem ser _d1v1d1dos, a
grosso modo, em fatores do ambiente e fatores da propria planta. A
seguir, far-se-a uma discussdo sobre tais fatores’ separando-o0s de acordo

com seus efeitos sobre cada processo.
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: Figu.ra 9.1j Va.rie‘yg:ﬁo_ diaria do fluxo de seiva e do fluxo transpiratério ao longo
do dla em macieira. Adaptado de Valancogne e Nasr (1989).

2.FATORES QUE AFETAM A ABSORCA A
B ANT AS ‘ CAO DE AGUA PELAS

2_.1. Fatores ambientais
2.1.1. ‘Disponibi//dade hidrica no solo

A taxa de movimento de 4gua em direcdo as raizes é dependente
do gradiente de potencial da agua entre o solo e a superficie radicular
bem como da condutividade hidraulica desse caminho, como se discutiu,
no ca:pl'tulo sobre transporte nas raizes. As propriedades basicas do solo
relalc_lonadas ao transporte sdo textura, estrutura, porosidade e teor de
CO]?ldeS que dete_rminam,. também, a sua capacidade de armazenamento
de dgua disponivel (CAD) as plantas.

' O conceito de 4gua no solo disponivel as plantas ¢ motivo de
dlscu§sﬁo ha longo tempo. Nas décadas de 40 e 50 do século passado
definiu-se 4gua disponivel como a quantidade existente no solo entre os
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pontos (de umidade ou de potencial da agua do solo) de capacidade de
campo e de murcha permanente, sendo que a partir dos trabalhos de
Veihmeyer e Hendrickson (1949, 1950) adotou-se a teoria de que dentro
desses limites a dgua do solo seria plenamente disponivel as plantas,
ndo ocorrendo restrigdo ao crescimento vegetal. Entretanto, tornou-se
evidente em trabalhos realizados posteriormente que a planta tem seu
crescimento afetado antes do "ponto de murcha" ser atingido.

Atualmente, considera-se que a umidade ou o potencial da dgua
do solo ndo s@o suficientes, por si sd, para explicar a disponibilidade
hidrica, visto que durante o transporte de d4gua hd uma interagéo entre o
solo, a planta e a atmosfera, que atuam como um sistema continuo,
sendo que a absorcdo ¢ funcdo ndo somente das condi¢Bes fisico-
hidricas do solo, mas também de fatores ligados ao sistema radicular
(densidade e profundidade profundidade das raizes), e a parte aérea da
planta (principalmente area foliar) e a propria demanda atmosférica.
Essa interagdo ¢ extremamente dindmica, nfo permitindo a adog8o de
conceitos baseados na &gua em equilibrio no solo. Uma boa
aproximagdo € usar o conceito de “dgua prontamente disponivel", que
representa a lamina de dgua no solo que ndo induz déficit hidrico
permanente na planta e envolve o tipo de solo, de planta e de condi¢des
de demanda atmosférica. :

A lamina de agua prontamente disponivel ¢ dependente do tipo
de solo e da profundidade efetiva do sistema radicular. A capacidade de
agua disponivel (CAD) varia em torno de 50 a 200 mm por metro de
profundidade para solos de textura grossa a.solos.de textura fina,
respectivamente. Apenas uma fragdo dessa capacidade € prontamente
disponivel, variando entre aproximadamente 15 a 80% da CAD em
fungdo da espécie e das condigdes de demanda hidrica da atmosfera. A
demanda hidrica atmosférica € considerada nesse caso, porque ela
condiciona a transpiragdo. Quanto maior a demanda, maior a exigéncia
hidrica da planta e maior deve ser a disponibilidade de 4gua no solo
para atendé-la sem provocar déficit, ou seja, a fragdo de agua
prontamente disponivel a planta deve ser maior. Em outros termos,
quanto maior a demanda, uma fragdo menor da agua disponivel do solo
pode ser esgotada para que ndo ocorra a deficiéncia hidrica.

i
!
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2.1.2.Temperatura do solo

Dependendo da latitude, o solo pode atingir temperaturas
bastante baixas ou bastante altas ao longo do ano, afetando a absor¢éo
de 4gua. Em. latitudes: médias e altas tem-se estudado o efeito de
temperaturas baixas. Desde o século XVIII sabe-se que o resfriamento
do solo causa diminui¢do da absor¢do de 4gua pela planta e,
consequentemente, da transpiragdo. Hé& grandes diferencas de
comportamento entre as espécies, Considerando a transpiragdo em
periodos de 24 horas como représentativa da absor¢@o de agua pelas
raizes, observou-se um decréscimo acentuado e de forma ndo linear dos
seus valores com a reducdio da temperatura do solo: em um tipo de
repolho, a transpiragdo reduziu-se para cerca de 63%. 53% e 33%
daquela a 25°C, enquanto em melancia a temperatura do solo a 1°C fez a
transpiragdo cair a cerca de 1% daquela a 25°C (Kramer e Boyer, 1995).

Ha indicagBes de que temperatura do solo abaixo de 15°C pode
ter um efeito acentuado na absor¢do de 4gua pelas raizes de citros
(Ramos e Kaufmann, 1979), em conseqiiéncia da diminui¢do da
condutividade hidraulica das raizes. Considera-se que essa diminui¢&o
ocorre tanto por aumento da viscosidade da dgua, como também pela
diminui¢@o da temperatura do solo que afeta toda a atividade do sistema
radicular (Kriedmann e Barrs, 1981; Sinclair e Allen Jr., 1982;
Syvertsen e Lloyd, 1994). Discute-se, também, que pelo menos em
parte essa diminui¢do da condutividade hidraulica ocorre por efeito
sobre a permeabilidade das membranas celulares por mudangas
bioquimicas, possivelmente devido ao aumento dos 4acidos graxos
insaturados. A diminui¢do da absor¢do quando ha resfriamento €
acompanhada por reducdo da condutancia estomatica e do potencial da
agua da folha, havendo discussdes se esse efeito de resfriamento da raiz
sobre a fisiologia da parte adrea seria ou nfo ligado a sinais n#o
hidraulicos (sinais quimicos) enviados das raizes as folhas.

A reducfo do crescimento radicular e da atividade metabdlica
também sfo fatores que diminuem a absor¢do de dgua. Uma hipdtese
aventada ¢ de que a redugdo metabolica diminui o acimulo de sal na
raiz afetando, portanto,.a forga motriz para a absorcdo osmética. Pode
haver decréscimo, também, do coeficiente de permeabilidade, além de
aumento da resisténcia a absorgéo passiva.
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Sobre o efeito de alta temperatura, Franco (1958) encontrou os
valores mostrados na figura 9.2 para  cafeeiro, i{ldican(’io uma
temperatura no ambiente radicular Otima para a absor¢do de agua em
torno de 33° C para a espécie. Os dados dessa figura mos:crarn que ha
um limite superior de temperatura acima do qual também ha redugdo <~ia
absorcdo. Entretanto, algumas espécies ndo mostram essa reducdo
mesmo a altas temperaturas, Como em cactaceas. :
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Figura 9.2. Variagdo da taxa de transpirag@o de'_ chfeeiro (cor;sideragia
representativa da absorgao dgua) com a variat;aq Vda’ temperatura do melo
radicular, mantendo-se constante a temperatura do ar. Fonte: Franco (1958).

2.1.3. Aeragédo do solo

A ma-aeracdo do solo diminui a absor¢@o de dgua pelgs raizes. O
efeito ¢ variavel entre espécies, havendo aquelas como 0 cipreste, nas
quais a inundag@o afeta pouco a absor¢do, enquanto em outras, como
Pinus taeda e zimbro (Juniperus virginiana), ha reducgdo acentuada. Em
cafeeiros em solucdo nutritiva, Franco (1970) observou mur.c'ha dag
folhas em poucas horas quando a aeracdo da solugdo nutr1‘g1v§ fgl
interrompida. Essa redugio pode resultar do aumento da resisténcia
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radicular ao transporte hidrico no sentido radial e da diminuicio da
absorcio salina,. alterando a forca motriz de origem osmotica. ’

Sob condicSes de inundacdo, hd modifica¢Ses anatdmicas como
por exemplo, formagdo de raizes adventicias ¢ hipertrofia do caule juntc;
a .hnha da 4gua, indicando que deve haver variacSes hormonais (ABA
etileno, etc). Ocorrem, também, transformacdes quimicas complexas’
que podem causar injurias na raiz. A parte aérea acaba sendo afetada. o
que pode levar ao fechamento estomatico. ’

2.1.4. Concentragéo da solugéo do solo

. Altas concentraces salinas da solucdo do solo podem reduzir o
crescimento da planta, havendo diferengas entre espécies quanto 4
tolerancia aos sais. Essa redugdo tem sido atribuida em parte a reducdo
da a.bsorg:eio hidrica pelas raizes, embora Kramer e Boyer ( 1935)
considerem tz_il hipétese uma simplificagéo, porque as raizes continuam
a ab§01‘ver Sa1s mesmo com a redugfo do fluxo hidrico. de maneira que
as dlfgrengas de potencial osmético entre solo e raiz de’vem permane?:e
aproximadamente constantes em grande gama de variagio dc:
concentragdo da solugio do solo. Aqueles autores sugerem, também
que a r.edug:éo do crescimento pode estar mais ligada a:)s efeitosj
metabo}mos de acimulo de sais. N#o se deve esquecer, também, que
certos ions podem reduzir o crescimento em espécies ,sensiveis’(qor
exqmplo, hé espécies mais ou menos sensiveis a cloretos que a sulfalzos
€ vice-versa). Ha alguma evidéncia experimental de que a deficiéneia de
N e P pode reduzir a permeabilidade das raizes. Sabe-se entretanto, que
em solugdes concentradas ha reducdo da permeabilida’de das 1‘ai£eci, a
agua, mas deve-se ressaltar que plantas nessas condi¢des podem manter

turgesce,nC}a por ajuste osmético, por exemplo, ou por possuirem
caracteristicas de suculéncia.

2.2, Fatores da planta

Referem—se basicamente & eficiéncia do sistema radicular em
absorver 4gua, que depende da extensdo e da superficie radicular, bem
como de sua permeabilidade (ou condutividade) hidraulica. ,

A}Ape.rmeal_bilidade depende da idade e do sistema radicular, em
consequencia principalmente do grau de suberizagdo que as raizes ;nais
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velhas podem atingir e da propor¢do entre raizes velhas e novas. Fiscus
e Markhart (1979) verificaram que a condutincia hidraulica do sistema
radicular de pléntulas de feijdo variou de forma néo proporcional com o
aumento da 4rea superficial das raizes e com o crescimento da planta,
atingindo um valor maximo em torno da idade de 15 dias, mas
diminuindo bastante apds esse periodo, embora a superficie radicular
estivesse ainda aumentando acentuadamente. J4 foi discutido, também,
que fatores ambientais como temperatura, aera¢fo e concentragio salina
também podem afetar a permeabilidade hidraulica das raizes.

A extensdo e a ramificacdo do sistema radicular variam
enormemente entre espécies e com as diferentes condi¢des fisicas do
solo. Nutman (1934) estimou que um cafeeiro de 3 anos de idade nas
condigdes em que ele trabalhou tinha 28.000 m de raizes! . A
profundidade que o sistema radicular atinge é importante, pois permite a
sobrevivéncia das plantas quando boa parte da agua ja foi esgotada nas
camadas menos profundas do solo. A ramificagdo pode ser expressa
pela densidade de raizes, representando o comprimento das raizes por
unidade de volume de solo. Embora o aumento dessa densidade possa
significar um aumento da resisténcia no sentido axial da raiz, esse
aumento € proporcionalmente pequeno e suplantado pela diminuigdo da
resistividade (resisténcia por unidade de comprimento) axial em raizes
novas. Além disso, o aumento da extensdo do sistema radicular permite
uma melhor exploracio da dgua do solo.- A 4rea das raizes disponivel ao
fluxo é aproximadamente proporcional & "densidade de raizes". Desse
modo, um sistema radicular profundo e bem ramificado obviamente
representa uma vantagem para a sobrevivéncia em condi¢des de seca.

Nos modelos de absor¢do de dgua pelo sistema radicular, tem-se
adotado a densidade de raizes como uma varidvel importante, embora
outros fatores, como a permeabilidade diferencial das raizes com a
idade e a variagdo espacial nfio permitam que ele seja a variavel ideal
nesse tipo de estudo. Lafolie et al. (1991) e Bruckler et al. (1991)
apresentaram um modelo em que a densidade pura e simples de raizes €
substituida por uma distribuigdo espacial e pelo nimero de raizes ativas,
sendo possivel, entdo, considerar uma distribui¢do desuniforme das
raizes no solo na modelagem da absorgéo.

i
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3. FATORES QUE AFETAM A TRANSPIRAGAO

A taxa de transpiragdo & afetada por fatores do ambiente e da
propria planta. Os fatores atuam de forma direta sobre a perda de agua,
mas também podem exercer sua agdo indiretamente através do efeito
sobre o comportamento estomdtico, como acontece com a luz, a
umidade do ar, o vento, as condi¢des hidricas e térmicas do solo. Na
discussdo a seguir trata-se primeiro dos efeitos dos fatores do ambiente,
para depois serem discutidos os fatores da prépria planta.

3.1. Fatores do ambiente

3.1.1. Balango de energia radiante

Além do seu efeito sobre o comportamento estomatico, a
radiagdo solar ¢ a fonte primdria de energia para a transpiragdo.
Conforme discutido no Capitulo VIII, os processos de absorgdo, re-
irradiagdo e reflexdo da energia solar pelas folhas e suas adjacéncias,
‘bem como o transporte da energia por advecgdo, condicionam o balango
de energia das folhas. O saldo de energia radiante é, em parte, dissipado
basicamente por processos convectivos de calor sensivel e por
evaporagdo da dgua (calor latente).

Sendo a radiagdo solar a fonte energética dos processos acima
descritos, € de se esperar que a curva diaria de transpiragdo acompanhe
aproximadamente a curva de irradidncia global, como pode se ver na
figura 9.3. Na figura, a transpira¢@o foi considerada como igual ao fluxo
de seiva horério no caule préximo ao solo (o que € uma aproximagao),
determinado pelo método de balango de calor, em pomar de macieira
irrigado. A transpiragdo é expressa como uma lamina de dgua (mm), ou
seja, o volume médio de dgua transpirado pelas arvores, por unidade de
area. O volume médio por arvore foi calculado a partir de medida em 6
4rvores representativas do pomar. E mostrada, também, na figura a
curva de radiagdo solar efetivamente absorvida pela vegetagéo, estimada
através de um modelo. A defasagem entre a curva de transpira¢éo e a de
irradidncia na parte de manha foi imputada a presenga de orvalho nas
folhas nesse periodo (Valancogne e Nasr, 1993).

Nio se deve esquecer, também, que ha relagdo entre a irradiancia
solar global e o déficit de pressdo de saturag@o de vapor d' 4gua do ar. A
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temperatura do ar e a da folha estdo relacionadas~ao balango’ d? energia
radiante, enquanto que a concentragdo de saturac@o de vapor d' d4gua no
interior da folha e na atmosfera sdo dependentes da tempel‘atura. Desse
modo, as diferengas de concentragdo de vapor, condicionantes do fluxo
entre os sitios de evaporagdo e a atmosfera turbulenta, acabam se’n.do
afetadas pela energia radiante. Assim, quando o cor}trol~e estpmatlco
passa a atuar, as curvas de irradiancia solar e de transpiracao deixam de
variar em fase.
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Figura 9.3. Curso diario da transpira¢do (TR) e da irradiancia solar global (Rg‘)
em pomar de macieiras irrigadas no sudoeste da Franga. Rgabs refe’re-se a
estimativa da radiagdo solar efetivamente absorvida pela copa das arvores.
Adaptado de Valancogne ¢ Nasr (1993).

3.1.2. Umidade do ar e vento

As equagdes de fluxo descritas a partir da 1% lei de Fick
mostraram que o gradiente de concentra¢do de vapor entre' a folha e .a
atmosfera répresenta a forga-motriz do ﬂuxo‘de‘va}por d' 4gua entre
ambas, de modo que a umidade do ar afeta diretamente a taxa
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transpiratéria. Por outro lado, foi discutido no capitulo VII que a
espessura da camada-limite ¢ inversamente proporcional a raiz quadrada
da velocidade do vento, cujo acréscimo aumenta a condutincia difusiva
da camada-limite. Além disso, a velocidade do vento afeta o transporte

7

de vapor d 'agua no ar turbulento.
3.1.3. Temperatura do ar

A temperatura da folha tende a acompanhar a do ambiente. O
aumento da temperatura do ar e da folha tende a aumentar a diferenca
de concentragdo de vapor folha-ar, de modo que mantidos constantes os
outros fatores que afetam a perda de 4gua, como as condutincias
difusivas na via de fluxo, o aumento da temperatura do ar tende a
provocar um acréscimo da transpiragfo, até o ponto em que a regulacéo
Zstc?rnética passa a atuar no sentido de néo permitir uma perda excessiva

e agua.

3.1.4. Disponibilidade hidrica

As condigbes hidricas das folhas estdo associadas com a
disponibilidade hidrica no solo e com os fatores que afetam a absorgdo
de 4gua pelas rafzes: Além disso, possivelmente ha um efeito direto de
disponibilidade de 4gua no solo sobre a condutincia estomatica quando
ocorre estresse hidrico, conforme discutir-se-4 posteriormente.

O efeito do potencial da agua da folha sobre o comportamento
estomatico e, portanto, sobre a condutincia difusiva da folha, ¢é
aprecidvel e serd visto na discussdo sobre fatores da planta que afetam a
transpiragdo.-

3.2. Fatores da planta

Os fatores da planta que afetam a transpiragdo referem-se as
folhas (tamanho, forma, orientagdo, exposi¢do, anatomia, caracteristicas
de superficie, nimero e dimensdes dos estdmatos) e ao sistema
radicular. Os fatores que afetam a absorgfo pelas raizes ja foram
discutidos, mas neste item as dimensbes do sistema radicular serdo
novamente consideradas quanto ao aspecto da sua relagio com a area
foliar. A estrutura e dimensdes dos vasos do xilema também contribuem

L. R. Angelocci ' 243

para diferenciar as espécies quanto ao fluxo de agua €, portanto, quanto
a transpiracdo, como discutido no item sobre transporte de dgua na fase
liquida, quando se informou que, em média, espécies arboreas de
porosidade em anel apresentam fluxo maior do que-as de porosidade
difusa e do que as gimnospermas. Deve-se lembrar que caules novos
apresentam transpiragdo, que também ocorre através das lenticelas de
caules velhos, mas sua magnitude ¢ desprezivel em relagdo a
transpiracdo foliar. o

Nos itens seguintes serdo discutidos os fatores da planta relativos
as folhas. Em vérios casos esses fatores guardam relagdo ‘com os d
ambiente, como no caso da regulagdo estomatica. :

3.2.1. Tamanho e forma das folhas

A densidade de fluxo (fluxo por unidade de 4rea) de transpiragdo
¢ afetada pelo tamanho e forma das folhas, através do efeito sobre a
camada-limite, conforme se verificou no estudo de transporte de adgua.
no estado de vapor. O aumento das dimensdes de uma folha provoca o
aumento da resisténcia da camada-limite para uma determinada
velocidade do vento; por exemplo, um aumento da dimensdo ‘de 1 cm
para 5 cm na dire¢do em que sopra o vento, faz com que a espessura da
camada-limite seja dobrada, com aumento proporcional da resisténcia
difusiva dessa camada. Assim, mantidas idénticas outras condi¢es que
afetam a perda de agua, folhas menores tendem a transpirar mais pot
unidade de area. Essa maior perda pode, apds algum tempo, levar mais
rapidamente a um certo grau de déficit hidrico na folha, que causa
diminui¢o da abertura estomatica, regulando a maior perda de 4gua .

A forma da folha também afeta a resisténcia da camada-limite.
Lembre-se que as equagdes de espessura da camada limite indicadas no
Capitulo VII aplicam-se para uma folha plana, fornecendo apenas um
valor estimado, ja que os coeficientes K apresentados nas equagdes -
podem mudar bastante com irregularidades, ondulages ou tendéncia a
enrolamento, tremulagdes, turbuléncias da folha, além de mudar
também com a sua forma (plana, acicular, etc).
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3.2.2. Orientagdo e exposigcado das folhas

A orientagdo e a exposi¢do das folhas afetam a transpiragdo
porque .estdo relacionadas ao angulo de incidéncia dos raios solares
sobre elas e, também, porque pode haver modifica¢do com relagdo a
incidéncia de vento. Em um dossel com folhagem densa, os efeitos de
mutua prote¢do das folhas quanto a radiagdo solar e vento sdo grandes.

A maioria das plantas tende a ter suas folhas orientadas
aproximadamente na perpendicular a incidéncia média dos raios solares,
porque isso favorece a fotossintese, embora contribua para o aumento
da transpiragdo. Em algumas espécies as folhas sfo orientadas quase
paralelamente ao angulo médio de incidéncia dos raios, noutras essa
situa¢@o ocorre em periodos do dia de maior irradidncia solar.

Hé4 uma série de mecanismos pelas quais as folhas de certas
espécies podem diminuir tanto a carga de energia radiante como a perda
de 4gua como, por exemplo, ao se posicionarem paralelamente aos raios
solares. (paraheliotropismo) devido a variagdo da turgescéncia do
pulvino, ou ao se enrolarem, sob estresse hidrico acentuado.

3.2.3. Qarécter‘isticasda. superﬁéie foliar

Uma das caracteristicas importantes da superficie foliar € a
presenca da cuticula, a camada relativamente impermeéavel a agua e
constituida de cutina e cera. Sua composi¢do e espessura sdo varidveis
entre espécies e, dentro de uma espécie ou variedade, variam com as
condi¢des do -ambiente, tendendo a terem mais cutina e cera, se
formadas em ambientes secos, bem como com a idade (cuticula mais
fina em folhas jovens).

» Em plantas de sombra com cuticula fina, a transpiragdo cuticular
chega a representar 30% da transpirag#o total durante o periodo diurno,
enquanto que em suculentas. de deserto ela ¢ desprezivel (Sutcliffe,
1979). Franco (1970) calcula que para cafeeiro ela representa em média
15% em relagdo a estomatica.,

Outra caracteristica de superficie de interesse € a presenca de
pilosidade, que pode afetar o balango energético e o fluxo de calor
latente, como discutido no Capitulo VIIL.
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3.2.4. Estrutura anatémica

Ja se discutiu que a estrutura anatémica das folhas varia bastante
entre espécies. Além disso, pode haver variagdes da estrutura entre
folhas de uma mesma planta, induzidas pelo nivel de irradidncia a que
estdo submetidas durante o crescimento, sendo tipicas as diferencas
entre folhas “de sol” e folhas “de sombra”. As primeiras contém uma
camada a mais de células paligadicas, que se apresentam muito mais
"compactas" que as de folhas de sombra, tendendo a ter sistema
vascular mais desenvolvido e cuticula mais espessa. As folhas de sol
sdo normalmente menores e mais grossas que as de sombra.

Em fun¢do dessas diferen¢as anatomicas, folhas de ambientes

secos possuem caracteristicas xeromorficas, em O0posigdo  as
mesomorficas tipicas de ambientes sem deficiéncia hidrica acentuada.
As xeromorficas tem caracteristicas que se -aproximam daquelas das
folhas “de sol” e as mesomorficas daquelas de sombra. As xeromorficas
apresentam uma alta relag@o entre suas superficies interna e externa,
tendo extensdes ligando o feixe vascular & epiderme e cuticula espessa.
Nas folhas de sombra pode haver mais clorofila por cloroplasto,
originando sua cor verde mais intensa do que as de sol. Tais
modificages podem levar a diferentes graus de eficiéncia de absorgdo
de certos comprimentos de onda de energia radiante entre os dois tipos
de folhas. »
Embora se assuma que as folhas mesomorficas devam perder
mais agua que as xeromorficas sob determinada condigdo ambiental,
por terem maior volume de espagos internos de ar e cuticula menos
espessa, verifica-se que em condi¢des hidricas satisfatérias a densidade
de fluxo de vapor d'dgua de certas espécies com folhas de cardter
xeromorfico ¢ da mesma magnitude e até maior do que as de espécies
com folhas do tipo mesomoérfico. A maior economia de agua das
xeromorficas manifesta-se em condi¢Ses de estresse hidrico, quando os
estomatos se fecham e as perdas hidricas através da cuticula espessa
tornam despreziveis as perdas de vapor.

Nio ha ainda defini¢8o do grau em que as variagdes de estrutura
das folhas afetam a transpiragdo. A constatagdo de que, sob condigdes
de bom suprimento hidrico, as do tipo xeromdrfico podem transpirar
tanto ou mais por unidade de 4rea que as mesomorficas € explicada pelo
fato de terem uma maior relagdo superficie interna/superficie externa.
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Assim, a maior superficie do tecido do mesofilo por unidade de éarea
foliar favorece a perda de dgua (isto se explica caso se aceite a teoria de
que os sitios de evaporag@o encontram-se na superficie do mesofilo).
Além disso, deve-se considerar que as extensdes do feixe vascular nas
xeromorficas facilitam o transporte de dgua até a epiderme. Em
contrapartida, o maior volume de espago interno de ar nas folhas do tipo
mesomorfico promove uma menor resisténcia a difuséo de vapor.

3.2.5. Area foliar

Evidentemente, a transpiragio de uma planta (fluxo de vapor d'
agua por planta por unidade de tempo) depende da sua area foliar. Ha
tendéncia de aumento da transpira¢do por planta ou por uma cobertura
vegetal, em fun¢io do aumento da area foliar. E comum definir-se o
indice de-area foliar (drea de folhas/unidade de superficie média de
terreno ocupado pelas plantas) e relaciond-lo com evapotranspiragéo,
principalmente em culturas anuais. Em pomares com grande
espagamento, tem-se usado também a area de proje¢do da copa como
base para a defini¢do do indice de area foliar.

Devido ao grande numero de fatores que afetam a transpiracéo,
principalmente aqueles do ambiente como energia radiante e vento,
nem sempre se encontra em coberturas vegetais uma relag@o linear entre
densidade de fluxo de vapor d'dgua e éarea foliar em toda a gama de
variagdo dessa ltima variavel.

Em comunidades de plantas perenes como pomares e florestas, a
relacdo entre transpirag@o e area foliar € bastante dependente dos fatores
acima citados, visto que o aumento de superficie foliar pode levar a uma
condi¢do de acentuada auto-protecdo a partir de um certo valor de area
foliar, afetando a transpiragéo.

Ha estudos mostrando que a remog@o de parte da area foliar néo
se traduz em redugdo proporcional na densidade de fluxo de
transpiragdo. Com a diminui¢do da &rea foliar hd aumento nessa
densidade, sugerindo-se que isso ocorre devido a maior exposi¢do de
area foliar a radiacdo e a variagdo na interagdo do vento com a
vegetacdo com o raleamento da folhagem, bem como provavelmente
por modifica¢fo na relagdo area foliar-area de raizes.

A figura 9.4 mostra um exemplo de relag¢@o entre fluxo diario de
seiva bruta por planta, considerado como equivalente ao fluxo

L. R. Angelocci 247

transpiratorio, e area foliar em macieiras adultas. Na gama de varlagao

de area foliar encontrada (4 a 21 m2) a rel_ag:éo é linear, varlandoda
declividade das retas de acordo ‘com as condlc;qes de.’den}an a
atmosférica no dia. Entretanto, ndo é possivel extrapolar se a linearidade

: 2
da relacdo ocorreria para drea foliar por planta acima de 21 m".

80 r -
30 A-0R19 Y =0786.X R;=0722 Q:g;/“l)z z =0849.X R;=0976 ) )
B - 0822 Y =1416.X R; =0903 oo M o N
C - 0817 Y =1596X R = 0906 70t Doz
D - 0R/04 Y =1927.X R =0949

04.
E=0713 Y =2829.X R =0907

(L.dia'l)N

Q 15+

flay]

On

<

'g_‘m-

a

S

~

00 14 0 . 5 10 15 .- 020

) oy
Area foliar (m”)

Figura 9.4. Relagdo entre transpiragdo e area folia}r.por planta em mamelratsé
para varios dias com diferentes demandas atmosféricas. Cada reta represen

um dia com diferente demanda hidrica da atmosfera, sendo A. o dia de menor
demanda e assim sucessivamente. Adaptado de Angelocci e Valancogne

(1993).
3.2.6. Relagéo éarea foliar-sistema radicular

A relagio entre a area foliar e as dimensdes f_io. 's.istema radicular
como fator a afetar a transpiragdo ¢ considerada ma,'u.s importante do que
a propria area foliar isoladamente, visto que .ha defasage{n ffntredz
transpiragdo € a absorgao de 4dgua durante um dia. Se’ a r‘elag,:ao. area d
raizes-area foliar é baixa, pode-se desenvolver um déficit hidrico mais
acentuaEclig'geral, ha evidéncias que plﬁntulag dg ’é1y01‘es ser¢n1 mais oS
efeitos de uma relagdo raiz-parte aérea desfavoravel do que gramineas €
herbaceas (Kramer e Boyer, 1995).
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3.2.7. Estbmatos

A importancia dos estdmatos no controle do fluxo de vapor d’
dgua da folha foi discutida no capitulo sobre transporte de &agua,
verificando-se que a condutancia foliar & difusdo de vapor depende da
densidade de estdmatos e do grau de abertura dos mesmos.

A regulagfo da abertura estomatica € um processo extremamente
complexo, envolvendo fatores do ambiente e da prépria planta. Alguns
fatores do ambiente que afetam diretamente a transpiragdo por terem
relagdo com o déficit de pressdo de vapor folha-ar, como a irradidncia
solar, a umidade e a temperatufa do ar, também concorrem para a
regulagdo estomatica, afetando a condutincia a difusdo de vapor da
folha.

O mecanismo de abertura e fechamento dos estdmatos ndo ¢
ainda completamente entendido. A teoria mais aceita ¢ de que esse
processo ocorre em fungdo da mudanga da turgescéncia das células-
guarda, em resposta ao influxo e efluxo de sais, principalmente K, do
vacuolo. A concentra¢do de fons ¢ contrabalancada, pelo menos
parcialmente, por anions organicos ¢ inorgénicos (por exemplo, malato
e cloreto). Esse processo de aumento de cations e dnions ocorre por
transporte ativo através das membranas e por reagdes bioquimicas,
envolvendo o metabolismo de carbono. Embora se acredite no
envolvimento do metabolismo de carbono nas células-guarda através do
amido como fonte de compostos orgénicos, pelo menos em células de
cebola ndo se constatou a presenga daquele composto.

Ha evidéncias, também, de que substdncias reguladores de
crescimento estejam envolvidas, como o 4cido abscisico (ABA) e
citocininas, embora o mecanismo de agdo nfo seja conhecido. Uma
hipétese € que o ABA, por exemplo, alteraria o transporte de H+ ¢ o
teor de solutos das células-guarda. O fechamento de estdmatos ocorre
por perda de K™ em conexdo com os niveis de ABA em torno das
células-guarda, que podem produzir ou inativar esse regulador de
crescimento. ' :

A grande dificuldade para se entender a regulacdo da abertura
estomatica € que ela esta relacionada a um grande ntimero de fatores do
ambiente € da propria planta, com resposta para cada fator nem sempre
inteiramente conhecida e com a agravante de que pode haver interagdes
dos efeitos desses fatores.
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Os fatores do ambiente que reconhecidamente afetam a abertura
estomatica s3o a irradidncia solar, a temperatura, a umidade e a
concentragio de CO5 do ar, além da umidade do solo. Ha evidéncias de

que a partir de um certo valor, a velocidade do vento promove o
fechamento estomatico, embora ndo se saiba se ocorre um efeito direto
ou indireto a partir de outros fatores. '

Os fatores da planta que afetam o comportamento estomatico sdo
o estado de hidratagdo da folha, o balango de fitohorménios e fatores
ligados a fenologia da folha.

3.2.7.1.Efeitos da luz, concentragdo de COy, temperatura e umidade do
ar

A figura 9.5 mostra exemplos de relagdo entre a conduténcia
estomatica e a densidade de fluxo quantico de radiagdo para varias
espécies (Turner, 1991). Observa-se que hd um acréscimo hiperbdlico
de g'« com o aumento da densidade de fluxo quéntico, sendo que o
valor maximo ¢ variavel com a espécie. O tempo de resposta a luz ¢
variavel entre as espécies: milho responde em alguns segundos a
passagem de nuvens, enquanto alamo amarelo responde em 40 minutos.

As respostas dos estdmatos & luz tem sido consideradas

conjuntamente com as respostas a concentragdo de COj. A luz afeta

diretamente a abertura estomatica, acreditando-se na existéncia de dois
fotorreceptores, um sensivel a comprimentos de onda correspondentes a
vermelho e vermelho distante, outro a violeta e ultravioleta. Sabe-se,
também, ser possivel promover abertura no escuro pela remogéo do
CO, da atmosfera interna da planta, indicando que o efeito da luz

poderia estar associado ao balango de C, este dependente de energia, a
qual em ultima analise tem por fonte a radiagéo solar.
A diminuigdo da concentragdo de COp da atmosfera interna de

folha como conseqiiéncia da fixagdo do C em compostos organicos,
promove a abertura dos estdmatos, o que pode explicar a abertura
noturna nas suculentas, Sugere-se que um mecanismo de
"realimentagdo" ("feedback") promove a abertura. Como a abertura
estomatica pode ser induzida por luz azul em presen¢a de alta
concentrago interna de COy, presume-se que em condigdes naturais 0s
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comprimentos de onda correspondentes ao azul seriam os responsaveis
pelo inicio da abertura a baixos niveis de irradiancia.

- A variagdo da concentragio de CO, do ambiente afeta a
condutincia estomatica. Por exemplo, um aumento da concentragdo
pode decrescer g'y; € vice-versa. Essa resposta talvez esteja associada a
um mecanismo-de controle tipo realimentagdo, envolvendo o balango e
a concentragdo interna de carbono.
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Figura 9.5. Condutincia estomética e densidade de fluxo de fotons
fotossinteticamente ativos em vérias espécies. (Segundo Turner, 1991).

A condutincia estomdtica aumenta com o acréscimo da
temperatura até um certo valor, o qual, por exemplo, ¢ da ordem de

319C em algoddo, diminuindo a valores superiores. A diminuicfo a
altas temperaturas pode ser decorrente de estresse hidrico ou de efeitos
de diferengas de concentragio de vapor entre folha e ar. Baixa
temperatura do solo também pode levar & decréscimo de est

provavelmente por indu¢do de déficit hidrico na folha. Por outro lado,
ha diferencas da reagio estomatica a baixa temperatura, havendo plantas
que mesmo a temperatura de 5°C ndo apresentam alteragdes de
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condutdncia estomatica, enquanto outras - (algoddo e feijéio, por
exemplo) ndo mostram efeito da temperatura a 10°C:

Os estomatos podem responder, também, & varia¢8o da umidade
do ar. A figura 9.6 mostra que a condutancia estomatica diminui quando
aumenta a diferenca de concentragdo de¢ vapor d'agua entre ar e folha,
expressa pela diferenca de fragdo molar de vapor d’agua. Ressalte-se
que nos experimentos que originaram esses dados conseguiu-se manter
um alto valor de potencial da 4gua na folha nas espécies herbaceas, mas
ndo nas lenhosas.
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Figura 9.6. Relagdo entre condutancia estomdtica e diferenga ‘de concentragio
de pressdo de vapor folha-ar em diferentes espécies. (Fonte: Turner, 1991).

A sensibilidade estomdtica a umidade do ar parece atuar em
paralelo com aquela ao potencial da 4gua da folha (Logch e Tenhunen,
1981), suporido-se que concorreria para aumentar a eficiéncia do uso da
agua pela planta, independente do estado de hidratagdo globaI. da folha.
Sugere-se que enquanto a resposta ao deficit hidrico ocorreria por um
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mecanismo de "realimentag@o" ("feedback™), no caso da umidade do ar
o estdmato atuaria diretamente como um sensor para as variagdes de
concentracdo de vapor ambiente (mecanismo de regulag@io tipo
"feedforward"). Pensa-se que a atuag@io desses mecanismos em conjunto
seria importante . em ambientes nos quais as plantas estdo expostas a
estresses severos de dgua, como em regides aridas ¢ semi-aridas.

Outros fatores podem influenciar a resposta estomdtica a umidade
do ar. Por exemplo, ela €. mais freqiiente sob niveis saturantes de
energia radiante. Além disso, ha diferengas de resposta caso a folha seja
de sol ou de sombra e entre estdmatos das superficies abaxial ¢ adaxial.
A altas temperaturas ha menor Sensibilidade a umidade do ar que a
baixas temperaturas, O estdmato responde, também, ao vento, em parte
devido aos efeitos sobre a condutincia da camada limite da folha e a
conseqiiente variagio da transpiragio ¢ do balango hidrico da folha, em
parte como consequiéncia de outros efeitos, como a propria variagdo do
déficit de saturagdo do ar. Ha registros de fechamento estomatico pelo
ato de chacoalhar a planta ou os ramos, o que configuraria um efeito
direto, mas Kramer ¢ Boyer (1995) informam que isso merece maiores
estudos.

3.2.7.2. Efeitos do estado hidrico do solo e da planta

A diminui¢do do estado de hidratacio da folha pode causar
fechamento estomatico a partir de um potencial da agua critico da folha,
dependente da espécie, da taxa de desenvolvimento do estresse e da
adaptagdo da planta ao déficit, O mecanismo operante seria do tipo
"realimentacdo" (“feedforward”), ou seja, apds atingido o nivel critico
de W, o mecanismo causaria a redugdo da abertura estomdtica por
mudanga na pressdo de turgescéncia global da célula.

Entretanto, outras observagdes mostram que as vezes este tipo de.
relagdo pode ndo ocorrer. Se o estresse desenvolve-se lentamente, em
muitas espécies encontra-se uma relagdo linear entre o decréscimo da
condutancia foliar e a diminui¢@o do potencial da dgua da folha, talvez
por adaptagdo ao estresse por ajuste osmotico. Pode ocorrer, também,
que o potencial de pressdo global da folha, que compde o potencial total
foliar, ndo represente bem o potencial de pressdo especifico da epiderme
associado & abertura estomatica, principalmente se a conex&o hidraulica
entre o mesofilo e a epiderme € pequena.
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As observagdes de mudanga do -nivel de fitohormdnios na
epiderme foliar como resultado da desidratagdo e de que g pode
decrescer quando a umidade do solo diminui, mesmo que W na folha
permanega constante (Gollan et al., 1986), podem explicar porque a
condutancia foliar nfo se relaciona sempre de uma unica forma com
quando ocorre estresse hidrico. Ha evidéncias de que quando as raizes
secam por déficit hidrico no solo, elas produzem "sinais quimicos" para
as folhas, causando fechamento dos estdmatos - antes que o potencial
total ou o de turgescéncia atinjam niveis desfavordveis.

O proprio ABA poderia ser a substéncia deslocada das raizes para
a parte aérea (Zhang e Davies, 1990) ou um outro regulador ndo-
identificado (Trejo e Davies, 1991; Davies e Zhang, 1991; Davies et al.
1994). Nesse caso, as raizes atuariam como o primeiro detector de que
a secagem do solo atingiu niveis criticos, informando esse fato a parte
acrea via mensageno(s) permitindo que as folhas providenciem
mecanismo(s) de minimizagdo ou superagdo dos efeitos da secagem do
solo, pelo controle estomético, por exemplo. Entretanto, ha necessidade
de maiores estudos para se entender os mecanismos envolvidos, pois
embora a concentragdo do acido abscisico aumente nas raizes de plantas
em deficiéncia hidrica e haja indicagdes da presenga dos sinais
quimicos, hd ainda ddvidas sobre o papel do ABA, pelo fato dele
também ser produzido na pal“te aérea. Munns ¢ King (1988), por
exemplo, afirmam que ele ndo ¢ o tnico inibidor do transporte hidrico.
Além disso, a variagdo da concentragdo do 4cido no xilema, que poderia
ser assumida como uma prova do sinal, ¢ afetada pelo proprio transporte
de 4gua por fluxo de massa nesse meio (xilema), complicando a analise.

3.2.7.3. Outros fatores

Em folhas tanto de espécies deciduas como de plantas anuais, a
condutancia estomatica tende a aumentar quando elas entram em
matura¢do, para diminuir na senescéncia, provavelmente porque o0s
estdmatos ficam menos sensiveis & densidade de fluxo quéntico.

Outro aspecto a se considerar é o efeito da nutrigdo mineral sobre
a resposta estomdatica. Embora o calcio parega estar envolvido com
reagOes estomatlcas (Mansfield et al., 1990) e outros nutrientes, como o
nitrogénio, o fosforo e o potéssio desempenhem papel na resposta dos
estdmatos, ndo ha uma definigdo de como eles atuariam para tal.
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4. BALANCO DE AGUA DA PLANTA E INDICADORES VEGETAIS
DO DEFICIT HIDRICO

O balango hidrico da planta permite a introdugfo do conceito de
déficit hidrico nos estudos no SSPA, que tem sido utilizado de forma
abrangente e um tanto vaga. Na sua origem, ele refere-se ao fato de que
a taxa de transpiragdo ndo ¢ compensada pela absor¢do durante um certo
periodo de tempo, levando a um balango negativo, o seu seja, a
transpiragdo ndo ¢ atendida pelo suprimento de dgua as raizes. Uma das
formas de expressar o balango hidrico da planta ¢, portanto, o seu grau
de déficit hidrico:

Por outro lado, o grau de déficit hidrico atingido por uma planta
pode ser de magnitude tal que fica delineada uma situagdo
potencialmente injuriosa, ocasionando um dano ao vegetal. Nesse caso,
em analogia com a Mecénica, diz-se que o organismo estd submetido a
"stress" ("tensdo") , termo aportuguesado para "estresse". Uma planta

pode estar submetida & varios tipos de estresses ambientes. No caso da

agua, ela pode sofrer injurias tanto por excesso como por falta de agua
,

mas como o estresse por deficiéncia € mais comum na natureza, esse
termo tem sido abreviado para estresse hidrico ou déficit hidrico
. . 2

gerando confusdo. A partir daqui, utilizar-se-a o termo déficit hidrico
como uma medida da magnitude do balango hidrico e o termo estresse
hidrico para uma situa¢do em que o déficit € de grau potencialmente
injurioso a planta.

H4 vérios indicadores do grau de déficit hidrico de uma planta.
Se o objetivo € caracterizar o déficit com a finalidade do manejo da
irrigag@o, podem ser usados indicadores do solo, como o potencial
matricial da agua, o seu armazenamento de &agua em relagdio a
"capacidade de campo”, ou o seu balango hidrico. Kramer e Boyer
(1995) afirmam que, pelo menos em teoria, as plantas sdo os melhores
indicadores da disponibilidade hidrica, por integrarem automaticamente
os fatores que afetam o seu estado de hidratagio. No caso de
indicadores da propria planta, ¢ mais comum utilizar varidveis
relacionadas a folha, pela importancia desse érgdo e pela maior
facilidade de nela se realizar medidas, quando comparada ao caule e a
raiz. Dois indicadores diretos sdo o conteudo relativo de dgua e o
potencial da agua da folha, sendo o potencial da 4gua foliar o mais
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utilizado, apesar do questionamento . de Sinclair e Ludlow(1985),
principalmente quando hd interesse de uso do indicador em estud,os
fisiologicos. Mas uma série de outros indicadores da planta também
podem ser usados. s :

4.1. Potencial da 4gua

No capitulo de transporte de dgua mencionou-se o fato de que -
sob condigdes de transpiragdo, ha um gradiente de potencial c}a agua
entre o solo e a atmosfera, com valores crescentemente negativos no
sentido do solo para a atmosfera. '

Em condicdes de ar saturado, o potencial agua da atmosfera €
zero, mas conforme o déficit de saturagdo do ar aumenta, o seu
potencial atinge valores altamente negativos, da ordem de dezenas e ate
de centenas de MPa. Na outra extremidade do sistema, o solo, o
potencial da 4gua tem valores fracamente: negativos quando a sua
umidade é elevada. Préximo a "capacidade de campo", os valores'de
giram em torno de -0,005 a -0,010 MPa, dependendo do tipo de solo e
de suas condicdes fisicas. Com o esgotamento da 4gua no solo, os
valores podem atingir a ordem de grandeza de -1,5 a -2,0 MPa, qgando
a murcha permanente das folhas aparece em boa parte das espécies de
interesse agricola, embora esse limite seja variavel. Entret‘anto,. antes de
atingir esses valores, sintomas de murcha da folha ja séo Vlsiyels.

Os valores observados nas plantas sdo varidveis e evidentemente
mais negativos do que no solo, sob condi¢des de transpiragdo. A
determinacdo do potencial da dgua na folha ¢ uma medida até certo
ponto corriqueira, mas no solo ¢ no caule clas sdo pouco .freqﬁentes.
Brunini e Thurtell (1981) fizeram determinagdes do potencial da agua
por higrometeria de par termoelétrico em vérias partes do sistema solo-
planta em um hibrido de milho, durante um ciclo de secagem do solo,
sob diferentes condigbes de irradidncia e em condigdes controladas
(Figura 9.7). Pode-se observar que a diferenga de potencial da agua no
caminho radial da rafz, dado pela diferenga entre os valores de V na
epiderme e no xilema da raiz ¢ grande, mostrando que a resisténcia ao
fluxo de 4gua também ¢ grande nesse caminho radial.

: i

H
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Figura 9.7. Potencial da 4gua no solo (Ws), na epiderme da raiz (yo), no xilema
da raiz (yx), e na folha (W) em um hibrido de milho, durante 4 dias de
secagem do solo, em trés condi¢des de irradidncia. Em cada dia, os valores de
cada ponto representam uma situagio de medida em equilibrio para uma
condigdo de irradiancia. (Adaptado de Brunini e Thurtell, 1981).

A Figura 9.8 mostra exemplos de variacdo do potencial da agua
no solo e na folha de feijoeiro ao longo de um dia, em cultivo de campo,
em varios dias de um ciclo de secagem do solo.

A amplitude didria de variagdo Ws, normalmente ¢ pequena no
solo com boa condigdo de disponibilidade hidrica, mas aumenta a
medida que ele seca. Nas folhas, essa amplitude ¢ maior, passando por
um méximo em determinado periodo do dia, que depende das condi¢des
de demanda hidrica da atmosfera. A recuperagdo do armazenamento e o
aumento do potencial da dgua na folha comega apds esse periodo de
maior demanda, quando a transpiragdo diminui, continuando a noite,
quando a transpirag@o é muito pequena ou nula.
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Figura 9.8. Exemplo de variagdo do potencial da 4gua no solo (a 30 cm de
profundidade) e na folha de feijoeiro cultivado em latossolo.rc.)xo,bdurante a
secagem do solo. Figura composta a partir dos resultados de Vieira et al. (1989
a,b).

No final da madrugada, sob boas condi¢Ges de disponibilidade
hidrica no solo, hd uma tendéncia dos valores de \ se aproximarem em
todo o sistema solo-planta-atmosfera, tendendo para o valor daquele do
solo, como pode-se observar na Figura 9.9, com dados de um hibrido de
milho, em condi¢des controladas, com irradidncia invariavel du.rante [
periodo de luz. Nesse caso, a secagem do solo chegou a niveis mais
dréasticos do que no caso da figura anterior. Embora nfo tenham sido
feitas observagdes na maior parte da noite, é possivel visualizar que
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enquanto o déficit hidrico no solo n#o atinge um grau elevado, hd uma
recuperacdo (elevag@o) do potencial da 4gua foliar. Entretanto, se a
secagem do solo atinge niveis elevados, nfo ha mais recuperagido de y
na folha, como se verifica no ultimo dia mostrado na Figura 9.10.
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Figura 9.9. Exemplo de variagdo do potencial da dgua do solo (\;) e da folha
(yr) em um hibrido de milho em condigdes controladas, sob irradifncia fixa ao
longo do dia. (Adaptado de Brunini e Thurtell, 1981).

Pode-se considerar os padrdes de variagdo mostrados nas Figuras
9.8 ¢ 9.9 como tipicos, mas a magnitude e a forma de variagdo do

potencial da 4gua na folha sdo muitos dependentes dos fatores ja -

discutidos que afetam o balango hidrico, causando padrdes diferentes
dos mostrados.

Nas determinagdes do potencial da dgua € preciso levar em conta
essas variagdes temporais, principalmente em medidas de y foliar. Nas
determinagGes deste ultimo, € necessario estabelecer horarios de
observagdo, que dependem do objetivo das medidas. Se o objetivo ¢ a
comparagdo de y foliar de diferentes tratamentos, as medidas devem ser
feitas em horarios especificos. Um critério, por exemplo, ¢ realiza-la
nos horarios de maior déficit, no periodo médio do dia, normalmente o
de maior demanda hidrica da atmosfera, que pode se estender, por
exemplo, das 11 as 14 horas, quando existe uma certa estabilidade do
potencial da dgua.
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Figura 9.10. Curso diurno do potencial da agua e de seus componentes emni
duas épocas de plantio em feijoeiro, determinados em discos d.e folhas.p.or
higrometria de par termoelétrico. A soma dos componentes osmc’)tlcjo-kmatrmal
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nitrogénio liquido (evitando-se contato direto da folha com este). O pc?tenmal
de pressdo (w;f,) foi obtido por diferenga entre Yol € W(o+m)- (Fonte: Vieira et al.,
1989%).
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Outro critério ¢ determinar o potencial no pré-amanhecer (“pre-
dawn leaf water potential”), ou seja, pouco antes do nascer do sol. Essa
medida ¢ interessante quando o objetivo é monitorar as condi¢des
hidricas das plantas para determinar a necessidade de irrigagéo, pois o
potencial da 4dgua foliar no pré-amanhecer aproxima-se daquele do solo
quando ha boa disponibilidade hidrica, indicando se houve recuperagéo
ou ndo da turgescéncia, em fun¢@o da disponibilidade hidrica. Além
disso, tem-se encontrado uma boa relagdo entre a evapotranspiragio
relativa (razdo da evapotranspiragfo real e a evapotranspira¢do maxima)
de culturas e o potencial da dgua foliar no pré-amanhecer, que parece
ser dependente das caracteristicas do solo e estagio fenoldgico, portanto
¢ interessante para o manejo da irrigagdo (Itier et al., 1992).

Mais um aspecto a se. considerar ¢ a grande variabilidade dos
valores encontrada entre folhas, o que leva a necessidade de uma
amostragem criteriosa, com nimero de repeticdes o mais representativo
possivel caso se queira trabalhar com meédias, No caso de tratamentos
comparativos, deve-se escolher folhas nas mesmas condigdes de
crescimento, posi¢do na planta e exposi¢do a radiagdo solar como, por
exemplo, expandidas totalmente expostas ao sol e perpendiculares a
radiagdo incidente, localizadas na parte superior da planta (Boyer,
1995).

Ha alguma dificuldade de interpretagdo do significado de valores
de potencial da dgua da folha como um indicador de deficiéncia hidrica,
bem como na adog¢do de valores criticos de y da folha, que sdo muito
varidveis de espécie para espécie. Um problema adicional é que o
potencial total da folha é a soma de componentes (de pressdo, osmético,
matricial) e as relagdes entre eles, mostradas pelo diagrama de Hoéfler,
sdo varidveis ndo somente de espécie para espécie, mas com as
condi¢des de crescimento, quando podem ocorrer modificagdes, por
ajustamento osmotico e modifica¢do da elasticidade da parede celular,
conforme discutido no capitulo IV. A determina¢do dos componentes de
W foliar apresenta alguma dificuldade metodolégica e consome tempo,
mas pode ser feita usando a técnica pressdo-volume ou, com restri¢oes,
pela elimina¢@o do turgor, medindo-se o potencial osmotico diretamente
no tecido morto ou na seiva extraida (ver detalhes e problemas em
Slavik, 1974; Angelocci, 2001). Principalmente para estudos
fisiologicos, muitas vezes torna-se mais interessante a determinacio em
conjunto do potencial total e de seus componentes. A figura 9.10 mostra
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um exemplo de curso didrio do potencial da agua foliar e de seus
componentes em feijoeiro.

Como uma alternativa que diminui os problemas de uso de
foliar, tem-se sugerido a medida do potencial da 4gua no caule
diretamente por psicrometros/higrometros de termopar adaptados para
esse fim (Michel, 1977, McBurney e Costigan, 1982; Dixon e Tyree,
1984). Outra alternativa nessa mesma linha € colocar as folhas em sacos
plasticos escurecidos, para evitar a transpiracdo, de modo que o
potencial da 4gua da folha entre em equilibrio com o do xilema, de
modo que a medida feita na folha nessas condigdes, apds o equilibrio,
represente o potencial da dgua do xilema. Para frutiferas, Cutchan e
Shackel (1992) e Shackel et al. (1997; 2000) verificaram que esse
potencial pode ser um indicador sensivel do estresse hidrico,
principalmente quando o interesse € tomada de decisdo sobre irrigacéo,
pela relagdo que ele guarda com as respostas da planta ao estresse a
curto e a médio prazo, como o fechamento estomatico e o crescimento
por expansio.

4.2. Conteudo relativo de agua (CRA)

Nos ultimos tempos tem ocorrido uma renovagdo do interesse de
uso do contetido relativo de dgua (ou “em dgua”, como preferido por
outros autores) como indicador das condi¢des hidricas das plantas,
principalmente em estudos fisioldgicos, pela sua importancia na
expansdo e em processos metabdlicos celulares (Sinclair e Ludlow,
1985). Uma restrido feita é que, em muitas espécies, a perda de
turgescéncia ocorre quando o CRA sofre uma pequena variagdo dos
seus valores a partir da plena saturagdo, como visto no capitulo V, e
isso exige grande sensibilidade das medidas. O problema se complica
porque a determinagfo direta do CRA, embora baseada em principios
simples de pesagem, apresenta alguns problemas metodoldgicos,
principalmente na determinagdo da massa do tecido saturado, além de
consumo de tempo (ver Slavik, 1975 e Angelocci, 2001, para maiores
detalhes). As técnicas de absor¢do de feixes radioativos para sua
determinagdo, investigadas nas décadas de 60 e 70 do século XX, que
poderiam diminuir o tempo de medida, ndo evoluiram e cairam em
desuso. '
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4.3. Variagdes micromorfométricas de 6rgédos

As microvariacdes da espessura da folha, ou do didmetro do
caule ou dos frutos, decorrentes da variacdo da capacidade de
armazenamento de agua (capacitincia hidrica) dos &rgaos, sdo bons
indicadores do balanco hidrico da planta. Ocorrem diferencas entre as
espécies. Em herbaceas, os ramos podem ser bons armazenadores,
embora 0 armazenamento seja pequeno em relagdo a transpiracdo,
exceto nas suculentas, que possuem baixa transpiracdo e alta
"capacidade" de armazenamento. Em lenhosas, dependendo da espécie,
0 armazenamento no tronco/caule é grande e serve como reservatorio
para repor a 4gua perdida por transpiragdo, causando variagdes no
didmetro do o6rgéo.

As determinag¢des das variagdes micromorfométricas de orgaos
podem ser feitas em folhas (Syvertsen e Levy, 1982) ou em frutos
(Huguet, 1985), mas tem-se dado mais énfase as microvariagdes do
caule, seja em herbaceas (Katerji et al., 1990, 1994), seja em lenhosas
(Garnier e Berger, 1986; Li et al., 1990; Huguet et al.,1992; Simoneau
et al., 1993; Ginestar e Castel, 1998).

As microvariagdes do didmetro do caule podem ser monitoradas
com um dendrémetro sensivel e de alta resolucdo (10 a 100 um). A
figura 9.11 mostra um exemplo de monitoramento dessas
microvariagdes durante varios dias em ramo de lima Acida,
simultaneamente com a radiacfo solar e o déficit de saturacdo do ar.
Verifica-se diminui¢do do didmetro no periodo diurno com o aumento
da demanda atmosférica e da transpiragdo. Com a diminui¢do da
demanda no periodo da tarde, comega a recuperacdo hidrica, indicada
pelo aumento do didmetro, que se completa no final da madrugada.
Verifica-se também uma boa relagdo entre as microvariagdes e as duas
variaveis meteoroldgicas.

Com a analise e interpretacdo dessas variagdes pode-se, chegar a
uma defini¢do do grau de déficit hidrico da planta. Em frutiferas de

clima temperado, por exemplo, uma analise das microvariagdes em uma .

seqliéncia de dias com secagem do solo, permite inferir se a tendéncia
normal de crescimento do caule estd sendo afetada por um estresse
hidrico. Outro tipo de andlise baseia-se na amplitude diaria das
contragdes (ADC) e na evolugio didria do didmetro maximo (DM). Em
milho (Katerji et al., 1994) e em citros (Ginestar e Castel, 1998)
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verificou-se que a evolugdo do DM é um melhor indicador do estresse
hidrico que o ADC. Essa defini¢do deve ser feita para cada espécie € ha
atualmente um esfor¢o para se conhecer como esse indicador pode ser
interpretado e usado.

E F-To (o R \R/gﬁfc%ag%g?aal‘ i AR o o o —g
700 J— S 5
:—; 60Q e /\ _ A Fa¥ A Zjoé
€ s00 / 1A s AV e -;-‘;
s o AT AL SN e
3 a0 AR ANV T AN
Q20D e / { \ / \\ I A I[ 0,26 '3,

O
8 100 i 4 -0,30 §
T |, ]\ } V) oas
3 & @00 :90 E2 é@@o %oo \\_@ o° Qo é\ é)o
Dia/horario
g 2.5 S | ——Deficit de Press. Vapor e
- oA
> as AL A JKL AI /\PY /\ e
2 TV AN Y Tt
COONCAY NN M e
5 uﬁ 0,25
2 VAN AL
E 9 e ; et ped T ¢ Nt} -0,35 ‘>°
a \o\‘«b 00,390 S \\*‘@&0 i«bﬁ/\@\o@‘) P ‘b° \V‘@ %00\'\“ S °°<z>°(;\¢$e°
Dia/horario

Figura 9.11.Curso da variagdo radial de ramo de lima 4cida 'Thaiti', da radiagdo
solar e do déficit de saturag@o de vapor do ar ao longo de varios dias. A escala
de microvariagdo ¢ relativa a um valor 0 adotado como referéncia no.
dendrémetro de deslocamento linear. Fonte: Rojas e Angelocci (2000).

4.4. Variagao da condutancia estomatica a difusdo de vapor

O comportamento estomatico tem sido usado como um indicador
das condigdes hidricas da planta, pela medida da.condutdncia (ou
resisténcia) foliar a difusdo de vapor, principalmente depois do
aparecimento dos pordmetros que operam com fluxo de vapor. Ha
varios fatores complicadores para o uso da condutdncia estomatica ou
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mais especificamente, da condutincia difusiva da folha (pois, ao se usar
a técnica porométrica, nfo se consegue separar a condutincia difusiva
das partes que compdem o caminho de fluxo de vapor na folha) como
indicador de déficit hidrico, pois ela é dependente de uma série de
fatores ambientais e internos da propria folha, que dificultam a
interpretacdo dos valores e sua relagdo com o balango hidrico da planta.
A Figura 9.12 mostra exemplos de variagdo de gs ao longo do periodo
diurno em vérias épocas do ano, em um pomar irrigado, teoricamente
com plantas sem estresse hidrico.

Observa-se uma depressd@o acentuada da transpiragdo e da
condutancia foliar & difusdo de vapor nos meses de maio e agosto, a
ponto de praticamente ndo haver diferenga nesse ultimo més nos valores

de folhas ensolaradas e a sombra. Isso pode ser explicado pelas baixas

temperaturas  do ambiente observadas em maio (afetando,
provavelmente, a absor¢do radicular) e os elevados déficits de saturagao
de vapor do ar em agosto, conduzindo a diminui¢do da abertura
estomatica. Outro problema do uso da conduténcia difusiva foliar ¢ sua
grande variabilidade espacial e temporal, exigindo a adogdo de critérios
de amostragem para que ela seja representativa, como ocorre na medida
do potencial da 4dgua foliar. Da mesma forma que na medida desse
ultimo, a técnica porométrica exige a presenca continua de um
operador, estando sujeita a erros deste, além de ser cansativa e
apresentar relativamente baixa eficiéncia de numero de medidas no
tempo.

4.5. Temperatura foliar

O balanco de energia da folha est4 associado a transpirag@o € ao
seu proprio balanco hidrico (capitulo VIII). Assim, a temperatura foliar
pode ser usada como um indicador do grau de déficit hidrico da planta.
Plantas sob mesmas condi¢gdes de demanda atmosférica, mas com
condi¢des de disponibilidade hidrica diferentes, podem apresentar
temperaturas diferenciadas (figura 9.13). A medida da temperatura da
folha ¢ um tanto dificil, podendo ser realizada com termopares
diminutos aderidos a superficie inferior da folha. Uma técnica mais
adequada para a avaliagdo do déficit hidrico ¢ a termometria por infra-
vermelho, que permite a determina¢fio a distdncia da temperatura de
uma superficie, no caso um dossel vegetativo.
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gF (mm.s™);
T (mg.cm?s-1)

Condutancia
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hora local

10 MAIO

8 9 10 11 12 13- 14 15 16 17 18

hora local

AGOSTO

8 9 10 11 12 13 14 15 16 17

hora local

Figura 9.12. Curso diurno da conduténcia foliar a difusdo de vapor gF (linha
cheia) e da transpiragdo T (linha tracejada) em lima é&cida "Tahiti" em varios
meses, em pomar sem deficiéncia hidrica no solo. Os pontos fechados referem-
se 4 média das folhas & sombra e os abertos a média das folhas ensolaradas.
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Figura 9.13. Diferengas de variagdo da temperatura da cobertura de vegetal
(dossel) de trigo irrigado e ndo irrigado, em dois dias com diferentes condi¢bes
de déficit de saturagdo de vapor do ar e de velocidade do vento, com medidas
por termometria ao infravermelho. (Fonte: Dal Fabbro, 1995).

A diferenga entre a temperatura da folha (ou do dossel) e do ar é
um indicador do grau de déficit que ela estd sofrendo, conforme
discutido no capitulo VIII. Sendo o balango energético da folha funcao,
também, de outros fatores do ambiente, como déficit de saturagcdo do ar
e velocidade do veénto, a interpretagdo da temperatura da folhagem ou
do dossel vegetativo como um indicador de estresse hidrico é feita pelo
uso de indices associados, como graus-dia de estresse hidrico e o indice
de estresse hidrico da cultura-CWSI (Idso et al., 1977, 1984; Jackson et
al. 1981; Jackson, 1982). Devido as interagdes com outras variaveis que
ndo as do balango hidrico da planta e da relagdo que esses indices
guardam com essas varidveis, sua aplicagdo é dependente da espécie e
também das condi¢des climaticas do local. Outro aspecto importante
sdo os cuidados exigidos no uso da técnica de termometria por
infravermelho.

Maiores detalhes podem ser obtidos em Steinmetz et al. (1989) e
em Idso et al. (1990).

4.6. Outros indicadores

A ocorréncia de cavitagdo dos vasos do xilema pode ser usada
como um indicador precoce da ocorréncia de estresse hidrico. Embora
haja atualmente controvérsia sobre o fato da cavitagdo ocorrer a tensdes
elevadas ou baixas no xilema (ver discussio no Capitulo V, sobre
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ascensdo da seiva), a ocorréncia desse distiurbio pode estar prenunciado
a entrada da planta em estresse. A cavitagdo pode ser detectada na
forma de emissdes acusticas de audio (Milburn, 1966; Milburn e
Johnson, 1966) ou por técnicas de detecgdo de ultrassom (Tyree e
Dixon, 1983). Tem havido tentativas de correlacionar o grau de estresse
hidrico com a cavita¢do (Dixon et al.,1984 Jones e Pena, 1986), mas a
adog@o da técnica de verificagdo da cavitagdo e seu uso como um
indicador de estresse hidrico exige mais estudos.

Ao contrério do sinal interno que representa a cavitagdo, a planta
pode mostrar sinais externos que evidenciam a sua entrada em estresse
hidrico, como murchamento foliar j& no inicio da manhd, mudanga do
angulo e enrolamento das folhas. Ha tentativas de relacionar esses sinais
com outros indicadores, como potencial da 4gua da folha e resisténcia
estomatica (O'Toole e Cruz, 1980) e de verificar sua eficiéncia como
indicador de estresse (Oosterhuis et al. 1985). Podem ser bons
indicadores da necessidade de il‘rigagﬁo,"além de serem usados como
uma técnica rapida de suporte a estudos de sele¢do de material vegetal
para resisténcia a seca, mas ¢ evidente que os critérios nos quais se
apoiam sdo subjetivos e aplicaveis para situagdes espec1ﬁcas

5. REFERENCIAS

ANGELOCCI, L. R. Métodos e Técnicas de Estudo das Relagbes Agua -
Planta-Atmosfera. Departamento de Ciéncias Exatas, -E.S.A.“Luiz de
Queiroz”/USP. Apostila. 2001.

ANGELOCCI, L.R. e VALANCOGNE C. Leaf area and water flux in apple
trees. Journal of Horticultural Science. 68: 299-307.1993.

BOYER, J. Measuring the water status of plants and soils. Academic Press,
San Diego. 1995. 178 p.

BRUCKLER, L.; LAFOLIE, F. e TARDIEU, F. Modehng Root Water
Potential and Soil-Root Water Transport: II. Field Comparisons. Soil
Science Society American Journal. 55: 1213-1220. 1991.

BRUNINI, O. e THURTELL, G. Medidas simultdneas de potencial da 4 4gua no
solo e em folhas e raizes de plantas de milho (Zea mays, L.). Turrialba,
31(4):299-304.1981.

CUTCHAN, H. ¢ SHACKEL, K.A. Stem-water potential as a sensitive
indicator of water stress in prune trees (Prunus domestica L. cv. French).
Journal of American Horticultural Science,117:607-611.1992.



Balanco hidrico da planta 268

DAL FABBRO, S. Relagdo entre a temperatura radiante do dossel vegetativo e
condi¢Bes ambientais e sua aplicacdo na detec¢do de estresse hidrico da
cultura do trigo (Triticum aestivum L.). Dissertacdo de mestrado. Escola
Superior de Agricultura "Luiz de Queiroz", USP. 1995. 122 p.

DAVIES, W.J. e ZHANG, J. Root signals and the regulation of growth and
development of plants in drying soil. Annual Review of Plant Phisiology
and Plant Molecular Biology, 42, 55-76. 1991.

DAVIES, W.J.; TARDIEU, F. e TREJO, C.L. How do chemical signals work
in plants that grow in drying soils? Plant Physiology, 104, 309-314.1994.

DIXON, M.A.; GRACE, J. e TYREE, M.T. Concurrent measurements of stem
density, leaf and stem water potential, stomatal conductance,and cavitation
on a sampling of Thuja occidentalis L. Plant, Cell and Environment,
7:615-618. 1984. _

FISCUS, E. e MARKHART, A.H. Relationships between root system water
transport - properties and plant size in Phaseolus . Plant Physiology,
64:770-773.1979.

FRANCO, C.M. Influéncia -da temperatura no crescimento do cafeeiro (com
referéncia especial & temperatura das raizes). IBEC Reserch Institute

n®16.1958.

FRANCO, C.M. Fisiologia do Cafeeiro. IAC/Campinas. Apostila. 1970.

GARNIER, E. e BERGER,; A. Effect of water stress on stem diameter changes
of peach trees growing in the field. Journal of Applied Ecology.23:193-
209.1986.

GINESTAR, C. e CASTEL, J.R. Use of dendrometers as indicators of water
stress in drip-irrigated citrus trees. Acta Horticulturae.421:209-219. 1998.

GOLLAN, T.; PASSIOURA, J.B.; MUNNS, R. Soil water status affects the
stomatal conductance of fully turgid wheat and sunflower leaves.
Austraulian Journal of Plant Physiology. 13: 459-464.1986.

HUGUET, J. G. Appréciation de 1’état hydrique d ‘une plant & partir des
variations micrométriques de la dimension des fruits ou des tiges au cours
de la journée. Agronomie, 5:733-741.1985.

HUGUET, J. G.; LI, S.; LORENDEAU, J. e PELLOUX, G. Specific
micromorphometric reactions of fruit trees to water stress and irrigation
scheduling automation. Journal of Horticultural Science, 67:631-
640.1992. '

HUNT, P.G.; CAMPBELL, R. B.; SOJKA, R.E.; PARSONS, J.E. Flooding-
induced soil and plant ethilene accumulation and water status response of
fleld -grown tobacco. Plant and Soil. 59 : 427-439.1981.

IDSO, S.B.; JACKSON, R.D;REGINATO, R.J. Remote sensing of crop
yields. Science, 196:19-25. 1977.

L. R. Angelocci 269

IDSO, S.B.; REGINATO, R.J. CLAWSON, K.L.; ANDERSON, M.G. On the
stability of non-water-stressed baselines. Agriculture and Forest
meteorology, 32:177-182.1984.

IDSO, S.B; PINTER Jr,, P.J.; REGINATO, R.J. Non water stressed baselines:
the importance of 51te selectlon for air temperature and air vapour pressure
deficit measurements. Agricultural and Forest Meteorology. 53: 73-
79.1990.

ITIER, B.; FLURA, D.; BELABBES, K.; KOSUTH, P.; RANA, G. e
FIGUEIREDO, L. Relations between relative evapotranspiration and
predawn leaf water potential in soybean grown in several locations.
Irrigation Science, 13: 109-114. 1992.

JACKSON, R.D. Canopy temperature and crop water stress. Aa’vances in

. Irrigation, 1:43-83. 1982.

JACKSON, R.D.; IDSO, S.B.; REGINATO, R.J.; PINTER Jr., P.J. Canopy
temperature as a crop water stress indicator. Water Resources Research,
17:1133-1138.1981.

JONES, H.G. e PENA, J. Relationship between water stress and u1t1asound
emission in apple (Malus domestica Borkh). Journal of Experzmental
Botany,37:1245-1254. 1986.

KATERIJI, N.; SCHOCH, P.G.; RIMGOTO, P..e L’HOTEL, J.C. Diagnostic
des per10des de contrainte hydrique chez des plantes d’aubergine cultivées
en serre, au moyen des microvariations des tiges. Agronomie, 10:541-
549.1990.

KATERJI, N.; TARDIEU, F.; BETHENOD, O. ¢ QUETIN, P. Behavior of
maize stem diameter during drying cycles: comparison of two methods for
detecting water stress. Crop Science, 34:165-169.1994,

KRAMER, P.J; BOYER,P. J. Water Relations of Plants and Soils. Academic
Press. 1995. 495 p.

KRIEDMANN, P. e BARRS, H,D. 1981. Citrus orchards. /n: Kozlowskl TT
(Ed). Water Deficits and Plant Growth, v.6. Academic Press, New York,
1981. p. 92-

LAFOLIE, F.; BRUCKLER, L. ¢ TARDIEU, F. Modeling root water potential
and soil- root water transport: 1. Model presentation. Soil Science Society
American Journal, 55:1203-1212. 1991.

LI, SH; HUGUET, J.G; SCHOCH, P.G. e BUSSI, C. Réponse de jeunes
péchers cultivés en pots & différents régimes d’alimentation hydrique.
Agronomie, 10:353-360,1990.

LOSCH, R. e TENHUNEN, J.D. Stomatal responses to humidity. Phenomenon
and mechanism. In: Stomatal Physmlogy, Jarvis, P.G. ¢ Monsfield, T.A.
(eds.). 137- 16], 1981.



Balancgo hidrico da planta 270

MANSFIELD, T.A.; TRAVIS, A.J. e JARVIS, R.G. Responses to light and
carbon dioxide. In: Jarvis, P.G. e Mansfield, T.A. Stornatal Physiology,
Soc. Exp. Biol. Cambridge. Univ. Press. 8:119-135. 1981.

MANSFIELD, T.A.; HETHERINGTON, A.M. ¢ ATKINSON, C.J. Some
current aspects of stomatal physiology. Anniial Review of Plant Physiology
and Plant Molecular Biology, 41:55-75. 1990.

McBURNEY, T. E COSTIGAN, P.A. Measurement of stem water potential of
young plants using a hygrometer attached to the stem. Jowrnal of
Experimental Botany, 33: 426-431.1982.

MICHEL, B. E. A miniature stem thermocouple hygrometer. Plant Phsiology,
60: 645-647. 1977. _ -

MILBURN, J.A: The conduction of sap. I. Water conduction and cavitation in
water stressed leaves. Planta, 65:34-42.1966.

MILBURN, J.A. e JOHNSON, R.P.C. The conduction of sap. II. Detection of
vibrations produced by sap cavitation in Ricinus xylem. Planta,66:43-
52.1966.

MUNNS, R. e KING, R.W: Abscisic acid is not the only stomatal inhibitor in
the transpiration stream of Wheat plants. Plant Physiology, 88:703-
708.1988.

NASR, Z. Mesure " du flux de séve brute dans un arbre par une
méthodethermique. Evaluation de la méthode et application: Thése de
Doctorat d'Etat. Université Paris-Sud. 1989.

NOBEL, P.S.; LOPEZ, F.B. e ALM, D.M. Water uptake and respiration of root
systems of two cacti: observations and predictions based on individual
roots. Journal of Experimental Botany. 42:1215-1223.1993.

NUTMAN, F.J. The root-system of Coffea arabica.1l1.The spatial distribution
of the absorbing area of the root. Empire Journal. of Experimental.
Agriculture. 11: 293-302. 1934,

O’TOOLE, . C. e CRUZ, R. T. Response of leaf water potential, stomatal
resistance and leaf rolling to water stress. Plant Physiology, 63:428-437.
1980.

OOSTERHUIS, D. M.; WALKER, S. ¢ EASTHAM, J. Soybean leaflet
movements as an indicator of crop water stress. Crop Science, 25:1101-
1106. 1985

RAMOS, C. e KAUFMANN, M.R. Hydraulic reistance of rough lemon roots.
Physiologia Plantarum, 45:311-314. 1979.

ROJAS; J.S.D.e ANGELOCCI, L.R. Desempenho do dendrémetro de precisio
na medida de deslocamento radial do caule de lima 4cida "Tahiti"em
resposta as diferentes condi¢es ambientais. XI Congresso Brasileiro de
Meteorologia, Rio de Janeiro.2000, Anais (CD-ROM). 343-35. 2000.

L. R. Angelocci _ 271

SHACKEL, K.A.; AHMADI, H.; BIASI, W. e BUCHNER, R. Plant water
status' as- an index of- irrigation need in deciduous fruit trees.
HorTechnology,7:23-29.1997

SHACKEL, K.; LAMPINEN, B.; SIBBETT, S. e OLSON, W. The relation of
midday stem water potential to growth and physiology of fruit trees under
water limited conditions. Acta Horticulturae, 537:425-430. 2000.

SIMONEAU, T.; HABIB, R.; GOUTOULY J.P. e HUGUET, JG Journal of
Expez‘zmental Botany. 44:615-621. 1993.

SINCLAIR, T.R. e ALLEN, JR., L.H. Carbon dioxide and water vapor
exchange of leaves on field-grown citrus trees. Journal of Experzmental
Botany, 33:1166-1175.1982.

SINCLAIR, T.R. e LUDLOW, M. M. Who taught plants -thermodynamics?
The unfulfilled potential of plant water potential. Australzan Joumal of
Plant Pyisiology,12:213-217.1985. _

SLAVIK, B. Methods of Studying Plant Water Relations. Sprmger-Verlag,
Berlim. 1974. :

SLATYER, R.O. Plant-Water Relat10nsh1ps Academ1c Press, New York.
1967.

STEINMETZ,S.; LAGOUARDE, J.P.; DELECOLLE, R. GUERIF, M,
SEGUIN, B. Evapotranspiration and water stress using thermal infrared
measurements. A general review and a case study on winter durum wheat
in southern France. In: International Simposium on Physiology/Breeding
of Winter Cereals for Stressed Meditaneum Enwronments Montpellier,
Franca. 1989.

SUTCLIFFE, J.F. As Plantas e a Agua. Editora Pedagégica e Universitaria e
Editora da Universidade de Sao Paulo. Sdo Paulo. 1979.

SYVERTSEN, J.P. e LEVY, Y. Diurnal changes in citrus leaf thickness, leaf
water potential and leaf to air temperature difference. Journal of
Experimental Botany, 33:783-789.1982.

SYVERTSEN, J.P. e LLOYD, J.J. Citrus./n: Handbook of Environmental
Physiology of Fruit Crops. Vol. II: Subtropical and Tropical
Crops.Schaffer, B. e Andersen, P.C. p. 65-99. 1994

TREJO, C.L. e DAVIES, W.J. Drought-induced closure of Phaseolus vulgaris
stomata precedes leaf water deficit and any increasing in xylema ABA
concentration. Journal of Experimental Botany. 42:1507-1516.1991.

TURNER, N.C. Measurement and influence of environmental and plant factors
on stomatal conductance in the field. Agriculture and Forest Meteorology.
54:137-154. 1991.

TYREE, M.T. e DIXON, M. Cavitation events in Thuja occidentalis L.
Ultrasonic acpustic emissions from the sapwood can be measured.Plant
Physiology, 72:1094-1099. 1983.



Balanco hidrico da planta ' 272

VALANCOGNE, C. e NASR, Z. Une méthode de mesure du débit de seve
brute dans de petits arbres par bilan de chaleur. Agronomie 9:606-
617.1989.

VALANCOGNE, C.; AMEGLIO, T.; ANGELOCCI, L. e CRUIZIAT, P.
Evaluation of transpiration of apple trees and measurement of daily course
of water flow within the main branches of walnut trees. In: Borgheti, M.;
Grace e Raschi, A. (eds). Water transport in Plants under Climatic Stress.,
Cambridge University Press, p.219-227. 1993.

VEIHMEYER, F.J. ¢ HENDRICKSON, A.H. Methods of measuring field
capacity and wilting percentages of soils. Soil Science. 68: 75-94. 1949.
VEIHMEYER, F.J. e HENDRICKSON, A.H. Soil moisture in relation to plant

growth. Annual Review of Plant Physiology. 1: 285-304.1950.

VIEIRA, HJ.; LIBARDI, P.L.; BERGAMASCHI, H.; ANGELOCCI, L.R.
Comportamento de duas variedades de feijjoeiro sob dois regimes de
disponibilidade hidrica no solo. I. Extragdo de agua do solo e
evapotranspiracdo. Pesquisa Agropecudria  Brasileira, 24(2):165-
176.1989a. ‘

VIEIRA, H.J.; ANGELOCCI, LR.; LIBARDI, P.L.; BERGAMASCHI, H.
Comportamento de duas variedades de feijoeiro sob dois regimes de
disponibilidade hidrica no solo. III. Varia¢&o do potencial total da dgua na
folha e de seus componentes na variedade Aroana-80. Pesquisa
Agropecuaria Brasileira, 24(9):1055-1063.1989b.

ZHANG, J. e DAVIES, W.J. Changes in the concentration of ABA in xylem
sap as a function of changing soil water status can account for changes in

leaf conductance and growth. Plant, Cell &Environment . 13: 271-
285.1990.




