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UNIDADE III - Balanco hidrico das plantas

Introducio

A agua no solo

Absorc¢ao de agua pelas raizes

Transporte de agua através do xilema
Movimento de agua da folha para a atmosfera

Transpiracdo: Conceito, vantagens e desvantagens, trocas de
energia, difusido de vapor através dos estomatos

Abertura e fechamento dos estomatos; Fatores que afetam:
suprimento de agua, umidade relativa (U.R.) do ar, temperatura,
luz e CO,

Forcas responsaveis pelo movimento de agua através da planta
Déficit hidrico

Ocorréncia de déficit hidrico diario

Murcha incipiente e permanente

Visao geral: o continuum solo-planta-atmosfera

Introducao

A vida na atmosfera da Terra apresenta um

formidavel desafio para as plantas terrestres.

Por um lado, a atmosfera é fonte de CO,, necessario

para a fotossintese. Por outro, a atmosfera é bastante seca,

levando a uma perda liquida de agua devido a evaporacao.

Como as plantas carecem de superficies que

permitam a difusdo para seu interior de CO, e que ao

mesmo tempo impecam a perda de agua, a absorc¢ao de CO,

expoe as plantas ao risco de desidratacao.



Esse problema é aumentado porque o gradiente de
concentracao para a absorcao de CO, é muito menor (50
vezes) do que o gradiente que regula a perda de agua.

Para satisfazer as demandas contraditérias de
maximizar a absor¢ao de CO, enquanto limitam a perda
de agua, as plantas desenvolveram adaptacoes para
controlar a perda de agua das folhas e repor a agua
perdida para a atmosfera.

Em seguida, serao examinados os mecanismos e as
forcas motoras que atuam no transporte de agua dentro
da planta e entre a planta e seu ambiente.

Espagos intercelulares
na folha (Ac,, )

Movimento de agua do solo até
a atmosfera através da planta

Para o entendimento do
movimento de agua através do
SSPA, se faz necessario conhecer:

1. Os componentes do ¥, nos
diferentes meios através dos quais
a agua ira se movimentar;

Através da
, , raiz (A%,)
2. O caminho que a dgua devera
percorrer em cada um destes

meios;

3. As forcas responsaveis pelo
movimento de agua.

FIGURA 4.1 Principais for¢as propulsoras do movimento de dgua
do solo através da planta para a atmosfera: diferencas em concen-
tracéio de vapor de &gua (Ac,,), pressao hidrostética (A¥,) e poten-
cial hidrico (A¥,,).
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A agua no solo

O contetido de agua e sua taxa de movimento no
solo dependem em grande parte do tipo e da estrutura do

solo.
Solo diametro das particulas (um) area superficial (m%g de solo)
Arenoso 1.000 ou mais <1-10
Argila Menores que 2 100 - 1.000
CARACTERISTICAS

ARENOSO -+ Grandes canais entre as particulas;
* Pequena area superficial das particulas;
* Baixa capacidade de retencao de agua.

ARGILOSO -+ Pequenos canais entre as particulas;
* Grande area superficial das particulas;
» Grande capacidade de retencao de agua.

Com o auxilio de substincias organicas como o
himus, as particulas de argila podem agregar-se em
“torroes”, possibilitando a formacao de grandes canais que
ajudam a melhorar a aeracao e a infiltracao de agua no
solo.

Em solos arenosos, os espacos entre as particulas
sao tido grandes que a agua tende a drenar (acdo da
gravidade) a partir deles e a permanecer somente nas

superficies das particulas ou nos intersticios entre elas.



Em solos argilosos, os canais sao tao pequenos que
muita agua € retida contra a forca gravitacional.

Poucos dias apés ser saturado pela chuva ou
irrigacao, um solo argiloso pode reter 40% da agua por
unidade de volume.

Por outro lado, os solos arenosos, em geral, retém
somente 15% de agua por volume depois de
completamente molhado.

Uma pressao hidrostatica negativa na agua do solo
diminui o potencial hidrico do solo

Da mesma forma que o ¥w nas células vegetais, o
Yw dos solos pode ser decomposto em 3 componentes:

Yw (solo) = ¥s + ¥p + ¥g

O potencial osmoético (¥Ps) da agua do solo é
geralmente desprezivel, pois, excetuando os solos salinos,
as concentracoes de solutos siao baixas; um valor tipico
pode ser -0,02 MPa. Em solos que contéem uma
concentracao substancial de sais, o Ws pode ser
significante, talvez até -0,2 MPa (solos salinos).
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O segundo componente do ¥Yw € a pressao
hidrostatica (¥p). Para solos umidos, ¥p é muito proximo
de zero. A medida que o solo seca (desidrata), o ¥p decresce
e pode tornar-se muito negativo. =

De onde vem a pressao negativa da agua do solo?

Lembre-se da discussao sobre capilaridade, em que a
agua tem uma alta tensao superficial que tende a minimizar
as interfaces ar-agua.

No entanto, devido as forcas de adesdo, a agua
também tende a se prender as particulas do solo. %

Espagos intercelulares
na folha (Ac,, )

Através da
raiz (A%,)

FIGURA 4.1 Principais forgas propulsoras do movimento de dgua

<: do solo através da planta para a atmosfera: diferencas em concen-
tragio de vapor de gua (Ac,,), presso hidrostatica (A%,) e poten-
cial hidrico (A¥,,).
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Pelo Agua Particula Particula Ar
da raiz de areia de argila (solo imido)

. \ | \ C /
l/ \ %‘:J!(sglro
; { = .'

secando)
= X A
T LH O

FIGURA 4.2 Os pelos da raiz fazem um contato intimo com as parti-
culas do solo e amplificam grandemente a area de superficie utilizada
para a absorcao de agua pela planta. O solo & uma mistura de parti-
culas (areia, argila, silte e material organico), 4gua, solutos dissolvidos
e ar. A 4gua é adsorvida a superficie das particulas do solo. A medida
que a dgua é absorvida pela planta, a solugao do solo recua para pe-
quenos compartimentos, canais e fissuras entre as particulas do solo.
Nas interfaces ar-dgua, este recuo faz a superficie da solugdo do solo
desenvolver um menisco concavo (interfaces curvas entre ar e agua,
marcadas na figura por flechas), desenvolvendo uma tensao (pressao
negativa) na solugdo por meio da tensao superficial. A medida que
mais dgua é removida do solo, a curvatura dos meniscos ar-agua au-
menta, gerando tensdes maiores (pressdes mais negativas).

Raiz

o &

A 4dgua em uma superficie curva desenvolve uma
pressao, negativa, que pode ser estimada pela formula:

- 2T
r

Yp =

Onde:
T é a tensio superficial da agua (7,28 x 108 MPa m);
r é o raio de curvatura da interface ar-agua.

Uma curvatura de r = 1 pm (mais ou menos o tamanho
das maiores particulas de argila) originara ¥p de -0,15 MPa.

O ¥p pode atingir facilmente valores de -1 a -2 MPa a
medida que a interface ar-agua recuar para o interior dos
espacos menores entre as particulas de argila.
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A agua move-se pelo solo por fluxo de massa

Pelo Agua Particula Particula Ar
da raiz h de areia de argila (solo umido)

\_

Raiz

Sail hydraulic conductivity (m h-1 MPa-1)

> e desde que no solo o

Ny Yw=¥p

\ /
Jqul L l\fd) K/Hj“(s?{o W00 = Lp (A¥p)
secando)
[

\ Z “l A condutividade
h 7 O QC’ v ( hidraulica (Lp) do solo é
N 0 uma medida da facilidade
com que a Agua se move
pelo solo, e varia com o
tipo de solo e com seu

conteudo de agua.

Logo, a agua se movimenta N0
solo, na maior parte das vezes,
por fluxo de massa.

Condutividade hidraulica do
solo em funcao do potencial

hidrico do solo.
y soil

A diminuicao da condutividade
quando o solo seca é devida
primariamente a circula¢io de ar no
solo que substitui a agua.

10%

10t

Field capacity
A medida que 0 ar move-se, 0S
caminhos para o fluxo de agua entre
as particulas do solo tornam-se
- menores e mais tortuosos, e o fluxo

paint for many se torna mais dificil.
species

A forma geral desta curva é
representativa de muitos solos, mas
aforma de um determinado solo
pode ser influenciada pelo tamanho
1 das particulas e pelo teor de matéria
organica.

I
I
I
1
I
I
|
|
|
I
I
1
1
I
I
1
I
I
|
|
I
I
¥

I
i
I
1 1 1 ¥
=0.01 =01 -1.0 =10.0
Soil water potential (MPa}

.01
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* (Capacidade de campo (CC) é o conteido de agua

de um solo apés ter sido saturado com agua e
permitida a drenagem do excesso de agua (forca
gravitacional).

* Ela é maior em solos argilosos e com alto teor de
hamus (poucos dias apo6s terem sido saturados, eles
podem reter 40% da agua por unidade de volume) e
menor em solos arenosos (retém somente 15% de
agua por volume apos a saturacio).

*Ponto de murcha permanente (PMP) é o valor do

potencial hidrico do solo no qual as plantas nao
podem manter a turgescéncia mesmo a noite, na
auséncia da transpiracao.

*Isto significa que 0 ¥w do solo = ¥'s da folha = ¥w
da folha (neste caso o Wp da folha é zero).

*Visto que o ¥s varia com a espécie vegetal, o PMP
depende nao apenas do solo, mas, principalmente,
da espécie vegetal.
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Absorcao de agua

pelas raizes

O contato entre a superficie

das

raizes e o solo fornece a

area superficial para a
absorcao de agua, que é

maximizada pelo

crescimento das raizes e

producao dos pelos
radiculares no solo.

A agua penetra mais

prontamente na raiz

proximo da regiao apical.

(A)
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B Menos suberizada «—— — Mais suberizada
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—*—
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FIGURA 5.9 Seccao longitudinal diagramatica da regiao apical da
raiz. As células meristematicas estao localizadas préximas ao apice
da raiz. Essas células geram a coifa e os tecidos superiores da raiz.
Na zona de alongamento, as células se diferenciam para produzir
xilema, floema e cortex. Os pelos da raiz, formados em células epi-
dérmicas, aparecem primeiro na zona de maturagao.

Taxa de absorc¢ao de
agua em varias posicoes
ao longo de uma raiz de

abobora

FIGURA 4.3 Taxa de absor¢ao de dgua em vérias posigoes ao lon-
go de uma raiz de abobora (Curcubita pepo) (A). Diagrama da absor-
cao de 4gua, onde toda a superficie da raiz & igualmente permeavel
(B) ou é impermeavel em regides mais velhas devido a deposicdo de
suberina (C). Quando as superficies das raizes sao igualmente per-
medveis, a maior parte da 4gua entra junto ao topo do sistema de
raizes, com as regides mais distais sendo hidraulicamente isoladas
a medida que a sucgdo no xilema é aliviada devido ao influxo de
4gua. A diminuigao da permeabilidade das regiGes mais velhas da
raiz permite que as tensdes no xilema se estendam além no sistema
de rafzes, permitindo a absor¢do de agua pelas suas regides distais
(A, segundo Kramer & Boyer, 1995).
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O contato intimo entre a superficie das raizes e o
solo é facilmente rompido quando este é perturbado,
razao pela qual as plantas e as plantulas recentemente
transplantadas precisam ser protegidas da perda de
agua durante os primeiros dias apds o transplante.

A partir dai, o novo crescimento das raizes no solo
restabelece o contato solo-raiz e a planta pode suportar
melhor o estresse hidrico.

A agua se move na raiz pelas rotas apoplastica,
simplastica e transmembrana

Estria de

Rotas simpléstica

e transmembrana
Periciclo Xilema Floema
arénquima
cortical
\Epiderme
. FIGURA 4.4 Rotas de absorcdo de agua pela raiz. Através do
Rota apoplastica parénquima cortical, a 4gua pode se movimentar pelas rotas apo-

pléstica, transmembrana e simplastica. Na rota simplastica, a dgua
flui entre células pelos plasmodesmos, sem atravessar a membrana
plasmatica. Na rota transmembrana, a 4gua se move através das
membranas plasméticas, com uma curta permanéncia no espaco da
parede celular. Na endoderme, a rota apoplastica & blogueada pela
estria de Caspary.

07/02/2014
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Apesar da importincia relativa das trés rotas ndo ter
sido ainda completamente estabelecida, experimentos com a
técnica da sonda de pressdo indicam um papel importante
para as membranas celulares no movimento de agua através
do parénquima cortical de raizes (Bramley et al., 2009).

E apesar de existirem trés rotas, a 4gua ndao se move de
acordo com um unico caminho escolhido, mas onde quer que
os gradientes e resisténcias a dirijam.

Na endoderme, o movimento de dgua através do
apoplasto € obstruido pela estria de Caspary.

A estria de Caspary quebra a continuidade da rota
apopléstica, forcando a 4gua e os solutos a passarem pela
membrana a fim de atravessarem a endoderme.

FORA DA CELULA Moléculas de agua

g o’ A necessidade da agua em
fﬂ? }Dg?f&&%o% Soua (aauaporina)  S¢ mover simplasticamente
T através da endoderme
ajuda a explicar por que a
permeabilidade das raizes

a agua depende tao
fortemente da presenca de

' /
027 Bicamada da

2 aquaporinas.
J’O 80{ 'f f}}gﬂ&g Op':r"b”’"a Elas aumentam a
CITOPLASMA QX’ velocidade do transporte

FIGURA 3.13 A agua pode atravessar membranas vegetais por de agua’ mas nao a
difusao de suas moléculas individuais por meio da bicamada lipidi- dire(;?lo (a favor dO A‘PW).

ca da membrana, conforme mostrado a esquerda, e pela difusao
linear de moléculas de agua por meio de poros seletivos para a
4gua, formados por proteinas integrais de membrana, como as
aguaporinas.

A repressio génica de aquaporinas reduz a condutividade hidraulica de
raizes e pode resultar na facil murcha das plantas (Siefritz et al. 2002)
ou que compensam pela producio de sistemas de raizes maiores
(Martre et al. 2002).

07/02/2014
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A absorcao de agua decresce quando as raizes sao
submetidas a baixas temperaturas ou condicoes
anaerdbicas ou tratadas com inibidores respiratorios.

Até recentemente nao havia explicacdo para a
conexao entre respiracio da raiz e absorcao de agua, ou
para a murcha de plantas em locais alagados.

Sabe-se agora que a permeabilidade de aquaporinas
pode ser regulada em resposta ao pH intracelular
(Tournaire-Roux et al., 2003).

Taxas reduzidas de respiracao, em resposta a baixa
temperatura ou a condi¢oes anaerobicas, podem levar a
aumentos de pH intracelular.

Esse aumento no pH citoplasmatico altera a
condutincia das aquaporinas nas células da raiz,
resultando em raizes menos permeaveis a agua.

O fato das aquaporinas poderem ser abertas ou
fechadas em resposta ao pH proporciona um mecanismo
pelo qual as raizes podem alterar ativamente sua
permeabilidade a Agua em resposta a seu ambiente local.

07/02/2014
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O acamulo de
solutos no xilema
pode gerar
‘“pressao de raiz”’.

A pressao de raiz pode
ter valores que variam
entre 0,05 a 0,2 MPa
(tipicamente ela é menor
que 0,1 MPa).

Ela origina o processo
de gutacao (hidatédios).

07/02/2014

FIGURA 4.5 Gutagdo em folhas de morangueiro (Fragaria grandi-
flora). De manha cedo, as folhas secretam goticulas de dgua pelos
hidatédios, localizados nas margens das folhas. Flores jovens tam-
bém podem exibir gutacdo (cortesia de R. Aloni).

A probabilidade de ocorréncia de pressao de raiz
¢ maior quando os potenciais hidricos do solo sao altos e

as taxas de transpiracao sao baixas.

A gutacio é mais evidente quando a transpiraciao
é suprimida e a umidade relativa é alta, como a noite.

A existéncia de pressoes positivas no xilema a

noite pode ajudar

a dissolver bolhas de gas

anteriormente formadas e, assim, desempenhar uma
funcao importante na reversao de efeitos deletérios da

cavitacao.
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Transporte de agua através do xilema

Na maioria das plantas o xilema constitui a parte
mais longa da rota de transporte de agua. Em uma
planta de 1 m de altura, mais de 99,5% da rota de
transporte de agua encontra-se dentro do xilema; em
arvores altas, o xilema representa uma fracio maior da

rota.

Comparado com o movimento de agua por

camadas de células vivas, o xilema é uma rota simples,

de baixa resisténcia.

O xilema consiste em
dois tipos de elementos
traqueais.

As células condutoras no
xilema tém wuma anatomia
especializada que lhes permite
transportar grandes quantidades
de agua com grande eficiéncia.

Os traqueides e elementos
de vaso (encontrados somente em
angiospermas, em um pequeno
ndamero de gimnospermas
chamado Gnetales e em algumas
pteridéfitas).
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Elementos
traqueais:
eletromicrografia
de varredura de
madeira de
carvalho
mostrando dois
elementos de vaso e
pontuacoes.

Elementos traqueais: Pontuacoes

(C) Coniferas Paredes celulares (D) Outras plantas vasculares
Par de pontoagdes secundarias Par de pontoacbes

"

Paredes celulares
secundarias

Membrana

| da pontoacdo

| — | Toro | ™ Membrana

/] da pontoagdo
Camara da
Camara da =
pontoagdo Z\pontoagao
Paredes celulares primérias Paredes celulares primarias
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FIGURA 4.7 Vasos (esquerda) e traquefdes (direita) de uma série
de rotas paralelas e interconectadas para o0 meovimento de dgua. A
cavitagdo blegueia o movimento de dgua por causa da formagéo de
condutos cheios de ar (embolizados}. Uma vez que os condutos do
xilema sdo interconectados por aberturas ("pontoagdes areoladas”)
em suas paredes secundarias espessas, a dgua pode desviar do vasa
blogueado, movendo-se para elementos traqueals adjacentes. Qs
poros muito pequenos nas membranas das pontoacdes ajudam a
impedir que embelismos se espalhem entre os condutos do xilema.
Assim, no diagrama da direita, o gas esté contide dentro de uma
unica traquelde cavitada. No diagrama da esquerda, o gés preen-
cheu todo o vaso cavitado, aqui mostrado como composto por trés
elementos de vaso, separados por placas de perfuragdo escalarifor-
mes (parecendo os degraus de uma escada). Na natureza, os vasos
podem ser muito longos (até varios metres de comprimenta) e, por-
tanto, compostos por vérios elementos de vaso.

A agua se move através do xilema por fluxo
de massa acionado por pressao

» O fluxo de massa acionado por pressio da agua é

responsavel pelo transporte a longa distancia de agua no
xilema.

» Ele também ¢é responsavel pelo fluxo de agua através do
solo e pelas paredes celulares dos tecidos vegetais.

» Em contraste a difusao de agua através de membranas
semipermeaveis, o fluxo de massa acionado por pressao é
independente do gradiente de concentracio de solutos,
visto que variacoes na viscosidade sao despreziveis.

07/02/2014
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O fluxo de massa (vazao) € explicado pela equacao de
Poiseuille (1797-1869):

Taxa do fluxo de volume (m3s')= (wr*/ 8n) (A¥p / Ax)

Em que:

r € o0 raio da tubulacao;

1 (eta) € a viscosidade do liquido;
AWp/Ax é o gradiente de pressao.

Velocidade do fluxo (m s') =(r?/ 8n) (A¥p /Ax)

OBS: 7tr? é a area transversal do tubo.

O movimento de agua através do xilema requer um A¥p
menor do que através de células vivas

O xilema proporciona uma rota de baixa resistividade
ao movimento de agua. Alguns valores numéricos ajudarao a
apreciar a extraordinaria eficiéncia do xilema.

Para fins de comparacao, sera usado:
> velocidade de transporte =4 mm s! = 4x103 m s’!;

> raio do vaso = 40 um = 4 x 10° m (uma velocidade alta
para um vaso desta dimensao).

< ATRAVES DO XILEMA (via apopldstica):
Utilizando a equacao de Poseuille modificada,
It = (r*/ 8n) (A¥Yp /Ax) (onde M =103 Pas), entio:
A¥p = 0,02 MPa m’! =2 x 102 MPa m’!

07/02/2014
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< ATRAVES DA CELULA (via transmembranar):

utilizando a equacao It = Lp (A¥p), onde:
Lp=4x107 ms! MPa’l;
Comprimento da célula = 100 pm = 104 m, entao:

A¥Yp=4x103ms'1/4x107 ms! MPa'l

AW¥p = 10* MPa x 2 membranas,

A¥p=2x10* MPa/10* m = 2 x 108 MPa m’!, entao:

R=2x10* MPam'!/2x 10> MPa m! = 101°

R =10

O gradiente de pressao desenvolvido no xilema como
resultado da transpiracao deve ser suficiente para mover a
agua nas velocidades observadas

De acordo com a literatura, tem-se que, para suportar a
coluna de agua contra a forca da gravidade em um caule na vertical
deve existir um gradiente de pressio de 0,01 MPa m1;

De acordo com os dados existentes de diametro de vasos, de
velocidade de fluxo e de permeabilidade da madeira, vimos que deve
existir um gradiente de pressio de 0,01 MPa m'! para que a agua
possa movimentar-se contra a gravidade;

Portanto, para elevar a coluna de agua contra a gravidade
precisa-se de um gradiente de pressdo de pelo menos 0,02 MPa m-1.

A diferenca de pressao necessaria para elevar a agua ao topo de uma
arvore de 100 m é de 2 MPa.
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A teoria da coesao-tensao explica o transporte
de agua no xilema

Em teoria, os gradientes necessarios para mover agua
através do xilema poderiam resultar da geracao:

* de pressoes positivas na base da planta (pressao

radicular - gutacao); ou

* de pressoes negativas (tensao) desenvolvidas no topo
da planta (em funcao da transpiracao).

Forcas responsaveis pelo movimento de agua
através da planta
Como vimos, a Agua movimenta-se do solo para o
cilindro central através do apoplasto e do simplasto,
sendo a forca responsavel por este movimento o
gradiente de ¥w entre o solo e o cilindro central.

Como este gradiente é mantido? Ou seja, por que
0 lpwsolo > lpwraiz ?

Qual a forca responsavel pelo movimento de agua
do cilindro central até as folhas?

07/02/2014
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0SMOMETRY

TWwEoE VIDED
(x1LEMA)

Em

1948
holandés von den Honert
descreveu o movimento de
agua através do SSPA como

o fisiologista

um  processo catenario
(analogia com o transporte
da corrente elétrica através
de um condutor com varias
resisténcias).

Figure 9-1. Diagram comparing the flow of water
through the soil-plant-atmosphere continuum (SPAC)
with the flow of an electrical current along a poten-
tial gradient and through a series of resistances and
Capacitances. [After P. J. Kramer, Plant and Soil
Water Relati Hill Book C.
York, 1969]

sowcho DE S815 (sm Bo XiLEma)
EMB. SEMI-PEEHEAVEL (FNDODELAS)
AGua (seLucho 30 s046)

pany, New —|
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Por que o ¥R é
mantido baixo?

P R= PR PR

Y Ré funcdo do
acamulo de sais

na

raiz;

YR é funcao da
transpiracao.

AA
Yyy

Leaf interior

Soil
slorage

Soil
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Water ial and its P
Water Osmotic
- p ial| Pressure | potential | Gravity
\ Location (o) (") () (Vo)
- Outside air -95.2
(relative humidity = 509%)
L- Leaf intemal air space -0.8
20m L Cell wall of mesophyll -0.8 -0.7 -0.2 0.1
(at 10 m)
~ Vacuole of mesophyll -0.8 0.2 -1 0.1
(at 10 m)
" Leaf xylem -08 -0.8 -01 01
(at 10 m)
- Root xylem =06 =05 =01 0.0
(near surface)
- & - Root cell vacuole -06 05 -11 0.0
AN (near surface)
AU / - Soil adjacent to root -05 -0.4 -0.1 0.0
A
’ L "
A Soil 10 mm from root 0.3 -0.2 =01 0.0

F,=A¥Yw/Xr

A maior resisténcia coincide com a maior diferenca de
Yw que existe entre as paredes das células do

mesofilo e o ar exterior.

Fluxo de agua atraveés da planta

F,= A¥Yw/ Xr (Equilibrio dinAmico)

F,=%s -9 /R, =W -P /R =P ¥ /R, ..

F,=-0,3-(-0,6)/ R, =-0,6 —(-0,8)/ R, =-0,8 — (-95,2)/ R;

F,=0,3/R.=0,2/R, = 94,4/R, .-

R,=472R, , R,=315R. e

R =15R,

07/02/2014
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Desde que r; é o fator limitante ao transporte de
agua, facamos uma subdivisao de r,em r e r,, onde:

rp € a resisténcia ao movimento de agua dentro da folha
até as paredes celulares (estado liquido);

r, ¢ a resisténcia ao movimento de agua das paredes
celulares para a atmosfera exterior (vapor de agua).

W —Ww' _Ww'-Yw* _-03-(-08) _-08-(-952) .

L o T, L g o r,

r,=94,4(r.+r,+rp)

Conclui-se, portanto, que o fator limitante para o
movimento de agua através da planta é a resisténcia
dada pelas paredes celulares, espacos intercelulares,
camara subestomatica, estomatos e camada de vapor de
agua adjacente a folha.

07/02/2014
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A consequéncia
légica do que
acabamos de

discutir é a teoria
da coesao-tensao
de ascensao da
seiva proposta por
Dixon & Joly em
1894, mas ganhou
popularidade
somente em 1914.

THE DRIVING FORCE: EVAPORATION:

()]

(4)

- (8)
9)

o

Evaporation from

cail walls, due

to much lower

water potential

of air,

creates a lower

water potential in:
(a) celi walls
(b) cell protoplasts

Energy ultimately

came from the sun

{warmed air, water).

Water columns,
tension,

hold together by

cohesion

due to capillary
dimensions of the
xylem elements.

It cavitation occurs,
bubble will not

pass to another
slement (check valves )

Negative water
potential is finally
transterred 10

root cells and soil.
Root hairs increase
absorbing surface.
Passage through
endodermis may
be osmotic.

A existéncia de uma pressao negativa no xilema tem sido
confirmada experimentalmente por Scholander ef al. (1965).

e 2wt - i
E ' :

i - S ]

SRS H I |
E T “! !‘ :.l'

B‘ I e JIL?II’III!II |!1T?!,?.|??? .!,,T::'l

g g 2 gm%!u z j & _EE £ 3 £ 5

§5 582 =532 ERSTrerd LW N 2588
HLH ihaiseith Mneihall dalil

forest

Figure 4-15 Negalve sap pressures in a variety of flowering plants. conifers, and ferns. Most
measurements were laken with a pressure bomb during the dayume in strong sunlight. Night
values in all cases are likely 1o be several tenths of megapascals higher (less negative). (From
Scholander ot al, 1965; used by permission.)
R ——
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Parede Membrana
Vaciolo celular  plasmética
\ /

A pressao
negativa que
causa a ascensao
da agua através

N
Superficie Gmida
da parede celular

= :

Cloroplasto
do xilema s %
desenvolve-se na atora (um) i Pa) 0

superficie das o E
paredes celulares
da folha.

Pelicula de 4gua
FIGURA 4.8 A forca propulsora do movimento de &gua nas plan-

tas origina-se nas folhas. A medida que a gua evapora da superficie
das células do mesofilo, a 4gua retrai-se cada vez mais para dentro
dos intersticios da parede celular. Como a celulose € hidrofilica (an-
gulo de contato = 0°), a forqa resultante da tensao superficial causa
uma pressao negativa na fase liquida. A medida que o raio da curva-
\P —_ 2T / tura dessas interfaces ar-4gua decresce, a pressio hidrostética torna-
p — r -se mais negativa, conforme célculo pela Equagdo 4.1 (micrografia
de Gunning & Steer, 1996).

T é a tensdo superficial da 4gua (7,28 x 103 MPa x m);

Microfibrilas
de celulose

r € o raio de curvatura da interface ar-agua.

Movimento de agua da folha para a atmosfera

FIGURA 4,10 Trajetdria da 4gua

pela folha. A 4gua é puxada do xi-

lema para as paredes celulares do

mesofilo, de onde evapora para os

espacos intercelulares dentro da

- folha. O vapor d'agua se difunde,

CAnara Parénquima Camat::jaEI;Tltrufe entdo, pelos espagos intercelulares

subestomatica palicadico Xilema da folha, através da fenda esto-
mética e da camada limitrofe de ar

parado situada junto a superficie
foliar. © CO, se difunde na direcao
oposta, ao longo de seu gradiente
de concentragao (baixa no interior,
mais alta no exterior).

Cuticula

Epiderme
superior

Células do
mesofilo

Epiderme
inferior

Cuticula e '/ z 2 ——Camada limitrofe
Resisténcia da } . de ar
camada limitrofe (r,) Res',s':énc'_a CO. o Célula-guarda
estomatica foliar (r) 2 .
” s Fenda estomética
Vapor d'dgua Vapor d'agua €O, alto

baixo

07/02/2014

24



07/02/2014

Transpiracao

A trajetoria final de movimento de agua
através da folha denomina-se transpiracao.

A transpiracido pode ser definida como a
evaporacao da agua das superficies celulares para os
espacos intercelulares e destes, através dos estomatos
e da camada de vapor de agua adjacente a epiderme,
para a atmosfera.

A razao de transpiracao mede a relaciao entre perda
de agua e ganho de carbono (RT)

* RT = agua perdida pela planta (g)

matéria seca produzida (g)

RT na maioria das plantas é > 500.
* C; = 450-950 g de H,O/ g de MS;

* C; = 250-350 g de H,O/ g de MS;
* CAM =18-125 g de H,0/ g de MS;

¢ RT mostra a eficiéncia no uso de agua pela planta.
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A grande razao entre efluxo de H,O e influxo de
CO,resulta de trés fatores:

* O gradiente de concentracao que controla a perda de
H,0 é cerca de 50 vezes maior que aquele que controla o
influxo de CO,;

* O CO, difunde-se na proporcao de 1,6 mais lentamente
pelo ar que a H,0O;

* O CO, precisa atravessar a membrana plasmatica, o
citoplasma e o envoltério do cloroplasto antes de ser
assimilado no estroma. Tais membranas aumentam a
resisténcia da rota de difusiao do CO,.

A transpiracao pode ocorrer em qualquer
parte da planta que esteja exposta a atmosfera.

Porém, cerca de 95% da agua perdida pela
planta atravessa os estomatos e somente 5% ocorre
através da epiderme.
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Variacoes da transpiracao durante um ciclo de 24 horas
(em um dia de verao nos Estados Unidos)

= FY ™Y , Yy T AM.
night g
8 wli12| 2 4 6 8 10| 122 4 6 8 10
440 -
g 400 A
360 A s
g; az0 A
Ex 2s0 v
§8 240 R
b's o\"’
] 200 ]
§3  1eo[ A ¥ -
S <5
E 120 7
T
- N 22
40 1 = —?‘ i
0 I 1
Figure 1. The transpiration rates of iza (Pride of Saline) and {milo)

grown under the same conditions in Kansas, showing water loss (in grams per
square meter of leaf surface per hour) during the day and night. After Miller,
1938 (Fig. 14).

Estas variacoes na velocidade de transpiracao
acompanham as variacoes em radiacao solar que atinge a
superficie terrestre.

Temperature, °C

0400 0600 0900 1200 1500 1800 2100
Time of Day

F_i.un 2. The variation in solar radiation received at the surface of the sarth {S),
air tempersture (T,), and temperature of a fully suniit, exposed leaf (T,) during
the course of a day and night. After Gates, 1966 (Fig. 7). 2
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Quais seriam as vantagens seletivas da transpiracao?

* Em varias situacoes as plantas podem crescer bem
transpirando quase nada, mas quando elas

transpiram este fenOmeno parece resultar em
beneficios.

* Alguns autores tém afirmado que a
TRANSPIRACAO E UM MAL NECESSARIO
(difusao de CO,) sendo suas principais funcoes:

a) Transportar ions e certas substancias para as partes
aéreas;

b) Transportar agua para as partes aéreas;
¢) Resfriar as folhas.

Planta da caatinga (Pau branco)

[E]

QeSO O COJQ
9 nof i
Problema? | : A
Plantas de regides voof o 1V Qe
.. o o} gaonsie 1\
aridas e semiaridas s} 4 e
transpiram pouco = N T
~ S YL:E?.R_:EEL:—YI ) o []
€ nao tem :,,cs, :-Allllmm oncocolyx ( Fr. AIL) Teub. .""{‘ .—""%'/ 70
temperatura da Eesf Dovnmmesosmmpus® A @0
. o | TRANSP. RELAT. TOTAL=I2% /S } | e
folha muito alta. % @ et asrio 4 \f \ I° *
Além disto, as Fof O mrrmen S Y B
9 V4 s
as} L
horas em que a o | / ‘-_mm_,g,,/%‘ | P
! (m, * min)
temperatura do ar =I VL 4 s
2 . 2 2 RANSPIRAGAO RELATIVA (%)
é mais elevada é ast / gy \
. 20} 2 - 20
justamente quando s} /7. \
o . "
atranspiragio é - ' / T e
. . S| ,/, TRANSPRAGAO(mg/dr L .
mais baixa. 9 10202222301 234567 8 SN EB RIS 6178

Figura 5 — Andamento diario da transpira¢io absoluta, evaporacio,
abertura dos estdmatos, hansgr%gaomrelntivn e do t.urgor relativo
21/22-V-1 )
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Se por um lado acontece isto com as plantas de

regioes aridas, por outro, verifica-se que plantas

cultivadas em ambientes com U.R. elevada (préxima de

100%), portanto, transpiracao praticamente nula

apresentam temperatura foliar bem mais alta que a
temperatura do ar, indicando que a TRANSPIRACAO
CONTRIBUI PARA O RESFRIAMENTO DA FOLHA.

Como pode a transpiracao “resfriar” as folhas?

Entrada de energia Dissipacdo de calor

Luz solar Radiagdo de
absorvida onda longa
pela folha

Condugdo e
convecgdo para
o ar frio (perda
de calor
sensivel)

Esfriamento
evaporativo pela
perda de dgua

FIGURA 9.15 Absorcao e dissipacao de energia da luz solar pela
folha. A carga de calor imposta deve ser dissipada, a fim de evitar
dano a folha. A carga de calor é dissipada pela emissao de radiacdo
de ondas longas, pela perda de calor sensivel para o ar que circunda
a folha e pelo esfriamento evaporativo causado pela transpiragéo.

Através da troca de
energia entre a folha
e 0 ambiente

l.=At/r,

r. € proporcional a espessura da camada
de vapor de ar adjacente a superficie
foliar.

Sensible heat loss

Bowen ratio= Evaporative heat loss

Baixa = calor evaporativo alto = bom
crescimento = =>cultivo bem irrigado;

Alta = calor evaporativo baixo =
crescimento lento => indica fechamento
estomatico.
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Espectros de absorcao, reflexao e transmissao de
radiacao da folha.

wavelength (nm)
ry

uv —¢ visible infrared ]

+
0.4 0.5 06 07087 1.0 1.5 2 10 o=
T T T L L LALEE

infrared window

green
window
80 -

80 absorption

transmittance

percent
T

40 p Mimulus cardinalis leaf

20

s
———F 1 1
25,000 20,000 15,000 10,000 5,000 (o]
wave numbers (cm—1)

Figure 3-13 Absorption, transmission, and reflection spectra
of a leaf. Note especially the "windows"” in the green and in
the near-infrared portions of the spectra. The leaves are thin
and light green. (From Gates et al.. 1965. used by
permission.)

Para finalizar as trocas de energia entre a folha e o
ambiente, convém salientar que a conducio e conveccio de
calor é feita em funcido da diferenca de temperatura entre
a folha e a atmosfera.

Portanto, a forca responsavel pelo movimento de
calor é o gradiente de temperatura.

Lor =At/r,

onde, r, é a resisténcia a transferéncia de calor que é

calor

proporcional a espessura da camada de vapor de ar
adjacente a superficie foliar.

07/02/2014
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Pode-se, entdo, afirmar que:

* quanto maior for a velocidade do vento mais rapida sera a
transferéncia de calor (camada delgada);

* Quanto menor for a folha mais eficiente sera a transferéncia de
calor (camada delgada).

Difusao de vapor de agua através dos estomatos

AR EXTERIOR
Rex T
VAPOR DE AGUA ADJACENTE A FOLHA
7
PORO ESTOMATICO
Rin !

ESPACOS INTERCELULARES E CAMARA
SUB-ESTOMATICA

T

PAREDES CELULARES
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Se isto existe, pode-se afirmar que quanto
maior a resisténcia menor sera o fluxo transpiratorio.
Como veremos Ry > Rpy, na maioria dos casos.

Por sua vez, dos componentes da Ry a maior é
a resisténcia oferecida pelo estomatos.

Ela sera funcio do grau de abertura dos
estomatos e em termos de folha a densidade (n° de
estomatos/area foliar) ¢ muito importante.

Um outro
ponto
importante no
controle do
fluxo de
transpiracao é
a anatomia da ¢ 3

folha. |

bundle sheath cells
vascular bundle
spongy parenchyma

multiple epidermis

corn (Zea mays) ~ Stomate

) @—-—— epidermis
4 substomatal
chamber

mesophyll cell

cmesfe—bundle sheath celi
xylem vessel
phloem

Cross vein
(vessel element)
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A forca propulsora da transpiracao ¢ a diferenca de

concentracio de vapor de agua

Ipr (mol m2 s1) = (Cwvy = Cwv, i) / (1 + Ipy)
€COmo Iy = I'g , €Ntao:

» Cwvy = concentracio de vapor de agua na camara
sub-estomatica (mol m);

» Cwv,p = concentraciao de vapor de agua no ar
exterior;

> rpg = resisténcia estomatica (s m);

» rpx = resisténcia da camada de vapor de dgua
adjacente a superficie foliar.

O contetido de saturacdo de vapor de agua do ar
aumenta exponencialmente com a temperatura, portanto a
temperatura foliar tem um impacto marcante sobre as taxas

. , .
transpiratorias.
5~
C,
Tem[:()er,ature (mo‘nr\:‘4 )

= sl o 0.269

S 5 0.378

E 10 0.522

g . 15 0.713

8E 3 20 0.961

85 25 1.28

sE 30 1.687

5 2 as 2.201

§ ; 2 40 2.842

5 as 3.637

B

s

= 1

1 ]

1 1 1 1
-10 o 10 20 30 40 50
Air temperature (°C)

FIGURE 4.11 Concentration of water vapor in saturated air
as a function of air temperature.
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A concentracio do vapor de agua (C,,) muda em varios
pontos ao longo da rota de transpiracdo. A C,, decresce em
cada etapa da rota, indicando que a forca propulsora para a
perda de agua da folha é a diferenca na concentracao absoluta
de vapor de agua (mol m?).

TABLE 4.1
Representative values for relative humidity, absolute water vapor

concentration, and water potential for four points in the pathway
of water loss from a leaf

Water vapor
Relative Concentration Potential
Location humidity (mol m3) (MPa)?
Inner air spaces (25°C) 0.99 1.27 -1.38
Just inside stomatal pore (25°C) 0.97 1l —-7.04
Just outside stomatal pore (25°C) 0.47 0.60 -103.7
Bulk air (20°C) 0.50 0.50 -93.6

Source: Ada.pted from Nobel 1999. Ww = RT/Vw In (RH)
Note: See Figure 4.10.

*Calculated using Equation 4.5.2 in Web Topic 4.4, with values for RT/ 17W of 135 MPa at 20°C and 137.3

MPa at 25°C.
300
A perda de agua ’
também é regulada por 3 2o} - el

resisténcias do trajeto

L]

(=]

=4
T

Entao, qual das duas
resisténcias (estomatica
ou externa) € mais
importante no controle
da transpiracao?

100 =

Ar parado

50
Fluxo limitado pela
resisténcia da
camada limitrofe

Fluxo transpiratério (mg de vapor d'dgua m superficie foliar )

1 1 1
0 5 10 15 20

Abertura estomatica (um)

Dependéncia do fluxo de transpiracio em relacio a abertura estomatica de Zebrina pendula,
sob ar parado e sob ar em movimento. A camada limitrofe é maior e mais limitante no ar
parado que no ar em movimento. Como resultado, a abertura estomatica tem menos controle
sobre a transpiracdo no ar parado (Bange, 1953).
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Abertura e fechamento dos estomatos

Sabe-se ha mais de um século que os
movimentos de abertura e fechamento dos estomatos
sao simplesmente o resultado do FLUXO DE AGUA
para dentro e para fora das células-guardas.

O que sao as células-guardas?

Por que os estomatos abrem-se como resultado
do fluxo de agua para dentro das células-guardas?

Por que os estomatos fecham-se como resultado
do fluxo de agua para fora das células-guardas?

Citosol e vactolo

As paredes
celulares das
células-guardas
tém
caracteristicas e |
especializadas '

| FIGURA4.12 Micrografias ao microscopio eletrnico de esto-

|| matos. (A) Um estomato de graminea. As extremidades bulbo-
| sas de cada célula-guarda mostram seus contetidos citosélicos

4 e sdo unidas por paredes fortemente espessadas. A fenda es-
- 1 tomética separa as duas porgdes medianas das células-guarda
gt (2560%). (B) Complexos estométicos da ciperécea Carex, vistos

Célula subsidiéria 1| ao mi io Optico de contraste ial. Cada comple-

Células-guarda

X0 consiste em duas células-guarda circundando uma fenda e

£, duas células subsidiérias nos flancos (550x). (C) Micrografias ao

) "\ microscépio eletrnico de epiderme de cebola. O painel superior

Célula epidérmica - | L1 mostra a superficie externa da folha, com uma fenda estomé-

. Y tica inserida na cuticula. O painel inferior apresenta um par de

células-guarda voltadas para a cavidade estomética, em diregao

ao interior da folha (1640x). (A de Palevitz, 1981; B de Jarvis &

Mansfield, 1981; A e B, cortesia de B. Palevitz; C, de Zeiger &
Hepler, 1976 [em cima] e E. Zeiger & N. Burnstein [embaixo]).

07/02/2014
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Atmosfera

Interior da folha

ATMOSFERA

Camara

Vacuolo

As células-guardas tém
caracteristicas
especializadas.

Em gramineas e outras poucas
monocotiledoneas as células-
guardas tém forma de halteres, ja
nas dicotiledoneas, em muitas
monocotiledoneas e em musgos,
pteridofitas e gimnospermas tém
forma reniforme.

FIGURA 4.14 Alinhamento radial das
microfibrilas de celulose em células-
guardas e células epidérmicas de (A) um
estomato reniforme e (B) um estomato
do tipo graminea (Meidner & Mansfield,
1968).

FIGURA 4,13 Micrografia ao microscopio
eletrdnico mostrando um par de células-
-guarda do tabaco (Micotiana tabacum),
uma dicotileddnea. A seccdo é perpendi-
cular 3 superficie principal da folha. A ca-
mara sobre a fenda estomatica estd voltada
para a atmosfera, e a base para a cdmara
subestomatica. Observe 0 padrao de espes-
samento irregular das paredes, o que deter-
mina a deformacdo assimétrica das células-
-guarda quando seus volumes aumentam
durante a abertura estomética (micrografia
de Sack, 1987, cortesia de F. Sack).

Células

epidérmicas  Microfibrilas de celulose

dispostas radialmente
/

£ 3
Células-guarda Fenda

Células

epidérmicas Microfibrilas de celulose
d

ispostas radialmente

\ A
A Fenda Célula
Células-guarda subsidiaria

v
Complexo estomatico
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Fatores que afetam o movimento dos estomatos

A analise dos fatores que afetam o movimento estomatico
é complicada, pois existem muitas interacoes, tornando-se dificil
a interpretacao quanto ao FATOR LIMITANTE da abertura e
fechamento dos estomatos.

Na maioria das espécies os estomatos abrem-se ao
alvorecer e fecham-se ao entardecer.

Algumas plantas fecham, parcialmente, seus estomatos
ao meio dia, voltando a abri-los em seguida.

Finalmente, existe um outro grupo de plantas, as
suculentas, que abrem seus estomatos durante a noite e fecham
durante o dia.

As células-guardas
funcionam como uma
valvula hidraulica
multissensorial.

LUZ — Fotossintese —
Diminuicao da [CO,]
— Inducao da abertura
dos estomatos

relative sverage stomatal aperture

time during day

Figure 3-8 Aumuyd-aorundmmnlmm
several environmental conditions. In the top graph, arrows
point to times when some aenvironmental parameter was
changed as indicated by the label.
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Fechamento estomatico do meio dia

Transp. >> Abs. de H,O — Déficit hidrico

Fechamento dos

estomatos -

Altaradiacdo e alta temperaturadoar ———  U. R. do ar diminui

Estomatos Aumento de Troca de calor Diminuicao da
fechados — temperatura —— (conducio e temperatura da

\ (temporario) conveccio) folha
RS >>FS
[CO,] aumenta \

Abertura dos «—— [CO,] diminui ,\Fotossintese é

estomatos recuperada
>

Suprimento de dgua

Déficit hidrico \ Células-guardas

menos tirgidas

Diminuicao da abertura Continuacio do Estomatos se
dos estomatos déficit hidrico —p

fecham
Obs: 1 [ABA] no mesofilo

Umidade relativa do ar

Em geral as plantas crescem melhor em:
70% < U.R. <100%
Quando a U.R. < 50%
Estomatos tendgm a se fechar

(déficit hidrico)

FS menor —> Crescimento menor =
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Temperatura do ar

* Temperatura proxima de 0°C — estomatos nao se
abrem devido ao transporte de agua entre as
células epidérmicas e as células guarda ser muito
lento;

* Temperatura entre 30 e 35°C — a temperatura da
folha pode atingir 40 a 45°C e os estomatos
fecham-se total ou parcialmente. =

LUZ e [CO,]

* Se a temperatura e o suprimento de agua sao
adequados a luz induz a abertura dos estomatos:

LUZ = FS = [CO,],, cai = estomatos se abrem.

* Nas suculentas que fixam CO, durante a noite, tem-
se:

Escuro ——— | Fixacdode CO,em —— [CO,];, cai
malato /

* obs: plantas nao suculentas

*Escuro

Ar livre de CO, — Estomatos se abrem

LUZ [CO,] alta \Estématos se
fecham
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A luz estimula a abertura estomatica
A

20 pm
Abertura estomatica estimulada pela luz, em epiderme isolada de
Vicia faba. O estomato, aberto apoés tratamento com luz (A), ¢ mostrado no
estado fechado, apés tratamento no escuro (B). A abertura estomatica é
quantificada por meio da medicio microscépica da largura da fenda

estomatica (Cortesia de E. Raveh).

1.250
%’Eﬁmm-
oEgn
%%EWE 750 -
A abertura EESE sof
s 40 3% L Luz incidente
estomatica 252 ]
acompanha a ® gl
radiacao g8 7
fotossinteticamente A
. / e g-,'f, 6
ativa na superficie 23 L avertus
<&
foliar 2 o
5:00 9:00 13:00 17:00 21:00
Hora do dia

FIGURA 18.7 A abertura estomética acompanha a radiagao fo-
tossinteticamente ativa na superficie foliar. A abertura estomatica
na superficie abaxial das folhas de Vicia faba cultivadas em casa de
vegetagdo, medida pela largura da fenda estomatica (A), segue de
perto 0s niveis da radiagdo fotossinteticamente ativa (400 a 700 nm)
incidente sobre a folha (B), indicando que a resposta & luz & a do-
minante na regulagde da abertura estomatica (segunde Srivastava e
Zeiger, 1995a).
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FIGURA 18.8 A resposta do estomato & luz azul sob uma luz ver-
melha de fundo. Os estdmatos de uma epiderme isclada de Com-
melina communis foram tratados com fluxos de fétons saturantes
de luz vermelha (linha vermelha). Em um tratamento paralelo, os
estbmatos iluminados com luz vermelha foram também iluminades
com luz azul, conforme indicado pela seta (linha azul). O aumento
na abertura estomatica, acima do nivel alcancado na presenca da luz
vermelha saturante, indica que um sistema de fotorreceptor diferen:
te, estimulado pela luz azul, estd mediando os aumentos adicionais
na abertura {de Schwartz e Zeiger, 1984).

Espectro de aciao para a abertura estomatica
estimulada pela luz azul (sob luz de fundo vermelha)

ia relativa

iciénc

Ef

1 1 | |
350 400 450 500 550

Comprimento de onda {nm)

Espectro visivel

FIGURA 18.9 Espectro de agdo para a abertura estomatica estimula-
da pela luz azul {sob luz de fundo vermelha) (sequndo Karlsson, 1986).
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Protoplastos no escuro

(®)

Luz azul
—_—

Fenda
estomatica
néo digerida

azul

55 T
Luz vermelha ligada
50 Luz azul ligada
sk /Contrule
| 500 pM de
Ortovanadate

w
G
T

Volume do protoplasto da
célula-guarda (um? x 102
IS
3

w
S
T

A luz azul ativa uma bomba de proétons na
membrana plasmatica da célula-guarda

Acidificacdo de um meio de suspensdo de protoplastos de células-guardas de
Vicia faba estimulada por um pulso de 30 s de luz azul. A acidificagao resulta da

estimulagédo de uma bomba H*-ATPase na membrana plasmédtica pela luz azul e

esta associada ao intumescimento dos protoplastos (Shimazaki et al., 1986)

I
20 40 60
Tempo (min)

Protoplastos incham
na luz azul

FIGURA 18.10 Intumescimento de protoplastos de células-guarda
estimulado pela luz azul. (A) Na auséncia de uma parede celular
rigida, os protoplastos de células-guarda de cebola (Aflium cepa)
intumescem. (B) A luz azul estimula ¢ intumescimente dos proto-
plastos de células-guarda de fava (Vicia faba) e o ortovanadato, um
inibidor da H*-ATPase, inibe ¢ intumescimento. A luz azul estimula
a absorggo de fons e de 4gua nos protoplastos de células-guarda, o
que, quando essas células estdo intactas, fornece uma forga meca-
nica que opera contra a parede celular rigida que distorce a célula-
-guarda causando o aumento da abertura estomatica (A de Zeiger e
Hepler, 1977; B segundo Amodeo et al., 1992).

Mais
alcalino
-~
& Linha base sob Pulsos de luz azul
19 luz vermelha de fluxos de fétons
c | saturante diferentes
L8]
= (mol m2s™)
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@
g
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T
z 500
v | | 1 | | | |

Mais 0 10
acido
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Tempo {min)

Intusmecimento de
protoplastos de
células-guarda

estimulado pela luz

07/02/2014

42



z

CCCP torna a membrana
permeével a prétons

Y
A ativaciio de bombas
eletrogénicas, tipo a 5 | 1/ resce s
ATPase bombeadora de A
protons, pode ser medida e
em experimentos de “
patch-clamping como J\
uma corrente elétrica HE
para fora da membrana i e

plasmatica o

.
FIGURA 18.12 A ativacdo da H'-ATPase na membrana plasmatica
de protoplastes das células-guarda por fusicoccina e luz azul pede
ser mensurada como uma corrente elétrica em experimentos de
patch clamp. (A) Corrente elétrica para fora (medida em picoam-
peres, pA) na membrana plasmatica de um protoplasto de célula-
-guarda estimulado pela toxina fangica fusicoccina, um ativader da
H*-ATPase. A corrente & terminada pelo ionéforo de pratons carbo-
nil cianido mclorofenil-hidrazona {CCCP). (B} Corrente elétrica para
fora na membrana plasmatica de um protoplasto de célula-guarda
estimulado por um pulso de luz azul. Esses resultados indicam que
a luz azul estimula a H™-ATPase (A, segundo Serrano et &l., 1988; B,
sequndo Assmann et al., 1985).

Mecanismo responsavel pelo movimento dos
estomatos

A pergunta basica ainda permanece, ou seja,
qual o mecanismo de abertura e fechamento dos
estomatos em resposta as variacoes do ambiente?

Como se sabe, os estomatos abrem-se porque as
células-guardas absorvem agua. Esta absorcio so
ocorre porque o Y¥s, diminui e por via de
consequéncia o ¥w,, também diminui em relagio as
células epidérmicas vizinhas.

Entao, qual(is) o(s) soluto(s) osmoticamente
ativos responsavel(eis) pela queda no ¥'s,?

07/02/2014
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De onde sao originados esses solutos
osmoticamente ativos?

Foram identificadas trés rotas metabolicas distintas:

1. Absor¢ao de K* e CI acoplados a biossintese de
malato? dentro das células-guardas;

2. Producao de sacarose no citoplasma da célula-guarda a
partir de precursores originarios da hidrolise do amido

no cloroplasto da célula-guarda;

3. Produciao de sacarose a partir de precursores
produzidos na rota fotossintética de fixacido do carbono

nos cloroplastos das células-guardas;

CLOROPLASTO.

w
FIGURA 18.13 Trés rotas ce osmorregulagao distntas nas células- > D
~guarda. As setas escuras espessas identificam os principais passos .
Ribulose-1,5- Frutose-6-fosfato <= Glicose-6-fosfato  —>[ Amido]

Potéssio e cloro 530 a LI }w l a
T PR O T AR o 12 fase
apcp;éw:a & também indicada (de Talbott e Zeiger, 1998). Apoplasto O DM“’MKB“ .Lt!z -azu I
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l VACUOLO

- o= w06

®
crropAsMA CLOROPLASTO _22 fase
/_\
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i o o
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©
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3 i se
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Rotas de osmorregulacao: (1) Absorcao de K+
e CI- acoplados a biossintese de malato*

dentro das células-guardas

(A)
/cnopLASMA CLOROPLASTO \
Ribulose-1,5- Frutose-6-fosfato == Glicose-6-fosfato —> ‘lgfﬁ
-bisfosfato \
——
Ciclo Frutose-1,6-bisfosfato ’l Luz -aZUI
<o, de Calvin- GlicOse s Maltose inibida por
-Benson
Di-hidroxiacetona-3-fosfato
3-fosfoglicerato
Apoplasto

¥

Glicose-1-fosfato «—  Di-hidroxiacetona-3-fosfato  —3—3 Fosfoenol-

VACUOLO

) @

?

Sa:arwe—t [Sacarose]

ABA e Ca?
: @ © /
=@
-piruvato | @ @

2/

O potassio e cloro sao absorvidos em um processo de
transporte secundario operado por um gradiente de
protons; malato é formado a partir da hidrolise do amido.

Rotas de osmorregulacao: (2) Producao de
sacarose no citoplasma da célula-guarda a

partir de precursores originarios da

do amido no cloroplasto da célula-

(B)
(/ cromasma CLOROPLASTO
Ribulose-1,5- Frutose-6-fosfato  emmm Glicose-6-fosfato [ Amido]
-bisfosfato }
Ciclode  Frutose-1,6-bisfosfato
Calvin- Glicose mmummm— Maltose
-Benson
Di-hidroxiacetona-3-fosfato
Apoplasto 3-fosfoglicerato

*

Glicose-1-fosfato <=  Di-hidroxiacetona-3-fosfato  ——>  Fosfoenol-

-piruvato
?
Sacarose —( :» Sacaro:

VACUOLO

[wes] (@)

Malato

hidroélise
guarda

22 fase

Luz azul
inibida por
ABA e Ca%*
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Rotas de osmorregulacao: (3) Producao de
sacarose a partir de precursores produzidos
na rota fotossintética de fixacao do carbono

nos cloroplastos das células-guardas

(]
ﬂITOPLASMA

Ribulose-1,5- Frutose-6-fosfato  «fmmm  Glicose-6-fosfat
-bisfosfato

CLOROPLASTO

—{ Amido]

o, Calvin- Glicose «+———— Maltose

Di-hidroxiacetona-3-fosfato

Apoplasto 3-fosfoglicerato

Glicose-1-fosfato == Di-hidroxiacetona-3-fosfatc ——  Fosfoenol- 1’@

-piruvato

VACUOLO

ﬁ@

? [ ——
Sacarose Y mmme

32 fase
Luz

— vermelha

inibida

I por DCMU

A possivel assimilacdo da sacarose apopléstica

nas trés rotas ¢ também indicada.

A sacarose é um soluto osmoticamente ativo nas

células-guardas
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Abertura estomatica
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FIGURA 18.14 Andamento diario das mudancgas na abertura estomatica e nos
conteudos de potassio e sacarose das células-guardas de folhas intactas de
Vicia faba. Estes resultados indicam que as alteragdes no potencial osmético,
necessarias para a abertura estomatica pela manha, sdo mediadas pelo potassio
e seus contraions, enquanto as mudangas que ocorrem a tarde sdo mediadas

pela sacarose (Talbot & Zeiger, 1998).
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A regulacao das respostas estimuladas pela
luz azul

Fora Ativa Inativa
da célula

Membrana
- Plasmatica

-wﬁ@?@ﬁﬁﬁgﬁlﬁ
;

ol
G

Ee=
==
—
D
1

I
[

4
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I
.‘.... f:(. .ﬁ(ﬁ
Proteina cinase
sarinaftreonina

Proteina 14-3-3

e

‘%_H;V'E_F:_} @ C-terminal
+®
Citoplasma

FIGURA 18.15 O papel da ATPase bombeadora de protons na
regulagao do movimento estomético. A luz azul ativa a H*ATPase.
A ativacdo da enzima envolve a fosforilacdo de residuos de serina
e trecnina do seu dominio C-terminal. Uma proteina requladora
chamada de proteina 14-3-3 liga-se ao C-terminal fosforilado da
H*-ATPase da célula-guarda.

(A)
O carotenoide g Tonsf
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I ! L
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das células guarda

acompanha a radiacao
fotossinteticamente
ativa e a abertura
estomatica.

FIGURA 18.20 O contetdo de zeaxantina das células-guarda
acompanha de perto a radiagdo fotossinteticamene ativa e as aber-
turas estomaticas. {(A) Curso dirio da radiacdo fotossinteticamente
ativa que atinge a superficie foliar (inha vermelha) e do contetdo de
zeaxantina das células-guarda (tragado azul) e células do mesofilo
(tracado verde) de folhas de V. faba cultivadas em casa de vegeta-
cdo. As dreas brancas dentro do gréfico salientam a sensibilidade
contrastante do ciclo da xantofila nos cloroplastos do mesofilo e das
células-guarda sob as baixas irradiancias que prevalecem no inicio e
no final do dia. (B) Aberturas estomaticas nas mesmas folhas utili-
zadas para a medicao do conteldo celular de zeaxantina (segundo
Srivastava e Zeiger, 1995a).
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O espectro de absorcao da zeaxantina aproxima-se
muito do espectro de acao para a abertura estomatica
estimulada pela luz azul. Uma evidencia da zeaxantina

como fotorreceptor da luz azul nas células-guardas.
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FIGURA 18.21
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Altas concentragdes em ambiente de
€O, aumentarm as taxas de fixagio
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FIGURA 18.22 O papel da zeaxantina na percepgdo da luz azul
nas células-guarda. A concentragdo de zeaxantina nas células-guarda
varia com a atividade do ciclo da xantofila. A enzima que converte
a violaxantina & zeaxantina é uma protelna integral do tilacoide que
apresenta um pH 6timo de 5,2 (Yamamoto, 1979). A acidificacdo
do lume estimula a formagao da zeaxantina, e a alcalinizagao favo-
rece a formagao da violaxantina. O pH do lume depende dos niveis
de radiacgo fotossinteticamente ativa incidentes (mais efetivos nos
comprimentos de onda azul e vermelho; ver Capitulo 7), e da taxa de
sintese do ATP que consome energia e dissipa o gradiente de pH por
meio do tilacoide. Assim, a atividade fotossintética dos cloroplastos
das células-guarde, o pH do lume, o contetido de zeaxantina e a sen-
sibilidade & luz azul tem um papel interativo na regulacao da abertu-

ra dos estdématos. Comparados com seus semelhantes do mesofilo,
0s cloroplastos das células-guarda sdo enriquecidos em fotosistema
Il e possuem taxas de transporte de elétrons muito altas e baixas
taxas de fixagao fotossintética de carbono (Zeiger et al., 2002). Es-
sas propriedades favorecem a acidificacdo do lume em baixos fluxos
de fotons e explicam a formacéo de zeaxantina no cloroplasto da
célula-guarda cedo pela manh (ver Figura 18.20). A regulagdo do
conteddo de zeaxantina pelo pH do lume e a ligagéo intima entre o
pHdol aatividade do ciclo de Calvin-B o dloroplasto d
célula-guarda sugerem que as taxas de fixagao de diéxido de carbo-
1o no cloroplasto da célula-guarda pode regular a concentragdo de
zeaxantina e integrar a percepcao da luz e do CO, nas células-guarda
(ver Ensaio 18.2 na internet) (Zeiger et al., 2002).

450
Comprimento de onda {nm)

550

O espectro de absor¢do da zeaxantina em etanol

O papel da
Zeaxantina na
percepc¢ao da luz
azul nas células-
guardas.

NO VACUOLO:

[K*], [CI] e
[MALATO] altas —»

—entrada de agua
nas células-guardas
— abertura dos
estomatos.
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Abertura e fechamento dos estomatos nas

suculentas

Dark: Stomata opened Light: Stomata closed
cop uptake ana A:mo-pn-ﬂ: stoma permits ecarboxylation of storea ciosed stoma
Fiedcian: loaf ey of Copana Taiate and Tefixation of intemal prevents HyO loss
acidification 1055 Of HzO COy: aeacidfication / and CO, uptake
- e
N k r | > L - J . } f »
e o~

&

FIGURE 8.12  C; 1 acid bolism (CAM). of CO, uptake
from photosynthe tic mncuuns CO, uptake and fixation take place at night. and decar-
boxylation and refixation of the infernally released CO, occur during the clay. The adap-
tive advantage of CAM is the reducton of water loss by transpiration. achieved by the
stomatal opening during the night.

[CO2] iz [CO,] alta
! |

abertura do estomato Fechamento do estdomato

[CO,] interna K* move-se para:

ALTA Fora das
(> que 300 ppm) células guarda

obs: tudo indica que alta [CO,] desfaz o gradiente
de H* através da membrana afetando, portanto, o

movimento de K*.
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Am-'o;:lF. B. Sallabury, Bofony, 1984, p. 280}

O ABA induz aumento de pH e da [Ca?*] inibindo a
atividade da H* - ATPase da membrana plasmatica.

Ocorréncia de déficit hidrico diario
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Figure 6.1 The lag of absorption behind transpiration on a hor summer day for four different kinds

of plants growing in soil supplied with water by an autoirrigator system that permitred measure-
ment of both warer loss and water uptake. Note the evening maximum in transpiration of Opuentia,
which is a CAM plant, and the midday decrease in sunflower, probably caused by a temporary

water deficit and partial closure of stomara. From Kramer (1983), after Kramer (1937).
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Flutuacoes no teor de agua em caules, folhas e
raizes de girassol

go0 Stens

&00)-

Leaves

400}- \/—

Som 16 2 Sem 10 2
HOBA DS DIA
22 — Flutuagiio no conteido de umidade de caules, folhas e raizes de girassol,
durante um clare dia de verdo (Wilson et al., 1953)

COWTEUDO O UM(DADSE
g

Figura

Vejamos a seguinte situacao:
Um tomateiro com ¥w de - 0,1 MPa, ¥p de 1,4 MPa e ¥s de -1,5 MPa

na folha, foi cultivado em um solo imido, mas sem irrigacao a partir do inicio
do experimento.

DIA 1 (MPa) manha - tarde noite
folha folha folha
¥w=-0,1 transpiracao ¥w=-0,5 ¥w=-0,3
¥p = 14 absorcao ¥p = 1,0 absorcao ¥p = 1,2

¥s =-1,5 ¥s =-1,5 ¥s =-1,5
Yw=0 Yw=-0,1 solo seca Yw=-0,2

DIA2
folha
¥w=-0,3
¥p = 1,2
¥s =-1,5
solo
Yw=-0,2

solo seca
-

manhi — tarde

folha
transpiracio Yw=-0,8
absorcao ¥p = 0,7
W¥s =-1,5
solo
solo seca Yw=-04

.

absorcao

solo seca

noite

folha
Yw=-0,7
¥p = 08
W¥s =-1,5
solo

¥w =-0,6
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DIA3
folha
Yw=-0,7
¥p = 08
¥s =-1,5
solo
¥w=0,6

DIA4
folha

Yw=-1,2
¥p = 0,3
W¥s =-1,5
solo

Yw=-1,1

manha - tarde

transpiracio

absorcao absorcao

solo seca solo seca

manha - tarde

transpiracio

absorcao absorcao

solo seca solo seco

—

nao pode haver
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*Ponto de murcha permanente (PMP) é o valor do
potencial hidrico do solo no qual as plantas nao
podem manter a turgescéncia mesmo a noite, na
auséncia da transpiracao.

*Isto significa que 0 ¥w do solo = Ws da folha = ¥w

da folha (neste caso o Wp da folha é zero).

*Visto que o ¥s varia com a espécie vegetal, o PMP
depende nao apenas do solo, mas, principalmente,

da espécie vegetal.
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Variacoes no PMP em trés espécies de plantas
cultivadas no mesmo tipo de solo.

Observacoes no PMP (MPa) Umidade
Espécies WYsna folha WYwnafolha Wwno solo do solo
(%)
Tomate -1,8 -1,9 -2,0 11,8
Alfena* -4,7 -4,5 -4,8 9,7
Algodao -3.8 -4.3 -3.8 10,2

Slayter, R.O., Austr. J. Biol. Sci., 10:320-336 (1957).

Obs: Nao confundir Ponto de Murcha Permanente com
Ponto de Murcha Temporario ou Incipiente.

* Ligustrum japonicum.

Visao geral: o continuum solo-planta-atmosfera

Foi visto que o0 movimento de agua do solo para a
atmosfera, através da planta, envolve diferentes

mecanismos de transporte:

* No solo e no xilema, a agua no estado liquido move-se por

fluxo de massa em resposta a um gradiente de pressao
(A¥p).

Quando a agua no estado liquido é transportada através
de membranas, a forca propulsora é a diferenca de
potencial hidrico (AYw) através da membrana. Esse
fluxo osmoético ocorre quando as células absorvem a agua
e quando as raizes a transportam do solo ao xilema.
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* Na fase de vapor, a agua se move principalmente por
difusao, pelo menos até atingir o ar externo, onde a
conveccao (uma forma de fluxo de massa) torna-se
dominante.

No entanto, o elemento-chave no transporte de
agua as folhas é a geracao de pressoes negativas dentro
do xilema, devido as forcas capilares nas paredes
celulares das folhas transpirantes.

Na outra extremidade da planta, a agua do solo
também € retida por forcas capilares.

A  medida que a folha perde agua por
transpiracdo, a agua sobe pela planta saindo do solo,
impulsionada por forcas fisicas, sem o envolvimento de
qual quer bomba metabdlica. A energia para o
movimento da agua é, em ultima instancia, fornecida
pelo sol.

Esse mecanismo simples gera tremenda eficiéncia
energética — o que € critico quando cerca de 400
moléculas de agua estao sendo transportadas para cada
molécula de CO, sendo absorvida em troca.
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Os elementos cruciais que permitem o

funcionamento desse mecanismo de transporte sao:

* A baixa resistividade da rota de fluxo no xilema, a
qual é protegida contra a cavitacio; e

 Uma grande area de superficie do sistema de raizes
para extrair agua do solo.
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