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RESPIRACAO RELACIONADA COM CRESCIMENTO E MANUTENCAO
DAS PLANTAS!

Ney Fernandes Lopes*

INTRODUCAO

Em ecofisiologia, o termo respira¢do tem sido empregado, geralmente, como
a perda de CO, ou matéria seca pela planta. Fisiologicamente, respiragdo ¢ o
processo pelo qual compostos altamente energeticos e redutores sio formados
a partir de carboidratos ou outros substratos. Sob condigoes aerobicas, O, é
consumido e o CO, liberado. Os produtos sdo compostos energeticos e reduto-

res caracterizados por ATP e NADH + HY.

Estes sdo utilizados essencialmente em sintese de novos compostos e a res-
piracdo pode ser vista como acoplada a sintese de HOYOS tecidos e a manutengao
estrutural através do “turnover” de ATP e NADH + H™, Neste ponto de vista,
uma alta taxa respiratoria pode resultar indesejavel se a energia dos substratos
forem usadas a uma baixa eficiéncia durante a formac¢do de novo material, como
sintese de material superfluo, como alto custo de manutengdo de biomassa, ou
como a devastagdo de substratos atraves da respiragdo ndo acoplada ao cresci-
mento ou manutencao.

O termo respiragdo refere-se a oxidagio controlada dos substratos respirato-
rios nas células vivas, resultando na liberagdo de energia. Parte da energia é trans-
ferida para outros compostos, onde é retida em formas usdveis para manter o
requerimento energético das fungdes celulares.

A respira¢do € um processo que ocorre em todas as células vivas do organismo
vegetal e da qual resulta uma perda do carbono assimilado. O ganho liquido de

1Semindrio apresentado no Centro de Pesquisas do Cacau, Itabuna, Bahia, Brasil.

2Professor do Departamento de Biologia Vegetal da Universidade Federal de Vigosa, Vigosa,
Minas Gerais, Brasil.
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materia seca pela planta depende pois ndo so da fotossintese bruta (Pg), mas
também do consumo respiratorio (R) de assimilados. A respiragdo portanto afe-
ta a produtividade. Assim, tanto em termos de taxas como em quantidades:

P, =P, - R.

PROCESSO RESPIRATORIO NAS PLANTAS

A respira¢do quimicamente é uma oxida¢do de substincias complexas (subs-
tratos), da qual resulta a producdo de compostos intermediarios necessdrios a
sintese de outros materiais, bem como a formagdo de compostos ricos em ener-

gia (ATP) e nucleotidos de »iridina reduzidos (NADH,,).

Portanto, substrato résoiratorio pode ser definido como uma substdncia no
qual € oxidada para produzir a energia necessaria para o crescimento e manu-

tencdo celular (WOHL e JAMES, 1952).

Recentemente, novos conceitos foram desenvolvidos sobre o papel do proces-
s0 respiratorio nos tecidos vegetais e tem guiado para novos rumos sobre a essen-
cialidade da respiracdo na economia do carbono nas plantas. A respira¢do escura
(Rp) foi separada em dois componentes: um associado com atividades de manu-
tencdo (Ryy) e um segundo com crescimento (R;). Assim:

Rp = Ry + Rg

Neste caso, crescimento é definido corio a produgdo de novos compostos
orgénicos e inclui a manutenc¢do de enzimas sintetizantes. Enquanto manutencao
e o reparo e arecolocagdo de outros materiais biblégicos existentes e a manuten-
¢do de um certo gradiente eletroquimico.

Conceitualmente, respiracdo de crescimento corresponde a atividade respi-
ratoria associada com crescimento e armazenamento, e respiracdo de manuten-
¢do e relacionada com o gasto de energia para suportar a organizacdo celular.

Nas células, compostos reguladores e estruturais, especialmente enzimas
e proteinas, encontram-se num estado de equilibrio dindmico, sendo constan-
temente sintetizados e degradados. Esse giro (turnover) dos constituintes celu-
lares demanda energia e poder redutor, supridos pela respiracdo. Essa respiragdo
necessaria a manutencdo da organizacdo celular é chamada de ‘respiracdo de
manuten¢do”. Em outras palavras a manutengdo da estrutura das plantas supe-
riores ¢ baseada no custo da energia para o “turnover’” do RNA e proteinas
(outras do que as envolvidas em sintese), reativacdo enzimatica. “turnover’
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de lipidios e alguns custos para a manutengdo de gradientes de ions ou meta-
bolitos atraves das membranas.

Analise de crescimento tem sido uma ativa area na pesquisa vegetal e muitas
tentativas para correlacionar crescimento vegetal com taxas de fotossintese e
respiracdo tém sido feitas. Respira¢do é umn processo essencial e usa considerdvel
parte da fotossintese total, mas a relagdo quantitativa entre crescimento e respi-
racao nao esta completamente entendida. Respiragdo ¢ também considerada co-
mo parte do sistema de distribui¢do e uso de agucares, os quais sio produzidos
no processo fotossintético. Entdo, estudos de taxas de respiracdo sdo necessdrios
para um melhor entendimento de economia de carboidratos pela planta inteira.
Respiragdo construtiva e de manutengdo sdo importantes parametros fisiologicos,
mas temos relativamente poucas informagdes a respeito de suas magnitudes e co-
mo elas variam com as condi¢des das plantas.

A separacdo (temporal) desses dois tipos de respiragio ¢ bem marcada nos
animais, que apresentam uma fase de crescimento e outra de maturidade.

A distingdo, entre esses dois tipos de respiracio, ¢ meramente operacional.
jé& que ndo existe nenhuma diferenca entre R; e Ryy, quer seja nas rotas bioqui-
micas, quer seja nos produtos formados.

O processo de manutenc¢do € uma perda insignificante para uma planta jovem
em crescimento, a qual tem uma grande producao de matéria seca por unidade
de biomassa. Entretanto, para uma planta madura e egpecialmente uma planta
madura submetida a “stress” de reduzida produ¢do ou alta temperatura, tal
perda diaria pode ser muito importante (McCREE e VAN BAVEL, 1977).
E de se esperar que a continua manutenc¢do de estruturas previamente forma-
das deva tomar precedéncia sobre a producdo de adicional de nova matéria

seca (MILTHORPE e MOORBY, 1974), mas isto ndo foi ainda provado.

PRODUCAO FOTOSSINTETICA E CONSUMO RESPIRATORIO

A producdo fotossintética, dentro de certos limites, aumenta com o Indice
de area foliar (L). Dois comportamentos foram identificados, um que a taxa
de producdo de materia seca atinge um pico a um valor 6timo de L; outro em
que a taxa alcan¢a um maximo em patamar, ao chegar L a um limiar (L ).
Essas discrepancias de comportamento tém sido atribuidas a problemas de
interceptacdo de luz, a respostas diferenciais a fatores externos, ou sistemas
culturais, como intensidade de luz, temperatura e densidade de plantio, ou a
diferentes taxas de respiragdo.

Com relagdo a respiragdo, dois modelos foram propostos. Um em que a taxa
respiratoria das folhas é constante, e portanto proporcional a L, e outro que
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postula terem as folhas mais baixas no dossel vegetal uma taxa respiratoria mais
baixa e portanto ndo é linear com L.

A propor¢do de fotossintetizados (assimilados) respirados € grande e deve ser
levada em consideragdo na analise da produgdo. THOMAS e HILL (1949) esti-
maram que a perda respiratoria em alfafa e beterraba agucareira era de 0,3 a
0.5 da fotossintese bruta. WATSON (1952) indicou que a quantidade respirada
foi quase igual a fotossintese liquida para plantas crescidas em condigdes de
campo. CHANG (1968) generalizou que 0,2 a 0,3 da fotossintese é utilizada
no processo respiratério para espécies temperadas. LOOMIS e WILLIAMS
(1963) concluiram que 0,3 da fotossintese bruta é uma razodvel estimativa da
perda pelas culturas de plantas herbaceas. Ja ROBSON (1973) estimou as perdas
respiratorias a 0,45 da f-tossintese bruta para plintas jovens de azevem perene
(Lolium temulentum L.). MONTEITH (1973) considerou ser 0,4 e 0,5 apropria-
dos para culturas cultivadas em regides temperadas e tropical respectivamente.
Estes nimeros obviamente sdo dependentes dos fatores biologicos e ambientais.
GAASTRA (1963) sugere que para um melhor entendimento dependeria de da-
dos da taxa respiratoria de varios 6rgdos através da ontogenia da cultura no cam-
po. Pode ser possivel, como RAVEN (1975) sugeriu para aumentar a produtivi-
dade liquida, em alguma aparentemente “ineficiente espécie”, reduzindo seus
requerimentos respiratorios para crescimento e manuten¢do a um minimo encon-
trado em especie mais “‘eficiente”.

Eficiéncia de conversdo pode ser definida como a quantidade de constituintes
quimicos produzidos por unidade de substrato, podendo ser estimados a partir
de lados sobre eficiéncia de crescimentc, conteado quimico e calor de combus-
to. O calculo da massa do novo material vegetal que pode ser formado a partir
de uma massa unitaria de substrato, com a utilizagdo de oxigénio e minerais
e a producdo de agua e CO,, ¢ chamada de “Bioquimica Quantitativa” por

PENNING DE VRIES et alii (1974).

A taxa de evolugdo de CO, desde um organismo pode ser fortemente depen-
dente da temperatura, mas a massa total de gds evoluido por unidade de massa
de substrato usado, ou eficiéncia de conversdo, ¢ esperada que seja independente

da temperatura (PENNING DE VRIES et alii, 1974; McCREE, 1976).

McCREE (1976) afirmou que existem duas condi¢des essenciais para obten-
¢do de validas eficiéncias de conversdo; primeiro devem ser usadas plantas intei-
ras e segundo estas plantas devem estar em equilibrio dinamico (steady-state), no
qual a quantidade de substrato usada durante o periodo diurno é igual a quanti-
dade produzida.

Distin¢do experimental entre componentes de crescimento e manutencio tem
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sido um trabalho dificil. McCREE (1970) o fez com um meétodo empirico usan-
do plantas de trevo de varios tamanhos colocadas sobre varios niveis de radiagdo.

A equacdo desenvolvida a partir de dados de troca gasosa para plantas de tre-
vo branco (Trifolium repens L.) crescidos sob condi¢des constantes num perio-
do relativamente longo de tempo e:

RD = KP; + W
onde Ry ¢ a respiragdo escura, P; ¢ a fotossintese bruta, W € a materia seca

(em CO, equivalente, ou seja, 1,43 x mat. seca) e K e ¢ sdo constantes.

Como vimos anteriormente, a respiracdo escura (Rp)) deve ser considerada
a soma de dois termos, uma respiragdo basica ou metabolica, isto é, respiragdo
de manutengdo (Ry), e uma respiragdo associada com o crescimento e biossin-
tese, ou seja, respiracao de crescimento (RG). Portanto,

Rp =Rg + Ry

comparando-se as equacdes mencionadas, a respiragdo de manutencdo estana
associada com a materia seca acumulada (W) e fortemente depende da tempera-
tura.

RM :CW

A segunda, respiracio de crescimento, seria proporcional a fotossintese
bruta (P;) ¢ ndo dependeria da temperatura.

Rg = KPg
A taxa de respiracdo sera:

RD =RC + R\] :KPG + cW

Em geral as plantas perdem de 1 a 4% de seu carbono em 24 horas no pro-
cesso de manutencdo.

Em experimentos sob condi¢des controladas, verificou-se que algumas plantas
cultivadas perdem a noite no processo de crescimento cerca de 14% do carbono
fixado durante o dia, o que daria uma perda total de aproximadamente 25% em
24 horas. Os dados existentes referem-se a uma faixa de espécies e condi¢des de
crescimento bastante reduzida.
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Juadro 1 Valores das constantes K e ¢ em duas especies.

Especie k dia ! c
Irevo Branco (2()0) 0,25 0,015
\zodao (300) 0,54 0,026
tapulho de Algodao 0,38 0,003

Fnguanto McCREE produziu os conceitos basicos iniciais, a relacdo entre a
ro~piracdo escura ¢ fotossintese ¢ melhor entendida atraves de THORNLEY
(1970) que fez uma extensio da analise do crescimento de microorganismo

tetuada por PIRT (1965), na qual:
Rp =@ - Y5) PG + MpYsW

onde Y € a produgdo do crescimento verdadeiro (g de materia seca sinteti-
cada ¢ de matéria seca de substrato) e Mg € o coeficiente respiratorio de manu-

tenedo (g.g " dia™h).

O custo da respira¢do para sintese ¢ derivado a partir de Y5
Gr={-Y6)Yg

onde G € o coeficiente respiratorio para crescimento (g.g7").

PENNING DE VRIES (1972, 1974, 1975) fez analises ao nivel bioquimico e
estas também se ajustaram aos dois componentes acoplados ao modelo respira-
torio, com a respira¢do de crescimento acoplada a taxa de crescimento da bio-
massa, e a respiracdo de manutencio dependendo do tamanho da biomassa

(WIT et alii, 1970: HESKETH et alii, 1971).

[sto posto temos que:
dW
Rp=6p — + MpW
D™ "R 3¢ R

Estes coeficientes podem ser relacionados com os coeficientes de McCREE,

como Sﬁgll(‘ p
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Assim o coeficiente respiratorio para o crescimento (Gg) e: Gg = (1 - Y(;)/

Y. isto €, se ndo hd custo para o crescimento (Y; = 1) entio GR = O, mas
quando GR torna-se muito grande Y ; torna-se muito pequeno.

DETERMINACAO DOS COEFICIENTES RESPIRAT()R]OS

O substrato A Sy e completamente utilizado durante o tempo, A t. Assim

onde A Sg e a fragdo utilizada no crescimento e A Sy € a fracdo usada em

manutencao.

A Sy € todo respirado, entretanto somente parte do A S € respirado, o resto
e convertido em material vegetal, A W. Portanto,

onde A Sg ¢ completamente respirado.

A eficiéncia de conversdo (Y ;) pode ser descrita por:

. AW
G~ AW + ASy 4)

Entretanto, como a eficiéncia de conversdo (Y ) ndo leva em conta o gasto
com manutencdo, um outro fator Y pode ser definido para descrever o processo:

Ry (5)
Das equagdes (2) e (3) temos:
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Substituindo (6) na (5) e invertendo ambos os lados da equacgdo, temos:

1 AW+ASR+ASM

— (7)
Y AW

Reestruturando a equacéo (7), obtem-se

1_ AW+ASR+ ASM

Y AW AW

(8)

Substituindo o valor da ¢ jua¢do (4) na (8), tem-se

1 _ 1 ASy

= 9
Y YG AW )

Como por defini¢do a respiracdo de manuten¢do depende somente da biomassa
(W) (WIT et alii, 1970; HESKETH et alii, 1971), o coeficiente respiratorio de
manutencdo (MR) pode ser definido por:

MR=w =T (0
Assim,
ASy = Mg WAt (11)

Substituindo-se A Syy da equagio (11) na (9)

1 _ 1 At (12)

A taxa de crescimento relativo (R) ou taxa de crescimento especifico (4 )

¢ definida como o acréscimo em biomassa (A W) por unidade de biomassa
exigtente (W)

1 A
Ko w

=

(13)

b~

t

10
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O inverso da taxa de crescimento especifico ( 4 ) é:

1 _ W At
7— AW (14)

Substituindo (14) em (12) temos

.1 My (15)
5

Em um sistema onde Y (eficiéncia de conversdo) e Ry sdo varidveis com os
tratamentos, ou seja, variando o suprimento de substrato, ¢ possivel calcular

MR e GR por analise de regressgo.

—=—~=2 MR = geclividade

Numa situagdo com MR e Y constantes e uvariando com o tratamento,
esta equacdo prediz que plotando 1/Y contra 1/u serd uma linha reta com de-
clividade MR'

Outra maneira para estimar R e R esta centrada no uso de plantas defi-
cientes em carboidratos, pois a respiragdo de manutencdo € independente da res-
pira¢do associada com biossintese. Assumindo que ap6s um determinado pe-
riodo, no escuro, sem fotossintese as plantas entram em inanicdo. Isto é, as
plantas podem estar numa condi¢do limite de substrato, no qual o crescimento
cessa € somente as atividades de manuten¢do continuam. Esta técnica tem sido

usada extensivamente por McCREE (1970 e 1974), McCREE e SILSBURY

11
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(1970 ¢ 1978), McCREE e KRESOVICH (1978), WILSON, FERNANDEZ e
VMIcCREE (1978). A taxa respiratoria observada imediatamente apos a remo-
«do das plantas do ciclo diurno normal poderia representar o total atual das
atividades de crescimento e manutengio, e, apos um extenso periodo de escuro
em torno de 48 h, somente manuten¢do (Figuras 1 e 2). Por diferenca se estima
a respiragdo de crescimento para aquela hora do dia.

A respira¢do de manutengdo € prioritaria sobre a respiracdo de crescimento.
\ produgdo de mateéria seca deve, pois, exceder arespiracdo de manutengdo para
que haja crescimento. Se o fornecimento de assimilados for insuficiente, as
celulas passam a consumir as proprias reservas e em conseqiiéncia certos mate-
riais estruturais (autofagia), sobrevindo a decomposic¢do das estruturas (autolise),
um processo gradual de senescéncia que culmina com o desprendimento ou mor-
te do orgdo. Essa seqiiéncia de eventos é comum em folhas que recebem ilumina-
¢do abaixo do ponto de compensagdo para luz e é responsavel em parte pela
estabilizacdo do L num determinado valor maximo, dependente da especie,
densidade da cobertura e fatores do meio.

Com o crescimento, ha um aumento de tecidos ndo fotossintéticos, respiran-

1O

sl o— o 10 dias
o—o 30 dias
ot 6
T Gary
o9
22 af
a o
83 |
g 2
o L 1 3
o) 10 20 30 40 50
TEMPO (h)

Figwa 1 — Curso do tempo da respiragio escura de plantas de rabanete
com 10 ¢ 30 dias apos a emergéncia (L OPES, 1979).

12
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Figura 2 — Modelo representativo da relagdo entre atividades de crescimento (RG ) e manutengio (Ryy),
em plantas de rabanete, durante o periodo de inanigio, baseado nos resultados apresentados

na Fig. 1 (LOPES, 1979).
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tes. Se a carga respiratoria aumenta mais depressa que o fornecimento de assimi-
lados, havera eventualmente um decréscimo de matéria seca, que levara a planta
a senescencia.

ESTIMATIVA DO GIRO PROTEICO EM FUNCAO DA TAXA DE
RESPIRACAO DE MANUTENCAO

Taxas respiratorias foram medidas com plantas inteiras de rabanete coloca-
das dentro de uma cdmara conectada com um analisador de gas infraverme-
lho (IRGA).

Taxas de respiracdo de manutengdo (Figura 3) foram calculadas por unidade
{e proteina (Figura 3A) e por unidade de matéria seca (Figura 3B) em relacdo
a idade da planta e trés uiveis de luz. Neste experimento, as plantas ficaram no
escuro por 48 h a 25 °C e medidas a mesma temperatura. Ry expressa na base
de materia seca apresentou um acentuado decréscimo exponencial (Figura 3B)
mas somente um suave declinio linear com a idade quando a taxa foi expressa
em conteudo protéico (Figura 3A). Houve uma marcada tendéncia de aumento
de Ryq com incremento no nivel de luz. Isto suporta a idéia que o giro protéico
e a principal causa da respiragdo de manuten¢do. Enquanto a degradagdo das
proteinas joga um importante papel no metabolismo das plantas com a ontoge-
nia, a Figura 3A fornece evidéncias de que mudangas basicas nas proteinas nio
ocorreram. Isto esta de acordo com observagdes anteriores (GREGORY e SEN,

1937; STEWARD e DURZAN, 1965; STEWARD e POLLARD, 1957) que res-

piracdo e metabolismo de proteinas estdo estreitamente conectados.

Giro protéico tem sido considerado como a principal causa de Ry mas
ha algumas dificuldades técnicas para medir diretamente taxas de giro protéi-
co ate o presente momento. HUFFAKER e PETERSON (1974) relataram que
estimativas do giro protéico feitas com aminoacidos marcados sio geralmente
incertos devido a imprecisa determinagdo do tamanho do ‘“‘pool’’ de aminoa-
cidos. Em tecidos senescentes, a figura é ainda mais complicada pela sintese de
enzimas proteoliticas que também sdo sujeitas a giro. Entretanto, determinagdes

diretas das taxas de Ryq fornecem uma técnica para ultrapassar algumas destas
dificuldades.

A Figura 3A fornece uma forte evidéncia que Ry € diretamente relacionada
com o conteudo protéico, e em extensdo com o giro protéico. Desde que o mé-
todo empregado para medir Ry; fornece uma estimativa da taxa minima de res-
piracdo da planta em estado de inanigdo, a taxa maxima do giro protéico pode
ser estimada se a taxa respiratoria é totalmente usada no processo de manuten-
¢do. Isto pode ser feito assumindo que 38 moles de ATP sio produzidos na oxi-
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sob trés niveis de luz, em fungdo da idade. A — Baseada no
conteudo protéico. B — Baseada na matéria seca (LOPES,
1979).
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dacéo de 1 mol de glicose, que 6 ATP sdo requeridos para regenerar uma liga-
cdo peptidica (PENNING DE VRIES, 1975) e que o peso molecular médio de
um peptideo ¢ 133 g (como para o aspartado).

O maximo giro protéico mostrou uma tendéncia de declinio com a idade
da planta. Houve uma marcada diferenga no giro protéico em relagdo ao fluxo
luminoso; o giro proteico estimado foi maior com alto do que com baixo nivel
de luz. Assim, é possivel hipotetizar que a taxa de giro protéico foi menor para
plantas crescidas com menor suprimento de substrato. Entretanto, deve ser cha-
mada atengdo que o gradiente de ions, a manuten¢do de lipidios e outros as-
pectos de Ryy ndo sdo zero e pode variar com a idade. Assim, estas estimativas
3o altas e podem mudar com a idade de um modo imprevisivel pelos nimeros
calculados. PENNING DE VRIES (1975) estimou que 50 a 60% do custo de ma-
nutencdo € devido ao giro protéico e o curso desta percentagem pode variar
com a idade. Se conside-armos que o giro protéico representa uma constante
de 60% da Rypy, entdo os valores obtidos para o giro protéico sio 0,10 a 0,18,
0.17 a 0,25 ¢ 0,24 a 0,31 dia™! para 385, 770 e 1025 uE.m™% . dia™’, respecti-
vamente. Estes resultados estdo em perfeito acordo com os dados da revisio
feita por PENNING DE VRIES (1975). A técnica usada nesta pesquisa pode for-
necer um modo para estimar a taxa do giro protéico em plantas, a qual e difi-

cil fazer com outros métodos (HUFFAKER e PETERSON, 1974).
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