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Resumo: A principal fonte de energia para o crescimento e desenvolvimento das plantas é a
radiagdo solar. Sua utilizagao é dependente de alguns fatores, dentre estes se destacam: a capa-
cidade de interceptacdo, a extingdo luminosa e a absor¢ao foliar. Modelos que descrevem as
interagdes entre a radiacdo solar e o dossel vegetativo de plantas foram apresentados, inicial-
mente, por Boysen-Jensen (1932) e posteriormente por Monsi e Saeki (1953), ambos baseados em
estudos de transmissao de luz através da matéria (August Beer, 1852). Estas intera¢des podem
ocasionar diversas alteracdes na fisiologia das plantas, pois afetam a disponibilidade de luz ao
longo do dossel. A luminosidade afeta a realocacdo de nitrogénio, a taxa fotossintética, a ana-
tomia foliar, bem como a competicdo entre plantas, especialmente, plantas cultivadas em siste-
mas agricolas, que dependem do arranjo e arquitetura foliar para a obtengao do maximo rendi-
mento. Assim, torna-se relevante o entendimento das inter-relacGes existentes entre a radiacao
solar e a fisiologia das culturas, enfocando a fotossintese, a interceptagao ou extingao luminosa e
as possiveis alteracdes morfofisiologicas.
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Abstract: The main source of energy to the growth and development of plants is solar radia-
tion. It is dependent of several factors: ability to intercept, light extinction, and lives absorption.
Models about the interactions between solar radiation and the plant canopy were initially de-
scribed by Boysen-Jensen (1932) and Monsi and Saeki (1953), and both were based on studies of
light transmission through matter (August Beer, 1852). Those interactions can cause several
changes in plant physiology, because it affects the light availability in the canopy. The light
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affects the nitrogen reallocation, photosynthetic rate, leaf anatomy and the competition between
plants, especially crops in agricultural systems, which depends on the arrangement and leaf
architecture to obtain the highest yield. Thus, it is important to understand the relation between
solar radiation and crop physiology.

Key-words: extinction coefficient; solar radiation; photosynthesis.

Introducgao

A radiagdo solar é a mais ativa de todas as energias nos processos bioldgicos
terrestres, pois por intermédio dela os organismos fotossintetizantes podem utilizar a
energia para sintetizar compostos carbonados (TAIZ; ZEIGER, 2004). Seu estudo e relacao
com a matéria datam de 1729, por Pierre Bouguer, e 1760, por Johan Heindrich Lam-
bert, tendo seu auge em 1852, com as descobertas de August Beer sobre a influéncia da
concentracao de solugdes na transmissao de luz (Lei de Beer) (HIROSE, 2005; HAY; POR-
TER, 2006).

A area bioldgica, especificamente a Ecofisiologia Vegetal, aperfeicoou seus estu-
dos em 1953 por meio do modelo de fotossintese em um dossel por Monsi e Saeki, que
descreveram de forma sucinta, com base nos pressupostos de Beer, como a radiagao
solar penetra no dossel de plantas (HIROSE, 2005).

Sabe-se que as plantas sao fortemente influenciadas pela energia solar em seu
ambiente tanto morfologicamente quanto fisiologicamente. A conversao de radiagao
absorvida em matéria seca depende da capacidade de absorgao e da capacidade fotos-
sintética da espécie vegetal, da qualidade da radiacdo, da temperatura do ar e da fragao
de carbono fixado nao consumido na respira¢ao (GALLAGER; BISCOE, 1978).

O indice de area foliar (IAF) e o coeficiente de extin¢ao luminosa (k) sdo os prin-
cipais fatores que afetam a interceptagao e o nivel de atenuacdo de radiacao pelas cultu-
ras (SHIBLLES; WEBER, 1966; BISCOE, 1978). Em determinados casos, apresenta-se como
elemento limitante de produtividade conforme a radiagao absorvida é convertida em
fotoassimilados.

No entanto, ainda € necessario o entendimento e a divulgacao da influéncia da
Lei de Beer e da radiagao solar em dosséis vegetativos e sua interagao com a fisiologia
das plantas, determinando as fra¢des e os niveis de radiacao absorvida convertidas em
fotoassimilados e consequentes modificagdes morfoanatomicas oriundas de tal exposi-
¢ao luminosa, de maneira a originar futuras pesquisas na drea e dar auxilio pedagdgico
a botanicos e fisiologistas.

Interacao entre radiacao e matéria: uso da Lei de Beer

A radiacdo eletromagnética é a energia que interage com a matéria diversifica-
damente. Essa energia nao € facilmente caracterizada, pois possui algumas proprieda-
des consistentes com a teoria das ondas e de particulas (fétons) (BUCHANAN, 2000; TAIZ;
ZEIGER, 2004).
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A radiagao apresenta comportamento de onda, podendo ser classificada tanto
em termos de comprimento como de frequéncia, as quais sao caracterizadas na equa-
¢ao 1 (SALISBURY; ROSS, 1992).

1) v=cA

Em que: v corresponde a frequéncia em segundos (s7); ¢ a velocidade da luz (3 x
10 m s'); e A ao comprimento de onda em metros (normalmente em nm =10 m).

A radia¢ao pode apresentar comportamento de particula, devido a presenga de
pacotes energéticos denominados de fotons, em que a energia disponivel é conhecida
como quantum. Quanto menor o comprimento de onda maior serd a energia contida na
mesma, uma vez que os comprimentos de onda e frequéncia sao inversamente propor-
cionais (BUCHANAN, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2004).

A interacdo da radiagdo com a matéria pode resultar em varios processos como
reflexdo, espalhamento, absorcao, fluorescéncia/fosforescéncia (absorgao e emissao) e
reagOes fotoquimicas (absorcao e quebra de ligagdes quimicas). A absorgao de luz pela
matéria faz com que a quantidade de energia das moléculas (ou dtomos) aumente oca-
sionando transi¢des entre os diferentes niveis eletronicos, sendo o equilibrio entre a
absorcao de energia e o retorno para o estado fundamental processos bastante rapidos
(BUCHANAN, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2004).

Quando a luz atravessa ou ¢ refletida por uma amostra, a quantidade absorvida
¢ a diferenca entre a radiacdo incidente (Io) e a radiacao transmitida (I). A quantidade
de luz absorvida é expressa tanto como transmitancia quanto como absorbancia (BU-
CHANAN, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2004; PARK NOBEL, 2005).

A Transmitancia (T) é a fragcdo da radiacdo transmitida (I), podendo ser apre-
sentada em valores percentuais, como pode ser verificado na equagao 2 (SALISBURY;
ROSS, 1992).

2) T=1/Ioou %T = (I/Io) 100

Através do ajuste da equagdo 2 por um logaritmo é encontrada a absorbancia
(A), sendo definida pela equagao 3 (SALISBURY; ROSS, 1992).

A =-1log T=log Io/I

A primeira formulagao matematica relacionando transmitancia da luz com con-
centra¢dao de uma substancia foi atribuida a Lambert em 1760, na area de quimica, em-
bora tenha sido comentado que Bouguer ja verificara este efeito em 1729, a partir de
calculos que podem ser observados na Equagao 3 (SALISBURY; ROSS, 1992).

3) T=1/lo=ek"
Nessa equacao, T corresponde a transmitancia; I, radiagao transmitida; Io, radi-

acao incidente; e, base do logaritmo natural; k a uma constante e b o comprimento do
percurso (cm).
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Tanto Bouguer como Lambert efetuaram observagdes independentes e verifica-
ram que as propriedades associadas ao processo de absorc¢ao de luz podem ser enunci-
adas em duas leis fundamentais. A primeira lei relata que a intensidade de luz (mono-
cromatica) transmitida por um corpo homogéneo é proporcional a intensidade de luz
incidente, e a segunda propde que a intensidade de luz (monocromatica) transmitida
decresce exponencialmente com o aumento da espessura da camada do corpo homo-
géneo (BUCHANAN, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2004; PARK NOBEL, 2005).

A Lei de Beer é semelhante a lei proposta por Bouguer, exceto que esta relacio-
nada com a concentragdo. Enquanto Bouguer e Lambert estudaram a variagao na ab-
sor¢ao de um feixe de luz, em fungdo da variagao da espessura da camada absorvente,
Beer realizou o mesmo estudo se referindo a concentragao da solugao, mantendo a es-
pessura constante. Em ambos os casos, o resultado é o mesmo, pois quer se varie a con-
centra¢do ou a espessura da solugdo a ser atravessada pela luz, em sintese, aumenta-
mos ou diminuimos o nimero de particulas que interagem com a radiagdo (BUCHA-
NAN, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2004; PARK NOBEL, 2005).

A fragao da radiacdo incidente absorvida é proporcional ao numero de molécu-
las absorventes em seu trajeto. Combinando as duas leis resulta-se na Lei de Beer-
Bouguer-Lambert representada pela equagao 5 (SALISBURY; ROSS, 1992).

5) T =1/Io = ekbe

Em que T corresponde a transmitancia; I, radiacdo transmitida; Io, radiagao in-
cidente; e, base do logaritmo natural; k a uma constante; b o comprimento do percurso
(cm), e ¢ a concentragao das espécies absorvedoras, ou dos pigmentos do soluto (ex-
presso normalmente em mol L 1).

Através da equagao 6, estas expressoes podem ser transformadas em equagao
linear aplicando logaritmo (Equagao 7) (SALISBURY; ROSS, 1992).

6) A=log Io/I=ebc
7) A=-1log T =-log (I/Io) = log (Io/I) = ebc

Em que, & corresponde a absor¢ao molar ou coeficiente de extingao (expresso
emLmol'cm™).

A expressao 7 é conhecida como Lei de Beer. O coeficiente de extingao ou absor-
tividade molar (¢) é caracteristico de uma dada substancia sob uma série de condic¢oes
extremamente definidas, tais como comprimento de onda, solvente e tempo. A Lei de
Beer é aplicada a uma solugao (com mais de uma espécie absorvente) desde que nao se
verifique interacdo entre as espécies admitindo-se que nao existam perdas por reflexao
e perdas por espalhamento (BUCHANAN, 2000; TAIZ; ZEIGER, 2004; PARK NOBEL, 2005).

Importancia da radiacao solar em ecossistemas terrestres

A radiagao solar fornece atualmente para a atmosfera terrestre 1,5 x 10'® kWh de
energia, que permite a vida da vasta maioria das cadeias trdficas, sendo também o
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principal responsavel pela dinamica da atmosfera terrestre e pelas caracteristicas clima-
ticas do planeta (LARCHER, 2004; TAIZ; ZEIGER, 2004).

A conversao da energia solar em energia quimica de compostos organicos € um
processo que inclui transporte de elétrons e metabolismo do carbono. Sob condigdes
naturais, o processo fotossintético ocorre em organismos intactos que estao continua-
mente respondendo a mudancas internas e externas (LARCHER, 2004; TAIZ; ZEIGER,
2004).

As quantidades de luz e CO: determinam a resposta fotossintética das folhas.
Em algumas situagdes, a fotossintese € limitada por um suprimento inadequado de luz
ou COz. Em outras situagOes, a absor¢ao demasiada de luz pode provocar problemas
sérios, razdo pela qual mecanismos especiais protegem o sistema fotossintético da luz
excessiva (carotendides). Os niveis multiplos de controle da fotossintese permitem as
plantas crescer com éxito em um ambiente mutdvel com habitats diferentes (LARCHER,
2004; TAIZ; ZEIGER, 2004).

Fotossintese: radiacdo solar convertida em energia

As plantas sdao organismos capazes de aproveitar a energia solar através da fo-
tossintese para producao de energia. A radiacdao que chega a superficie terrestre utili-
zada pelas plantas para o processo fotossintético (faixa visivel, 400 nm-700 nm) deno-
minada de densidade de fluxo de fotons fotossinteticamente ativos (DFFFA) correspon-
de a aproximadamente 45% a 50% do total da radiagao solar incidente sendo pouco
absorvida pela dgua e CO2, mas bastante utilizada pelas clorofilas e pigmentos assesso-
rios (carotenoides), denominados de pigmentos fotossintéticos (TAIZ; ZEIGER, 2004; NA-
THAN; YOCUM, 2006).

Nas plantas, a DFFFA € captada por moléculas de clorofilas e carotenoides, que
juntamente com proteinas estruturais, constituem o complexo antena. Essa energia é
direcionada para os centros de reagdes, onde todo esse processo é conhecido como es-
quema Z (BLAKENSHIP; PRINCE, 1985). As plantas possuem dois centros de reacdes: o
fotossistema I e o fotossistema II, que funcionam em série. As clorofilas do centro de
reacgao do fotossistema I apresentam pico maximo de absor¢ao de 700 nm e do fotossis-
tema II 680nm. Estes fotossistemas oxidam a agua a oxigénio molecular para formar
ATP (devido a formagao de um gradiente eletroquimico) e reduzir o NADP* a NADPH.
Assim, a energia fisica proveniente do Sol é conservada na forma de ATP e na forma de
coenzimas organicas (NADPH). Posteriormente, estes substratos serao utilizados no ci-
clo de Calvin e Benson, onde CO: e 4gua sao combinados com a ribulose-1,5-bifosfato,
formando duas moléculas de 3-fosfoglicerato, as quais sdo reduzidas e convertidas a
carboidratos e/ou esqueletos carbonicos para rotas de biossintese. Embora a radiacao
solar seja lembrada apenas como um agente capaz de fornecer poder redutor para pro-
duzir energia, ela também desempenha um papel importante na ativagdo de enzimas
que estdo envolvidas no processo fotossintético, principalmente a ribulose 1,5 bifosfato
(carboxilase/oxigenase) (DINER; RAPPAPORT, 2002).
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Diante de tais consideragdes fisioldgicas é importante salientar que as plantas
sao divididas em espécies que possuem diferentes capacidades de aproveitar a radia-
¢ao solar, dgua e nutrientes, denominadas de Cs e C4. Nas plantas de ciclo Cs, caracteri-
zadas por culturas tais como Glycine max, Phaseolus vulgaris e Helianthus annuus, o com-
posto precursor da fixacdo de CO: é uma molécula de trés carbonos (3P- glicérico),
apresentando a rubisco como enzima responsavel pela carboxilagao, isto €, incorpora-
¢ao do CO: atmosférico em moléculas organicas. Nestes vegetais, esta enzima apresen-
ta outra atividade além da carboxilase, que é a oxigenase. Na atividade oxigenase, a
rubisco reage com o O: produzindo duas moléculas, o 3-fosfoglicerato e o 2-
fosfoglicolato, em vez de duas moléculas de 3-fosfoglicerado como quando reage com
0 COz, mecanismo que diminui a eficiéncia fotossintética, processo denominado de
fotorrespiragao. Esse mecanismo pode ser incrementado principalmente em condi¢oes
de temperatura elevada, em que a concentragao de Oz é maior do que de CO:dentro da
célula (DINER; RAPPAPORT, 2002).

As plantas Cs, representadas comumente por gramineas (Zea mays e Saccharum
spp.) apresentam dois tipos de células que contém cloroplastos: as células do mesdfilo e
da bainha vascular. A carboxilagao inicial nao € feita pela rubisco, e sim, pela fosfoe-
nolpiruvato carboxilase, formando um acido de quatro carbonos (malato ou aspartato),
que é transportado para a bainha vascular e descarboxilado, liberando CO: e formando
NADPH, resultando no piruvato, que retorna as células do mesofilo para regenerar o PEP
(com gasto de 2 ATPs). Esta é uma das razdes pelas quais a atividade oxigenase, nestas
plantas, é praticamente desprezivel, o que aumenta a eficiéncia fotossintética da planta.
A PEP carboxilase capta somente o0 COz2na forma de acido carbdnico e, como a concen-
tragao interna de CO: é mais alta nestas células, a fotossintese ocorre mesmo em condi-
¢Oes de temperaturas mais elevadas do que o normal para a planta, além de amplitu-
des maiores de intensidade luminosa, o que torna as plantas C: mais eficientes no uso
de dgua, radiagao solar e nutrientes (SINGH et al., 1974; TAIZ; ZEIGER, 2004).

Radiacao solar em dosséis vegetativos: a adaptacao por Monsi e Saeki

Masomi; Monsi (1914-1997) e Toshiro; Saeki (1927-2004) foram os primeiros
pesquisadores a apresentarem um modelo matematico da fotossintese em um dossel
vegetativo. Esses autores determinaram a atenuac¢ao da luz através do dossel e com
base na relagao entre fotossintese e folhas expostas a diferentes luminosidades, de-
monstrando que em uma populagao a fotossintese atinge um nivel maximo sob uma
determinada exposigao de luz (HIROSE, 2005).

A maioria das comunidades vegetais possui espécies com estatura em maior ou
menor escala. As espécies altas (dominantes) ocupam camadas superiores recebendo
maior quantidade de radiacdo, enquanto as espécies inferiores recebem menor quanti-
dade: Figura 1 (HIROSE, 2005).
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Figura 1. Efeitos da densidade de fluxo de fétons fotossinteticamente ativos (DFFFA) transmiti-
dos e interceptados nos extratos superior (E.S.), mediano (E.M.) e inferior (E.I.), em
um dossel vegetativo correlacionado com a disponibilidade de luz e altura da planta.
Adaptado de Monsi e Saeki (1953).

A DFFFA em cada nivel do dossel é, geralmente, o principal fator determinante
da taxa de assimilagao de CO: pelas folhas e, consequentemente, do ganho de matéria-
seca pela cultura (STEWART et al., 2003).

Quando as folhas sao arranjadas horizontalmente, somente as folhas da primei-
ra camada recebem a luz de forma mais intensa, e as folhas das camadas inferiores re-
cebem o restante de luz que penetram inicialmente na superficie do dossel, sendo seu
valor proximo ou menor do que o ponto de compensacao luminosa. Se a mesma quan-
tidade de area foliar for arranjada com inclinagoes verticais dentro do dossel, a trans-
missividade de luz permite maior uniformidade de absorcao pelas folhas da porgao
inferior do dossel (HIROSE, 2005).

Jensey (1932) demonstrou que plantas com folhas verticalmente inclinadas dis-
tribuem uniformemente a luz dentro do dossel aumentando assim sua eficiéncia por
luz. Para exemplo, o autor estabeleceu um pequeno “stand” experimental de plantas
para medir a fotossintese total do dossel. Através de andlises, demonstrou que a fotos-
sintese do dossel nao saturou quando a taxa fotossintética de uma tinica folha foi satu-
rada com intensidades de luz relativamente baixas (HIROSE, 2005).

Monsi e Saeki (1953) refinaram a ideia de Jensey, desenvolvendo uma teoria
quantitativa da estrutura e da fun¢ao do dossel. De acordo com o predisposto de que a
luz é atenuada mais fortemente em um “stand” de plantas que possuem folhas hori-
zontais do que em um stand com folhas verticais, os autores concluiram, entao, que a
atenuagao luminosa do dossel esteve aproximada da Lei de Beer por meio da equagao 9
(HIROSE, 2005).

9) I=Ioe’kf

Em que I é a densidade de fluxo de fétons fotossinteticamente ativos (DFFFA) medida
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em plano horizontal; f é o indice de drea foliar (IAF) acumulado na parte superior do
dossel; k é o coeficiente de exting¢ao. Io é a radiacado incidente acima do dossel (HIROSE,
2005).

O IAF (razao entre a area foliar da planta e a compreendida em uma unidade de
area do solo) é o unico efeito na redugao da radiacao. No topo do dossel, IAF é zero
atingindo o valor maximo ao nivel do solo. Para considerar folhas em diferentes angu-
los devemos considerar a razao entre a drea de sombra (AS) e a area foliar (AF) (equa-
¢ao 10) que resulta no coeficiente de extingao (k) (HIROSE, 2005; HAY; PORTER, 2006).

10) AS/AF =k

Dosséis com folhas verticais possuem os menores valores de k. O valor de k va-
ria de 0,3 a 1,3 para a maioria dos dosséis (HAY; PORTER, 2006). Em culturas agricolas, o
coeficiente de extin¢ao se encontra entre 0,3-0,9, de acordo com o estadio vegetativo e
com as condi¢des ambientais a que a cultura é exposta (Tabela 1).

Tabela 1. Representacdo dos valores do coeficiente de extingdo do dossel de espécies agricolas

cultivaveis.
Espécies Coeficiente de extingao (k) Fonte
Triticun 0,38 (depois da antese) Yunusa et al. (1993)
aestivum  0,63-0,76 (algumas variedades, depois da antese) Yunusa et al. (1993)
0,46 (depois do surgimento da folha bandeira) Thorne et al. (1988)
0,34-0,51 (32 nd visivel) Whaley et al. (2000)
0,33-0,50 (surgimento da folha bandeira) Whaley et al. (2000)
0,32-0,45 (antese) Whaley et al. (2000)
Zea mays  0,66-1,0 (incluindo variedades com disposi¢ao de folhas horizontais) Hatfield e Carlson
(1979)
0,47 (35 cm de espacamento em linha) Flénet et al. (1996)
0,34 (100 cm) Flénet et al. (1996)
0,64-0,83 (dados simulados em campo) Maddonni et al. (2001)
Glycine  0,56-0,68 (estresse hidrico) Sivakumar e Shaw
max (1979)
0,58-1,0 (irrigado) Sivakumar e Shaw
(1979)
0,83 (25 cm de espacamento em linha) Walcott et al. (1984)
0,62 (75cm) Walcott et al. (1984)
0,52 (35cm) - 0,32 (100 cm) Flénet et al. (1996)
Helianthus 0,83 (hemisfério norte) Rachildi et al. (1993)
annus 0,89 (hemisfério sul) Bange et al. (1997)
Pisum 0,55-0,75 (desfolhadas) Heath e Hebblethwaill
sativum (1985)
0,33-0,49(folhosas) Heath e Hebblethwaill
(1985)
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O valor de k pode ser empiricamente determinado medindo-se a quantidade de
luz e area foliar presente em diferentes niveis dentro do dossel (HAY; PORTER, 2006).

Isto implica que a fotossintese de um dossel é determinada pela estrutura do
“stand”, pela fisiologia da folha e pelo ambiente (intensidade de luz). Em um dossel
com irradiagao elevada, a fotossintese é maximizada em um k pequeno (em torno de
0,3), enquanto que em baixas irradia¢des € maximizada em um k mais elevado (acima
de 0,7) (HIROSE, 2005).

O modelo da fotossintese em um dossel adaptado por Monsi e Saeki (1953) ex-
plica de modo eficaz as diferentes estruturas de um “stand” de acordo com a intensi-
dade de luz interceptada. Contudo, deve-se considerar que nem todas as folhas de um
dossel possuem as mesmas caracteristicas fotossintéticas. A capacidade fotossintética
das folhas em diferentes camadas no dossel nos fornece novas introspecgoes a respeito
de seu uso e eficiéncia pela planta. Todavia, esta teoria tem uma importancia pratica no
cultivo agricola visando o aumento de produtividade (HIROSE, 2005).

Efeito da extin¢ao de luz no dossel vegetativo

A maior parte da radiagao solar direta atinge a parte superior dos dosséis, sen-
do a radiagao difusa responsavel pela dissipacao luminosa no interior da copa e nas
partes inferiores da vegetacao (LARCHER, 2004; TAIZ; ZEIGER, 2004). A radiacao intercep-
tada pelas plantas convertida em reagoes fotoquimicas incluem desde a fotossintese, a
germinacao de sementes e o desenvolvimento vegetativo, sendo imprescindiveis na
manutenc¢ao do dossel (LARCHER, 2004; TAIZ; ZEIGER, 2004).

Além das rea¢des quimicas, alteragdes morfoldgicas e anatomicas também po-
dem ocorrer no dossel devido a luminosidade. Esse efeito ¢ influenciado tanto pela
extingao quanto pelo excesso de luz no dossel, interferindo na alocagao de nitrogénio,
na senescéncia foliar e na epiderme foliar (HIKOSAKA, 2005; TERASHIMA et al., 2005).

Alocacdo de nitrogénio

O nitrogénio é considerado um elemento limitante no crescimento de plantas e
ecossistemas devido ao seu permanente uso no aparato fotossintético. Em espécies ve-
getais, ocorre uma forte correlagao entre capacidade e indice fotossintético de nitroge-
nio foliar, em que a taxa fotossintética de um dossel aumenta quando se eleva o indice
de nitrogénio (HIROSE; WERGER, 1987).

Em um dossel, as plantas alocam o nitrogénio entre as folhas de modo que as
folhas expostas a maiores DFFFA apresentam indices mais elevados de nitrogénio (NII-
NEMETS, 1997; OSADA et al., 2003). Em elevados niveis de DFFFA, ocorre o acréscimo de
nitrogénio proporcionando aumento na taxa fotossintética da planta, enquanto que, em
baixos niveis de DFFFA, o nitrogénio ndo interfere nas taxas fotossintéticas (HIROSE;
WERGER, 1987). Desta forma, a intensidade luminosa aumenta o indice 6timo do nitro-
génio maximizando a produtividade fotossintética (HIKOSAKA; TERASHIMA, 1995).
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Relacao entre senescéncia foliar e aloca¢ao de nitrogénio

Os vegetais alteram a taxa de senescéncia foliar de acordo com o ambiente
submetido, sendo a luz um dos principais fatores responsaveis por tal mecanismo.
Plantas que crescem sob vegetagao densa apresentam concentra¢ao de nitrogénio para-
lela a disponibilidade de radiagao. Quanto maior a uniformidade de nitrogénio foliar
maior serd a eficiéncia de uso de nitrogénio fotossintético. Desta forma, plantas que
crescem sob vegetacdo menos densa apresentam maior uniformidade de N foliar. As
folhas jovens que estdao em desenvolvimento no topo do dossel estao expostas a toda
intensidade de radiagao e, conforme estas se expandem, sombrearao as demais folhas
do dossel. As folhas mais sombreadas realocam o nitrogénio para as outras partes da
planta. Este comportamento pode favorecer a senescéncia ou a incidéncia de doencas
foliares em plantas de vegetacao fechada ou em plantios adensados. O balango de agua
e de carbono também é diferenciado nas folhas sombreadas em relagao as que recebem
maiores intensidades luminosas (PONS; PEARCY, 1994).

A realocagao do nitrogénio protege a folha dos raios solares aumentando o ga-
nho fotossintético de toda a planta. Estudos realizados por Hirose et al. (1988) verifica-
ram que o sombreamento foliar acelera a realoca¢do do nitrogénio das folhas sombrea-
das em direcao as folhas ensolaradas (EVANS, 1989; HIKOSAKA et al., 1994; PONS; PE-
ARCY, 1994; ACKERLY; BAZZAZ, 1995).

A senescéncia da folha devido ao sombreamento € afetada em relacdo ao modo
com que este sombreamento ocorre (parte ou todas as folhas sombreadas), sendo que
as diferentes demandas de nitrogénio em érgaos dissipadores (folhas fontes) influenci-
am o modelo da senescéncia foliar (HIKOSAKA, 1996). A realocagdo do nitrogénio das
folhas velhas ¢ afetada nao somente pelo estado fisioldgico da folha, mas também pelo
desenvolvimento dos 6rgaos dissipadores. Quando as plantas estdo crescendo rapida-
mente, muito nitrogénio é exigido para a constru¢ao de novos tecidos, o que acelera a
senescéncia das folhas velhas. Quando todas as folhas da planta sdo sombreadas, o
crescimento de planta é limitado pela luz, e a realocagao do nitrogénio das folhas mais
velhas pode ocorrer mais lentamente devido as baixas atividades dos dissipadores.
Quando parte das folhas de um dossel sao sombreadas por outras folhas que recebem
luz forte, a taxa de crescimento vegetativo é mantida pela fotossintese das folhas irra-
diadas. Neste caso, a realoca¢do do nitrogénio ¢ acelerada devido a elevada demanda
de nitrogénio no desenvolvimento de 6rgaos (NAMBIAS; FIFE, 1987; ONO et al., 1996).

A deficiéncia do nitrogénio é conhecida por acelerar a senescéncia foliar, estan-
do relacionada a demanda de nitrogénio em 6rgaos dissipadores (THOMAS; STODDART,
1980; MAKINO et al., 1983; GUITMAN et al, 1991). Para a produgdo de novos tecidos, as
plantas tém duas fontes de nitrogénio: uma € a absorc¢ao por raizes e a outra é a realo-
cagdo por orgaos/folhas velhas. Se as taxas de absor¢ao do nitrogénio nas raizes forem
baixas, os orgaos dissipadores podem acelerar a senescéncia das folhas velhas para
satisfazer sua demanda de nitrogénio (ONO et al., 1996).

A relagao de dissipagao e origem do nitrogénio em plantas pode ser observada
através de um esquema dinamico entre radiacdo solar e teor de nutrientes. Quando a
planta esta crescendo com alta luminosidade e alta disponibilidade de nutrientes, o
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nitrogénio ¢ suprido por duas origens (folhas velhas e rotas de absorc¢ao), como se po-
de observar na Figura 2. Na presenga de alta irradiancia e suprimento de nutrientes
limitados, a realocagao de folhas velhas é acelerada, sendo reduzidas as rotas de absor-
¢ao. Contudo, quando a irradiancia é baixa com suprimento de nutrientes abundantes,
o nitrogénio é suprido por rotas de absorcao, tendo quase nenhum retorno por realoca-
¢ao de folhas velhas (HIKOSAKA, 2005).

® -
Nova producao de orgaos - g
Dizsipacio
Folhas velhas
Origem I
Rotas de ahzorcio
Origemn 1
Alta irradianeia Alta irradifncia Baixa irradiincia
e elevados e poucos e elovados
nuirientes nutrientes nutrientes

Figura 2. Rela¢do entre rotas de absorcdo de nitrogénio e niveis de irradiacdo no desenvolvi-
mento de 6rgaos vegetais em fun¢ao da quantidade de nutrientes disponibilizados no
solo (HIKOSAKA, 2005).

Aclimatac¢ao ao sol e a sombra

A parte aérea das plantas recebe radiacao de diversas formas: radiac¢ao solar di-
reta, radiacdo contida na atmosfera, radiacao difusa e radiagao refletida (da superficie
do solo). A forma de crescimento, o tipo de ramifica¢des e a posi¢ao da folha condicio-
nam a luminosidade da copa, onde a maioria das plantas ordena sua superficie de as-
similagdo de forma que poucas folhas recebam radiagao solar direta permanentemente.
Assim a maior parte das folhas se encontra parcialmente sombreada, recebendo radia-
cao difusa. Em plantas com folhas eretas, folhas posicionadas em perfil, folhas com o
apice voltado para baixo, bem como ¢érgaos de assimilagdo com superficie recurvada
(aciculas — estreitas e compridas, caules assimiladores, folhas recurvadas formando um
cilindro, folhas escamiformes — pequenas e triangulares presentes no caule), intercep-
tam a radiagdo em angulo agudo. Dessa forma, estas folhas se protegem de injarias
causadas pelo superaquecimento e de intensidades de radiagdo excessiva (LARCHER,
2004).

Na copa de arvores ou em arbustos isolados forma-se um gradiente de radiacao

88



B Nayara Pereira Miquelanti et al.

entre a parte externa e interna da copa. A atenuagao da radiacdo na copa depende da
arquitetura caracteristica, do desenvolvimento da ramificacao, da folhagem e da idade
da planta. Uma separagdo € feita entre copas de sol e copas de sombra, sendo que estes
dois tipos basicos de copa se desenvolvem em fun¢do da capacidade da espécie de
produzir folhas adaptadas a sombra (baixa luminosidade). A irradiancia média no in-
terior da copa permite estimar a necessidade de radiagao e a plasticidade fenotipica da
folha de sombra. Em copas de sol, as folhas mais internas recebem uma radiacao média
de 10-20% em relagao ao total da radiagao incidente, enquanto nas copas de sombra ha
folhas que recebem somente uma irradiancia relativa entre 1-3% (LARCHER, 2004).

Anatomia de folhas e disponibilidade de luz

As plantas se adaptam de forma morfoldgica e modulativa de acordo com as
condi¢des médias de radiacao atuante. A diferenciacdo fenotipica de érgaos e tecidos
geralmente nao ¢é reversivel. Se as condi¢des de radiagao oscilam, posteriormente, no-
vos ramos sao produzidos e as folhas dos ramos originais ndo adaptadas senescem e
sofrem abcissdo. As plantas que crescem sob forte radiacao desenvolvem um vigoroso
sistema de ramos, suas folhas possuem varias camadas de células no mesdfilo, sdo ricas
em cloroplastos e possuem uma densa venagao. Como consequéncia dessas modifica-
¢Oes estruturais e de um metabolismo mais ativo, as plantas adaptadas as radia¢oes
intensas apresentam uma maior producao e um maior contetido energético de matéria
seca, bem como maior potencial produtivo (floragao e frutificagdo mais frequentes e,
portanto, maior rendimento). Plantas adaptadas a baixas radia¢des produzem internos
longos e folhas delgadas com grande superficie, sobrevivendo em lugares com pouca
radiacao disponivel (LARCHER, 2004; TAIZ; ZEIGER, 2004).

As modificagdes modulativas ocorrem rapidamente e sdao reversiveis: apds a
volta da condigao anterior, o comportamento inicial € imediatamente retomado. Exem-
plos desse tipo sao as fotomodulagdes: movimento das células guarda; movimento das
folhas, o qual posiciona adequadamente o limbo da foliar em relagdo a radiacao solar
incidente; e abertura e fechamento das flores em funcao das condigdes climaticas do
periodo diurno. O deslocamento dos cloroplastos é uma reacao modulativa em respos-
ta as mudancas na intensidade da radiagao. Sob fraca radiacdo, os plastideos se orien-
tam perpendicularmente a luz incidente; sob forte radiagao, dirigem-se para a parede
celular pela contracao dos filamentos citoplasmaticos, posicionando-se proximos a pa-
rede celular (LARCHER, 2004; TAIZ; ZEIGER, 2004).

Aplicacao da teoria de Monsi e Saeki em plantas cultivadas

A interceptagao da radiagao fotossinteticamente ativa pelo dossel exerce grande
influéncia sobre o rendimento das culturas, quando outros fatores ambientais sao favo-
raveis (OTTMAN; WELCH, 1989).
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Para obtengao de altos rendimentos, deve-se maximizar a duragao da intercep-
tagdo da radiagdo, utilizar eficientemente a energia interceptada (fotossintese), distribu-
ir os novos fotoassimilados na proporcao dtima para formagao de folhas, caules, raizes
e de estruturas reprodutivas, e manter estes processos com custo minimo para a planta
(LOOMIS; AMTHOR, 1999). Tais processos sao complexos, tornando muito dificil a maxi-
mizagao simultanea do uso destes fatores.

Portanto, a escolha do arranjo de plantas adequado é uma das praticas de ma-
nejo importante para otimizar o rendimento das culturas, pois afeta diretamente a in-
terceptacao de radiacdo solar, que é um dos principais fatores determinantes da produ-
tividade (SINCLAIR, 1993; EVANS, 1993; LOOMIS; AMTHOR, 1999), como pode ser observa-
do na Figura 3.

Fendimento de grios

‘ Fotossintese do dossel | ‘ Respiragio do dossel |
| | | Respitagio | | Fotorrespiracdo ‘
‘ Fotossintese foliar Interceptagdo de
tadiagdo
Indice de Angula Interceptagdo de luz Distribuicdo Caracteristicas Disporabilidade
drea foliar foliar por outras pattes da foliar de absorcdo de de radiagio
[ platita luz pela folha
L
/ =\
LN
Arranjo de folhas Arratjo de plantas no
fia platita catmpo
Densidade de plantas + Ezpagamento - Arranjo de plantas

Figura 3. Fluxograma dos fatores que afetam o rendimento de graos das culturas
(GARDNER et al.,1985).
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Competicao entre culturas e plantas daninhas: arranjo espacial
das plantas cultivadas

As relagdes de competicao entre culturas e plantas daninhas sao influenciadas
pelas caracteristicas morfofisiologicas e pelo arranjo espacial das plantas cultivadas
(BALBINOT Jr. et al., 2005).

O incremento da capacidade competitiva de plantas é atribuido a emergéncia
precoce, ao elevado vigor de plantulas, a rapidez de expansao foliar, a formacao de
dossel denso, a elevada altura de planta, ao ciclo de desenvolvimento longo e ao rapido
crescimento do sistema radicular (SEIBERT; ROMAN et al., 1999; SEEFELDT et al., 1999).
Plantas com elevada velocidade de emergéncia e de crescimento inicial possuem prio-
ridade na utilizagao dos recursos do meio e, por isso, geralmente levam vantagem na
utilizac¢do destes. De outro modo, o aumento da altura da planta e a formagao de dossel
compacto por parte da cultura relacionam-se a capacidade de sombreamento as plantas
daninhas, reduzindo a disponibilidade de radiagao solar a fotossintese das plantas in-
festantes (GARRITY et al., 1992). Adicionalmente, cultivares de culturas anuais com ciclo
tardio, em geral, iniciam a fase reprodutiva quando as plantas daninhas estao cessando
seu ciclo e, por isso, os recursos disponiveis se revertem, na maioria das vezes, para a
cultura de interesse (ARGENTA; SILVA; SANGOI, 2001).

Devido as intera¢des de caracteristicas de planta na determinacdo da competiti-
vidade dos vegetais, torna-se dificil identificar aquelas que realmente se associam com
elevada capacidade competitiva. Portanto, € necessario definir, para cada cultura, as
caracteristicas de planta que possuam maior expressividade em dotar os cultivares de
habilidade superior no processo de competicao com espécies daninhas (BALBINOT Jr. et
al., 2003).

Menores espagamentos entre linhas permitem melhor distribui¢dao espacial das
plantas, aumentando a eficiéncia na intercep¢ao da luz (FLENET et al., 1996). Muitas
vezes isto se reflete em incrementos de rendimento de graos (MURPHY et al., 1996),
decorrente do aumento da producao fotossintética liquida (BULLOCK et al., 1988). O
aumento do rendimento de graos com a reducao do espagamento entre linhas € atribu-
ido a melhor eficiéncia na intercepcao de radiacdo e ao decréscimo de competigao entre
plantas por luz, dgua e nutrientes, em virtude da distribuicao mais equidistante das
plantas (JOHNSON et al., 1998).

Outro efeito da redugao do espagamento entre linhas relaciona-se a qualidade
de luz recebida pelas plantas. Com a disposi¢ao mais uniforme entre plantas em espa-
camentos menores, ocorre maior absorc¢ao de luz na faixa do vermelho (V) e maior re-
flexao de luz na faixa do vermelho extremo (VE). Esta caracteristica é especialmente
importante em densidades elevadas, pois, nestes casos, as plantas recebem mais luz VE
refletida, aumentando a relagdo VE/V. Esta variacdo na qualidade de luz recebida de-
termina algumas modificagdes no desenvolvimento das plantas como maior elongacao
do colmo, folhas mais compridas e finas e elevada perda de raizes (KASPERBAUER; KAR-
LEN, 1994).

Além dos efeitos observados, a reducao do espacamento entre linhas pode au-
mentar a competitividade com as plantas daninhas, a partir da maior quantidade de
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luz que é interceptada pelo dossel da cultura (TEASDALE, 1995).

Alguns estudos indicam que o arranjo espacial das plantas nao interfere na
competitividade da cultura e que a redugao do espagamento entre fileiras, exemplo o
milho (Zea mays), nao influencia na produtividade da cultura e na produgao de massa
(TEASDALE, 1998). Também ja observado em trigo, a producdo de massa seca pelas
plantas daninhas nao foi afetada pelo espacamento entre fileiras (RASMUSSEN, 2004).

O efeito do arranjo espacial de plantas sobre a competitividade das culturas é
dependente de fatores como espécie cultivada, caracteristicas morfofisioldgicas dos
genotipos, espécies daninhas presentes na area e época relativa de sua emergéncia,
além de condi¢des ambientais, principalmente temperatura, radiagao solar e regime
pluviométrico. Por exemplo, semeaduras de milho realizadas sob condi¢des de baixas
temperaturas do ar e do solo e de reduzida intensidade luminosa resultam em lento
crescimento das plantas no inicio do ciclo de desenvolvimento. Por isso, nessa situagao,
o espagamento entre fileiras exerce elevada importancia na velocidade de ocupagao do
nicho pelas plantas de milho (BULLOCK et al., 1988) e, consequentemente, sobre a com-
petitividade da cultura. Nesse sentido, torna-se necessario determinar a potencialidade
do arranjo espacial de plantas de milho na redugdo dos prejuizos ocasionados por
plantas daninhas (BALBINOT Jr. et al., 2005).

Conclusoes

A partir das informagdes analisadas, foi possivel constatar que a disponibilida-
de e o aproveitamento da radiagao solar pelas plantas sdo influenciados diretamente
pela estrutura (arranjo e angulo foliar, densidade e espagamento) e fisiologia das mes-
mas, que podem ser determinadas pela Lei de Beer, adaptada por Monsi e Saeki (1953).
Contudo, sugerem-se pesquisas que enfoquem a participa¢ao de cada fracao do dossel
vegetativo na fotossintese total, em fungao da interceptagao de radiacdo, determinando
assim a participagao de cada fracao da planta na fotossintese total.
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