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Resumo

Neste trabalho, apresentamos dois modelos para descrever a dinamica do
crescimento de plantas interagentes. O primeiro sistema utilizado descreve a
dinamica da agua, relacionando-a com a dinamica dos cations no solo e com
a dinamica da biomassa. A interacao entre plantas, que este modelo trata, é
sob a forma de competi¢ao por luz. O segundo modelo descreve a evolugao da
biomassa através de processos de transporte, resisténcia e alocacao de nutri-
entes no tecido vegetal. Neste modelo, nds realizamos duas extensoes para a
descricao da interacao, ambas baseadas na troca de fésforo entre os sistemas
radiculares. Estas trocas sao promovidas por fungos do tipo micorrizas, com os
quais as raizes realizam um processo de mutualismo. Cada extensao, ou forma
de interacao, esta baseada na forma em que o fésforo é transportado, no sentido
de ocorrer ou nao a conservacao das massas. Em todas as simulacoes realizadas,
os resultados sao as evolugoes temporais das biomassas vegetais, que sao dividi-
das em biomassas aéreas e inferiores. As nossas simulagoes foram realizadas em
conjuntos de duas e trés plantas de espécies diferentes, onde cada espécie ini-
cialmente foi simulada de maneira isolada, para podermos entao compararmos
os resultados obtidos com e sem interacoes. As parametrizacoes foram feitas
tendo como base os modelos existentes utilizados em cada extensao. Os resul-
tados por nés obtidos foram satisfatorios, quando comparados aos resultados

fenomenoldgicos encontrados na literatura.



Abstract

At this work we present two models to describe de growth dynamics of inter-
acting plants. The first system that we have used describes de water dynamics,
and then relates it with the cations in the ground and with the biomass dy-
namics. The interaction between plants that this model describes is via light
competition. The second model describes the evolution of the biomass through
processes of transport, resistance and allocation of nutrients at the vegetal tis-
sue. At this model we realized two extensions in order to describe the interac-
tion, both based in the phosphorous exchange between the radicular systems.
These exchanges are promoted by micorriza fungi, which the roots perform a
mutualism process. The extensions, or interaction way, are based on the form
in which the phosphorous is transported, in the sense of occurrence or not of the
mass conservation. In all the simulations realized, the results are the temporal
evolutions of the vegetal biomasses, which are divided in belowground biomass
and aboveground biomass. Our simulations were done by sets of two or three
plants of different species, where each specie was calculated at the first moment
in a non coupled form. This way we could compare the results obtained with
and without interactions. The parameterizations were done based at existing
models that are utilized in each extension. Our results were good enough, when

compared to another phenomenological results in the literature.
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Capitulo 1

A modelagem de ecossistemas

O estudo dos fendmenos que envolvem a vida em uma comunidade geral-
mente nos conduz a sistemas de dificil descricao matematica. Esta complexidade
¢ devido ao grande numero de variaveis e subsistemas interagentes existentes
na natureza, tornando a solugao desses problemas um dos maiores desafios da
ciéncia [1]. A iminéncia das questoes ambientais esta conduzindo o ser humano a
reavaliar o seu comportamento em relacao ao planeta. Paralelamente a isto, com
o intuito de compreender os sistemas naturais, a comunidade cientifica avanca
cada vez mais na interdisciplinaridade que os fenomenos naturais apresentam.

A estas frentes de pesquisas faz-se uso de todos os conhecimentos das ciéncias
tais como fisica, quimica, matematica, ciéncias agrarias e sobretudo da biologia,
juntamente com o auxilio de modernos equipamentos laboratoriais. Esta diver-
sidade fenomenoldgica compreende os processos inerentes ao metabolismo dos
organismos vivos, os fenomenos de intemperismos e as interagoes que ocorrem
entre os seres vivos ou entre eles e o ambiente.

Em um trabalho recente, Lacroix e colaboradores [2] abordaram as questoes

relacionadas entre biodiversidade e ecossistema, bem como as mudancas provo-



cadas pela evolucao da civilizacao. As atividades do homem estao causando al-
teragoes nos ecossistemas do planeta, tais como declinio de populacoes e espécies,
fragmentacao de habitates, poluicao do solo, agua e ar, e alteragao de certos
processos tais, como producao de biomassa e ciclos de nutrientes. Entre outros
efeitos, essas mudancas estao alterando as estruturas troficas dos ecossistemas
e as avaliagoes desses efeitos sao muito complexas e exigem muito esfor¢o para
sua compreensao. As relagoes que envolvem os individuos de um ecossistema
nao sao satisfatoriamente conhecidas, fato este que vem despertando o interesse
da comunidade académica. Entre as dificuldades para se estudar as ligagoes en-
tre biodiversidade e a funcionalidade do ecossistema estao as escalas envolvidas,
pois os ecossistemas sao heterogéneos e as comunidades sao altamente variaveis
em espago e tempo. O conceito de biodiversidade refere-se a uma grande faixa
de fenomenos biolégicos relacionados a todas as espécies coexistentes em um
ambiente fechado.

Em uma resenha sobre os trabalhos discutidos na Conferéncia de Sistemas
Complexos, realizada em Montreal, Canadd, no ano de 2000, relatou-se a grande
variedade de sistemas complexos existentes, tais como sistemas ecolégicos, soci-
ais, econdmicos e politicos [3]. Entretanto, esses sistemas apresentam algumas
caracteristicas em comum: trocam energia com o meio ambiente; tém um grande
nimero de parametros e variaveis; os componentes interagem um com o outro
de forma nao linear e com freqiiéncia, tém respostas retardadas e realimentacao
dos efeitos; dentre esses, os sistemas complexos exibem um alto grau de variacao
temporal e espacial (novamente, observa-se as questoes de escala). Conseqiiente-
mente, esses sistemas sao, na maioria dos casos, caracterizados por propriedades
inesperadas, interagoes multiescalas, comportamentos nao esperados e autorga-
nizados [3].

Devido & importancia dos fatores de escala, ao tratar-se da descricao desses



sistemas, os modelos matematicos exigem rigor em identificar as fenomenolo-
gias que envolvem o sistema a ser descrito, bem como as dimensoes e grandezas
que envolvem. Por exemplo, em se tratando de reagoes enzimaticas, proces-
sos bioquimicos na fotossintese, trocas ionicas no solo e no interior da planta,
entre outros fenomenos, é necessario tratar com dimensoes de carater atomico
ou molecular, da ordem de angstrons e, geralmente, com escalas temporais de
fentossegundos [4]. Ao se trabalhar com modelos meteorolégicos, utilizam-se
parametros de escalas maiores (comprimento em quilometros e tempo em dias),
mas quando se quer informacgoes mais detalhadas neste tipo de sistema, ou resul-
tados mais precisos, deve-se dar entrada ao sistema de informagoes da biosfera,
informagoes estas que podem ser resultados de modelos de escalas menores, tais
como producao de oxigénio ou transpiragao. Outros casos promissores de mo-
delos de sistemas naturais sao os rios, lagos, plantas, pastagens e florestas, os
quais envolvem fenomenos em escalas diferentes, acoplados entre si, o que exige
cuidados criteriosos na elaboragao de sistemas desse tipo [4].

A seqiiéncia deste trabalho ird aos poucos nos remeter a determinados feno-
menos que ocorrem no ciclo de vida dos vegetais, centrados em interagoes entre
grupos de plantas e o meio. O conjunto de plantas interagentes é chamado de
sistema solo/planta/atmosfera, ou ainda “rede de plantas interagentes”.

A motivacao deste trabalho é elaborar alguns sistemas matematicos para
descrever a dinamica de uma rede vegetal, tendo como foco principal o compor-
tamento das espécies presentes no ambiente interativo, bem como a producao de
biomassa. Para isto, é necessario compreendermos certos processos fisiologicos
dos vegetais, reagoes fisico-quimicas do solo associadas a disposicao de nutri-
entes, além das interagoes que ocorrem em um ambiente no qual coexistem
VArios organismos vivos.

Ao elaborarmos nossas propostas, extendemos dois modelos de uma planta



com propriedades distintas um do outro. O primeiro, conhecido por MAGE
(Model for Alkaline Grassland Ecossystem), relaciona a dindmica da dgua no
solo com a dindmica da biomassa [5]. Quanto ao outro modelo, trata-se de um
sistema matematico para crescimento vegetal baseado na alocacao de nutrientes
com processos de transporte/resisténcia [6].

No segundo capitulo falamos sobre a biosfera, a qual é considerada como
uma manta que cobre o planeta estendendo-se desde as camadas abissais dos
oceanos até os limites da atmosfera, ou seja, é o local em que se pode encontrar
pelo menos alguma espécie de ser vivo. Iniciamos comentando sobre a ecologia e,
para tal, apresentamos o conceito de ecossistema. Na seqiiéncia, apresentamos a
divisao dos seres vivos, dando énfase aos vegetais e fungos que sao os principais
objetos de nosso estudo, juntamente com um resumo sobre a composicao, as
reacoes e organismos pertinentes ao solo.

No terceiro capitulo, apresentamos nosso primeiro modelo matematico, o
modelo MAGE, que originalmente foi utilizado para descrever a dinamica de
pastagens em solos alcalinos. Conforme mencionado anteriormente, esse modelo
esta dividido em trés partes distintas: a primeira refere-se a dinamica da agua
no solo, a qual depende das caracteristicas fisicas e da biomassa do proprio
solo com entrada externa de agua, saidas por evapotranspiracao e percolacao;
a segunda refere-se a dinamica dos cations de cdlcio (Ca), potdssio (K) e sédio
(Na) que estd sujeita ao movimento da agua; a terceira parte trata da evolugao
da biomassa vegetal, que esta dividida em biomassa acima e abaixo do solo. O
bloco das biomassas possui fungoes referentes a fotossintese, balanco de massa
pela respiracao, germinacao, taxas de morte e indice de colheitas. Neste modelo
os processos de interacao entre as plantas ocorrem na fotossintese, através da
competicao por luz.

A segunda proposta de interagao encontra-se no quarto capitulo. E uma



extensao de um modelo para crescimento de uma planta isolada, realizado por
J. H. M. Thornley e colaboradores [6]. Neste modelo, a evolugao das biomas-
sas depende da alocagao de nutrientes com processos de transporte/resisténcia.
Nesse, capitulo nés formulamos duas formas de interacao, mas nao em termos
de competicao e sim por processos de compartilhamento ou transferéncia de
massas entre vegetais. Neste modelo, a planta também esta dividida em parte
superior e inferior, e o transporte de massas ocorre através das raizes por troca
de fésforo, baseado nas propriedades dos fungos micorrizicos. As hifas desses
fungos conseguem transportar fosforo de um vegetal para outro, criando uma
conexao interplantas. Essas trocas ocorrem de duas formas: por transporte in-
direto, sem ocorrer a conservagao das massas transportadas, e por transporte
direto, mantendo a massa do fésforo transportado.

Para os apéndices reservamos assuntos importantes, mas nao fundadamen-
tais, para esta Tese. No apéndice A encontra-se um resumo sobre detalhes dos
processos que ocorrem na fotossintese, no apéndice B, apresentamos um esboco
de um instrumento usado para medir a umidade do solo e por fim, no apéndice
C, apresentamos um glossario com termos técnicos.

Finalmente, no tltimo capitulo sao apresentadas as conclusoes deste tra-

balho.



Capitulo 2

A biosfera

Ao se estudar as relacoes entre animais, vegetais, solo-atmosfera entre outras,
deparam-nos com algum estudo ou conceito de uma grande area: a ecologia.
Suas origens nao tém fontes nem datas precisas, mas existem alguns relatos na
histéria natural grega sobre as relacoes dos organismos entre si e com o meio.
As bases atuais para a ecologia comecaram a partir dos primeiros trabalhos dos
fisiologistas, juntamente com os estudos sobre dinamica de populagoes, conflitos
entre espécies e o desenvolvimento das ciéncias computacionais.

Atualmente, a ecologia tem como base conceitual o ecossistema, que € o con-
junto das interagoes entre os fatores bidticos (parte viva) e abidticos (compo-
nentes sem vida). Ao conceituarmos ecossistema, é importante desenvolvermos
uma nogao intuitiva através do esquema chamado niveis de organiza¢ao, o qual
pode ser entendido como um conjunto de entidades, sejam elas genes, células ou
mesmo espécies, agrupadas em uma ordem de complexidade [7]. Observamos

esquema abaixo:

genes—células—tecidos—odérgaos—sistemas—

espécies—populagoes—comunidades—ecossistemas—biosfera




Em ecologia sao estudados os niveis da segunda linha, ou seja, desde espécies
até biosfera. Ecossistema, entao, pode ser caracterizado como um sistema in-
teragente entre uma comunidade bidtica e fatores abidticos de um dado local,
através dos quais ocorrem o ciclo dos nutrientes e os fluxos de energia, gerando
assim uma troca entre as partes vivas e nao-vivas. Dimensionar um ecossitema
é uma tarefa dificil, principalmente pela sua complexidade e dificuldade de iden-
tificar seus limites, além de considerar o fato da existéncia de sobreposicoes de
ecossistemas. Quanto ao meio, podemos fazer a seguinte distingao: ecossistemas
aquaticos, os quais sao mais faceis de se dimensionar e compreendem oceanos,
rios e lagos; ecossistemas terrestres, formado por florestas, tundras, desertos,
savanas, pastagens naturais ou artificiais, entre outros.

Os seres vivos estao em constante relagao com o meio fisico em que se en-
contram, realizando trocas de energia e massa, impossibilitando, dessa maneira,
que um organismo ou uma comunidade viva isoladamente, sem qualquer de-
pendéncia dos fatores abidticos. Considera-se os seguintes constituintes basicos
para um ecossistema: componentes abiéticos, que sao as substancias inorganicas
béasicas do meio ambiente, tais como nutrientes, minerais e agua; transfor-
madores, sao seres autotréficos, ou seja, organismos que conseguem sintetizar
os seus proprios alimentos a partir de substancias simples, constituido princi-
palmente pelas plantas verdes; consumidores, compoe-se de seres heterotroficos,
que se alimentam de tecidos de outros seres vivos e sao basicamente os animais;
decompositores, trata-se também de seres heterotréficos que realizam a decom-
posicao das substancias complexas dos restos de organismos mortos, liberando
substancias mais simples no meio, fechando assim um ciclo de nutrientes que
poderao ser reabsorvidos novamente por outros organismos vivos. O grupo dos
decompositores é formado geralmente por bactérias e fungos.

Somente os organismos transformadores conseguem usar a energia solar para



sintetizar massa viva a partir de elementos do ar, dgua e minerais [8]. Portanto,
os animais sao sustentados pelos vegetais, e em conjunto todos sofrem proces-
sos de decomposicao em seus tecidos mortos, promovendo o ciclo dos elementos
essenciais a vida. Quanto aos fatores abidticos, existe uma série de componentes
fisicos e quimicos em comum, pertinentes a vida da maioria dos seres vivos, inde-
pendente da espécie ou local. Esses componentes influenciam o desenvolvimento,
a producao, o comportamento e os padroes raciais existentes entre as espécies,
e ainda apresentam variagoes de lugar para lugar, podendo ser agrupados da
seguinte forma: fatores climéticos tais como luz, temperatura, ventos, chuvas e
umidade; fatores edaficos, que sao processos relacionados ao solo, tais como a
riqueza em nutrientes disponiveis, textura e sua estrutura fisica.

Existem algumas leis da natureza que sao fundamentais a manutengao e
equilibrio da vida [8], das quais podemos citar duas como principais. A primeira,
a adaptacao, é a capacidade que cada espécie tem de se habituar ou buscar um
local no ecossistema, de forma que possa tirar dele os elementos nescessarios para
sua sobrevivéncia e perpetuagao. Também é um dos principais formadores das
caracteristicas raciais dentro de uma dada espécie. E a segunda, a diversidade,
que esta relacionada a coexisténcia de espécies diferentes.Dessa forma, menor
sera a chance de uma delas sobrepor-se perante as outras e tornar-se dominante.

A combinacao dessas leis permite-nos algumas interpretagoes, como, por
exemplo, o fato das taxas de multiplicacao serem maior que as taxas de morte,
fato este que da relevancia a funcao do predador, o qual ajuda a controlar as
populagoes que lhe servem de alimento. O predador estabiliza o nimero de
individuos eliminando os doentes ou mais fracos, deixando dessa maneira os
representantes mais fortes para a reproducao, perpetuando assim os melhores
padroes raciais das espécies. Portanto, o predador é ruim para o individuo, mas

nao para a comunidade.



2.1 Os seres vivos

Existem divergéncias entre as formas de classificacao dos seres vivos. Uma
das mais aceitas é a de R. H. Whittakerque, dividida em cinco reinos [7]: monera;
protista; fungi; vegetal e animal.

Neste trabalho, estamos interessados em fenomenos que envolvam o cresci-
mento das plantas e, para tal, é necessario compreendermos certos processos
fisiolégicos dos vegetais, reacoes fisico-quimicas do solo associadas a disposigao
de nutrientes, além das interagoes que ocorrem em um ambiente, no qual co-
existem varios organismos vivos. Para a elaboracao do presente trabalho, dos
grupos de seres vivos citados anteriormente, os que estao relacionados sao os

fungos e os vegetais.

2.1.1 Os fungos

Sao organismos eucariontes, uni ou pluricelulares e aclorofilados, sendo por-
tanto heterdtrofos. A grande maioria dos fungos sao pluricelulares e filamen-
tosos. A esses filamentos, que sao microscopicos, da-se o nome de hifas, os quais
constituem-se de uma parede tubular fina e transparente, e a partir de um fungo
ou grupo de fungos sai um emaranhado de hifas chamado micélio. Os fungos
tém duas classificagoes quanto a forma de obtencao de alimentos: saproéfitas,
quando se alimentam a partir de matéria organica (MO) morta, transformando-
a em compostos inorganicos através de enzimas decompositoras lancadas pelas
suas hifas; e simbionticos, quando dependem de outros seres vivos para obterem
alimentos. Os fungos sao considerados organismos obiquos, ou seja, podem ser

encontrados na agua, no solo, em vegetais, em animais, no homem e na MO em

10



decomposicao, além de utilizarem o vento como um étimo meio de dispersao.
Existem algumas associacoes de fungos que tém carateristicas proprias, as
quais merecem classificagoes a parte, devido a sua importancia na natureza:
os liquens, que sao associagoes que ocorrem entre fungos e algas cianoficeas
ou cloroficeas, onde hifas penetram nas algas, retirando nutrientes e fornecendo
umidade e sais minerais; micorrizas, que sa0 um tipo de associacao entre fungos e
raizes de plantas que produz um beneficio mutuo, pois enquanto o fungo fornece
umidade e alguns sais a planta, esta retribui fornecendo agicares e aminoacidos
[9]. Experimentos ressaltam a importancia das micorrizas no auxilio da absogao
de nutrientes, bem como suas aplicagoes na biodiversidade [10], [11], [12]. Este
fenomeno é de grande interesse neste trabalho e voltarad a ser abordado mais

adiante.

2.1.2 Os vegetais

As plantas, nos tempos remotos quando emergiram do seu ambiente aquatico,
sofreram grandes mudancas em sua fisiologia para se adaptarem aos mais va-
riados ambientes, com isto surgiram dois grupos bem distintos. As bryophytas
(bridfitas), conhecidas como plantas inferiores, que nao possuem folhas e raizes
de forma bem caracterizada, sem apresentar diferenciacao de tecidos, podendo
viver somente em locais imidos. O outro grupo é representado pelas tracheo-
phytas (traquedfitas), as quais possuem diferenciagao de tecidos, apresentando
sistemas vasculares, raizes, caule, sementes, folhas entre outros 6rgaos bem dife-
renciados. As traquedfitas sao chamadas “plantas superiores” [13], cujas princi-
pais divisoes sao as pteridofitas, gimnospermas e as angiospermas. A principal
diferenca entre as bridfitas e as traquedfitas é que as primeiras nao possuem teci-

dos vasculares, cuja funcao é a conducao de dgua e nutrientes em todas as partes
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das plantas. Nos vegetais superiores, cada 6rgao tem funcao bem determinada,
tais como as folhas que eliminam vapor de agua, realizam a respiracao e ainda
efetuam a fotossintese. O caule também tem uma func¢ao distinta, pois serve de
ligacao entre as raizes e as folhas, dando sustentacao ao vegetal e servindo-lhe
de duto para as transferéncias de solutos. As raizes e galhos podem ser con-
siderados como ramificagoes inferiores e superiores do caule, respectivamente,
onde as primeiras tém funcao de prender o vegetal ao solo, além de absorver
agua e nutrientes minerais que a planta ird utilizar em seu metabolismo. As
raizes servem também como depédsito para reserva de nutrientes e compostos

organicos.

Interacgoes entre vegetais

No inicio da vida de um vegetal superior, a producao de biomassa ¢ lenta.
Neste estagio, a planta emergente utiliza somente as reservas energéticas da
semente ou material que originou o broto, mas apds o esgotamento dessas reser-
vas, a plantula (planta jovem) comega a extrair os nutrientes do ambiente, até o
final de seu ciclo de vida. Durante esse ciclo ocorrem processos fisico-quimicos
como absorcao de agua e nutrientes, transporte de solutos no interior do tecido
vegetal, fotossintese, fungoes e reacoes que cada nutriente realiza, enfim, uma
infinidade de fenomenos que envolvem a vida de uma planta.

Sabe-se que um ser vivo nao consegue viver isoladamente, sem precisar ao
menos dos componentes abidticos. Uma planta isolada sempre tera a necessi-
dade de nutrientes, dgua e luz, e, na medida em que surgem outras formas de
vida em suas vizinhangas, dar-se-a inicio a outros fenomenos: interacoes entre
organismos vivos. Estas interagoes sao inerentes ao processo da vida em comu-

nidade, ocorrendo tanto entre individuos da mesma espécie quanto de espécies
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diferentes, e podem dar-se de varias formas, dependendo das espécies envolvi-
das, da densidade populacional, das varidveis climaticas, entre outros, tendo
portanto, tanto origem biética quanto abidtica [15].

As interacoes, sem considerar ataque de pragas, predadores ou qualquer tipo
de agente patogeno, classificam-se de forma geral como competicao, alelopatia,
interferéncia e simbiose, cujas principais formas sao mutualismo, comensalismo
e parasitismo [1].

Por competicao compreende-se uma disputa entre organismos vizinhos tanto
da mesma espécie quanto de espécies diferentes. E talvez o tipo de interagao
mais comum entre os vegetais em florestas, plantacoes ou em vegetagoes densas
e intensifica-se na medida em que a densidade das plantas aumenta ou que
existam limitagoes do meio em fornecer os elementos vitais. As disputas mais
comuns sao por luz; nutrientes e agua.

A alelopatia, juntamente com a competicao, é o mais importante tipo de
interacao entre plantas. Trata-se de interagoes que ocorrem principalmente
entre vegetais, através da liberacao de substancias quimicas produzidas por
eles mesmos, afetando um ao outro. Conforme alguns trabalhos encontrados
na literatura, a alelopatia ndo ocorre somente nas associa¢oes planta/planta,
mas também existe, embora em menor grau, entre outras associacoes tipo plan-
tas/microrganismos, microrganismos/microrganismos, plantas/animais e em ter-
mos de agricultura todas essas interagoes devem ser levadas em conta [15]. Os
compostos alelopéaticos podem ser produzidos em qualquer parte da planta, in-
clusive a partir de seus restos de tecidos em decomposi¢ao. Pode haver o caso de
interferéncia alelopatica benéfica entre certas culturas, mas ainda sao situagoes
que nao estao bem conhecidas.

No caso de interferéncias, considera-se mais como termo conceitual, pois re-

presenta varias formas de interagoes, como, por exemplo, a acao global sobre
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uma cultura de graos, produzida por efeitos alelopaticos, competicoes, preda-
dores, moléstias e outros [14]. Os processos de simbiose sao caracterizados por
relagoes de troca ou consumo, nem sempre mutuo, entre seres de espécies dife-
rentes. Suas principais formas sdo comensalismo, mutualismo e parasitismo [1].
O comensalismo é um tipo de simbiose na qual os individuos de uma espécie sao
beneficiados, mas os da outra espécie nao percebem a relagao, enquanto que no
parasitismo, os membros de uma espécie vivem as expensas dos individuos de
outra, podendo as vezes acarretar a morte da espécie hospedeira. O mutualismo
¢ um tipo de interacao simbiontica presente em muitas situacoes entre espécies
diferentes, tais como as associagoes peixe/peixe, ave/planta, planta/planta,
planta/animal e entre outros, o mutualismo planta/fungos. Estas interacoes
trazem beneficios para ambas as partes envolvidas, e, muitas vezes, a sobre-
vivéencia de certos seres vivos dependem exclusivamente da associagao. Em se
tratando de mutualismo, neste trabalho o que nos interessa sao as relacoes entre
plantas e fungos, mais precisamente fungos do tipo micorrizas, assunto este que
serd abordado com mais profundidade na seqiiéncia do trabalho.

No caso da competicao entre plantas, a competicao por nutrientes, é devido
aos nutrientes serem limitados no solo, gerando assim uma concorréncia entre os
vegetais. Também ¢ relevante nesse processo a capacidade que um determinado
ecossistema, floresta ou campo tem de fornecer os nutrientes para o ntimero
total de plantas [16] e a isto chamamos capacidade de suporte do ambiente.
Este tipo de competicao também depende muito da capacidade que cada espécie
vegetal tem de absorver nutrientes do meio, mas a quantidade total absorvida
dependera fundamentalmente do porte da planta, pois embora uma espécie seja
muito avida por um determinado elemento, nao ird retirar grandes quantidades
se esta for de pequeno porte. A competicao por dgua novamente depende da

espécie considerada, e este tipo de concorréncia torna-se mais evidente quando
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ocorre escassez de agua no solo, periodo no qual a planta altera o seu sistema
radicular, aumentando o seu tamanho e introduzindo suas raizes nas camadas
mais profundas do solo em busca de umidade. Exemplos tipicamente brasileiros
de tal comportamento ocorrem na caatinga e nos cerrrados, onde encontram-se
plantas com raizes extremamente profundas.

A competicao por luz, considerado por muitos autores como o principal
tipo de competicao, pode definir o desenvolvimento dos vegetais de pequeno
porte que se encontram a sombra de outros. Algumas espécies adaptaram-se
a baixa intensidade de luz para conseguir realizar suas reagoes fotossintéticas,
conseguindo elevadas taxas de conversao da luz em energia fotossintetizada.
Em arbustos ou arvores maiores existe competicao por luz na prépria planta,
onde as folhas internas desenvolvem-se sob a sombra das externas. As folhas
sombreadas desenvolvem caracteristicas proprias tais como um aumento da area

superficial e diminuicao em sua expessura, em relacao as folhas mais externas.

2.1.3 O desenvolvimento de uma planta

Os organismos pluricelulares, como os vegetais superiores, completam seu
ciclo de vida a partir de um zigoto, que sofre processos de crescimento, diferen-
ciacdo e morfogénese, até tomar a forma adulta [18]. E dificil separarmos dife-
renciacao de crescimento em termos metabdlicos, mas em termos morfologicos
podemos dizer que crescimento é um aumento em tamanho, peso e/ou volu-
me enquanto que diferenciagao refere-se as variagoes qualitativas que surgem
com o desenvolvimento de células, tecidos e 6rgaos. A morfogénese relaciona-
se a emergéncia e forma dos novos érgaos e seu arranjo no espago. Em seres
autotréfos o crescimento pode ser percebido e medido externamente, mas in-

ternamente envolve uma série de processos bioquimicos tais como conversao de
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compostos inorganicos simples (dgua, gas carbonico e minerais) em proteinas,

carboidratos e gorduras [18].

Ciclos de desenvolvimento

Uma semente germinada, dadas as condicoes ambientais adequadas, ira
crescer até transformar-se em uma planta adulta. Isto é chamado de desen-
volvimento vegetativo e a partir de um certo periodo comecga o desenvolvimento

reprodutivo, tais como formagao de flores, frutos e sementes[13].

Medidas de crescimento vegetal

A medida do crescimento depende basicamente das defini¢bes iniciais ou
do que se pretende determinar. Portanto, para se realizar tais medidas, de
antemao devemos estabelecer alguns pontos, tais como a parte do vegetal a ser
determinada e que grandezas serao adotadas para efetuarmos a medicao.

Com espécimes cuja dimensao esteja na ordem da dimensao do corpo hu-
mano, ¢ normal percebermos variagoes do tamanho de uma planta por aumento
de peso, volume, area ou comprimento, mas esse senso comum pode conduzir-
nos a erros. Ao usarmos uma dessas grandezas, devemos levar em conta que
um ganho imediato no tamanho de uma planta nao necessariamente significa
crescimento, pois pode ter ocorrido apenas “inchaco” por absorcao de agua, ou
ao contrario, pode ocorrer crescimento sem aumento de tamanho, como no caso
de uma semente germinando. Nesta ultima situacao, as multiplicacoes celulares
estao utilizando apenas as reservas energéticas do material de origem, ocorrendo
apenas absorgao externa de dgua pela planta emergente [18]. Somente quando

os 6rgaos fotossintetizantes comegam a funcionar é que o aumento de tamanho
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por aumento de volume ou similar pode realmente significar crescimento real.

Outra possibilidade de medidas de crescimento vegetal é por aumento de
protoplasma, pois reservas de carboidratos, proteinas e lipidios transformam-se
em compostos protoplasmaticos. Também podemos fazer uso dos processos de
multiplicacao celular, no entanto, como vimos anteriormente, no inicio do ciclo
de vida pode haver aumento do nimero de células sem aumento de peso ou
volume, fato este que pode acarretar erros nas medidas.

Diante dessas questoes colocadas, percebemos a dificuldade em quantificar
o crescimento de um dado vegetal, seja por questoes praticas ou laboratori-
ais. Para contornarmos essas dificuldades ou imprecisoes, devemos entao criar
métodos e adotar grandezas faceis de serem manipuladas. Medidas de variagoes
de comprimento, area e volume, conforme expresso anteriormente, sao feitas
através de medidas diretas na planta, mas pode acarretar imprecisoes sobre o
valor do crecimento vegetal real. Isto ocorre, por exemplo, quando a planta
modifica seu conteido de agua por pressoes do meio, ou, entre outros fatores,
quando a mesma diminui o crescimento vertical e concentra-se em crescimento
radial. Este método tem uma grande vantagem por ser realizado com a planta
viva, sem precisar sacrificd-la. Quando se tem laboratorios & disposicao, pode-se
quantificar a producao de substancias, que ocorre durante a evolucao da planta.
E um tipo de medida realizada através da andlise da producao ou concentragao
de determinadas substancias presentes no tecido vegetal.

Medir o peso vivo é um tipo de medida facil de ser realizada, mas peca
na variacao de agua que o vegetal pode apresentar. Neste método os 6rgaos a
serem medidos devem ser destacados da planta. Uma das formas de contornar a
questao da variacao do contetido de agua é determinar o peso seco da biomassa.
E semelhante a medida de peso vivo, porém é mais precisa porque o conteudo de

agua ¢ previamente retirado do material a ser conferido. Este ¢ um dos métodos
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mais utilizados para dimensionar o crescimento global de uma planta, embora
também se tenha a necessidade de sacrificar o vegetal.

O método do peso da estrutura do vegetal seco é feito secando-se o material
em estufas a 100°C' com ventila¢ao forcada [19]. A curva de crescimento da
matéria seca de um vegetal tem comportamento sigmoidal conforme a figura
2.1, pois na fase inicial do crecimento a plantula utiliza apenas as reservas
energéticas tornando o seu crescimento lento, e somente apds a formacao do
sistema radicular e das folhas, é que inicia um processo de crescimento rapido
devido a acao dos orgaos fotossintetizantes. Ao atingir a fase adulta, a planta

inicia uma fase de senescéncia, estabilizando o seu crescimento.

to

Crescimen

idade da planta

Figura 2.1: Representacao fenomenoldgica do crescimento da biomassa vegetal,

retirado de [19].

2.2 O solo

O solo nao ¢ somente um conjunto de elementos quimicos no qual ocorrem
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apenas processos fisico-quimicos, mas sim um sistema que possui vida, chamada
biota do solo. Dar um conceito universal ao solo é uma tarefa complicada,
pois ele pode ter significados e aplicagoes distintas, dependendo da ciéncia ou
engenharia que o estuda. Do ponto de vista da Edafologia, pode-se dizer, se-
gundo Joffe, J. S. [20]: “O solo é um corpo natural de constituintes minerais
e organicos diferenciados em horizontes de profundidade varidvel, que diferem
do material subjacente em morfologia, propriedades fisicas e constituicao, pro-
priedades quimicas e composicao e em caracteristicas biologicas”.

Com excec¢ao do nitrogénio, do oxigénio e do carbono, que provém em grande
parte da atmosfera, o solo é a grande fonte de alimento das plantas e possui uma
dinamica gerada principalmente por microrganismos e plantas. Sua espessura
varia muito e geralmente ¢ mais espesso em regioes de planicies, vales, areas de
deposicoes e planaltos, e mais fino ou quase inexistente em regioes rochosas. Em
termos de estrutura, o solo é um material poroso onde seus poros tém tamanhos
variados e estdo preenchidos por dgua e/ou ar, e os poros menores tém pro-
priedades capilares que serao vistas mais adiante. Além de ser a principal fonte
de nutrientes, o solo serve como reservatério da dgua que as plantas utilizam,
sendo também o suporte das raizes, dando sustentacao a parte aérea dos vege-
tais. Neste trabalho, em termos de processos, na parte aérea dos vegetais o mais
importante é a fotossintese, sendo que no anexo A apresenta-se uma revisao dos

ciclos que ocorrem durante a fotossintese.

2.2.1 As fases do solo

Fase gasosa

A fase gasosa, ou o ar do solo, que difere do ar da atmosfera nas proporcoes

19



dos gases constituintes, tem como principal atributo a respiracao dos micror-
ganismos e das raizes, fator este que aumenta o CO; do solo em até 20 vezes [22]
mais que o do ar atmosférico. O Os do solo participa da oxidagao dos residuos

dos vegetais (matéria organica) e da formagao de éxidos e hidréxidos do solo.

Fase liquida

A fase liquida é constituida da agua que preenche parte dos poros do solo,
e sua quantidade e mobilidade dependem do tipo de solo, textura, estrutura e
das suas condigoes fisico/quimicas. Ela é o veiculo de transporte dos fons e é o
principal solvente dos componentes da fase sélida. A origem da umidade do solo
¢é basicamente das chuvas e, quando houver, de irrigacoes, mas nem toda essa
umidade estd na condicao de ser absorvida pelas plantas, pois para tal depende
da energia em que se encontra agregada junto ao substrato [22]. A quantidade
de dgua assimildvel (ou disponivel) pelas plantas compreende uma faixa cujos
limites superiores e inferiores sao chamados de capacidade de campo e ponto
de murchamento, respectivamente. Tanto a dgua excedente, que esteja acima
da capacidade de campo, quanto a agua abaixo do ponto de murchamento,
nao podem ser absorvidas pelas raizes. A faixa de disponibilidade que esta
entre esses limites é chamada de dgua capilar e sua retencao ocorre devido a
interacoes entre o liquido e a fracao sélida, que serao abordadas mais adiante
[23].

Quando uma grande quantidade de dgua é adicionada ao solo, a porgao que
fica entre os poros maiores dos constituintes do substrato movimenta-se devido
a agdo da gravidade, em escorrimento superficial ou percolando (fluxo vertical,
em diregao as camadas profundas), levando consigo nutrientes para fora da zona

de acao das raizes. Esta fracao de dgua é chamada de dgua gravitacional e o que
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a impede de ser absorvida pelas plantas é justamente o seu movimento intenso,
maior do que a escala de tempo de absorcao pelas raizes. No momento em
que todos os poros do solo estiverem preenchidos por dgua, diz-se que este estd
saturado e quando a agua gravitacional for eliminada atinge-se a capacidade
de campo do solo, sendo este o limite superior da 4dgua capilar. Este tipo de
umidade estd retido no solo devido basicamente a duas interagoes: (a) adesdo,
que ¢é a atracao eletrostatica entre os ions da fase sélida e as moléculas de agua
e (b) coesdo, que produz a tensdo superficial da dgua, devido & atragao de
Van der Walls entre as moléculas de (H20) [24]. Estas intera¢oes dao origem
as propriedades capilares dos poros do solo. Além disso, é através da forca
de adesao que as particulas adsorvem fortemente moléculas de H,O em sua
superficie e por forca de coesao outras moléculas sao retidas formando uma
cobertura sobre a superficie dos sélidos constituintes do solo [24].

A forma capilar é removida por absorgao das raizes e/ou por evaporagao
e, apds atingir o limite inferior da absorcao pelo sistema radicular, atinge-se a
porcao chamada agua higroscépica, que sao as laminas de moléculas de dgua que
estao diretamente ligadas a superficie das microparticulas pela forca de adesao,
a qual sé pode ser removida pelo processo de evaporacao.

O movimento dos solutos ocorre de uma regiao com nivel de energia maior
para outra com nivel de energia menor e isto vale para o processo da capilaridade,
que é uma combinacao dos fenomenos de adesao e coesao. Quando em um
liquido existe uma regiao com maior concentracao de fons, ocorre um movimento
interno neste, onde sua parte mais concentrada move-se para a regiao de menor
concentracao. Este fendmeno é chamado de difusao, mas é um movimento de
curto alcance, e s6 tem relevancia em pequenos espagos como o interior das
células [25]. Outro fenomeno importante em movimento de liquidos é a osmose,

que é semelhante a difusao, porém o fluxo passa por uma membrana seletiva de
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particulas, principalmente de ions.

O movimento da agua no solo e sua retencao, a captagao e o transporte
pelas plantas e também sua liberagao para a atmosfera dependem, do estado de
energia em que ela se encontra. Toma-se como energia padrao da dgua Vg, a
energia quando esta se encontra em condigoes normais de temperatura e pressao
(CNTP, p =1 atm e 0°C') e em um determinado nivel para estabelecer sua
energia gravitacional [19]. Convém salientar que estes conceitos sdo direcionados
principalmente para a dgua capilar, e nas nossas argumentagoes a seguir sobre
as formas de energia, implica-se em energia cinética e potencial ( gravitacional e
elétrica) [24]. No solo, a energia cinética é desprezivel devido ao seu movimento
lento, que sao poucos centimetros por dia, restando entao, a energia potencial
para caracterizar a energia da dgua [19], portanto a energia total da dgua do
solo é uma medida de sua energia potencial total (¥,). Logo, ¥, fica muito bem
descrito em termos dos seguintes potenciais: o potencial gravitacional (¥,) que
confere a agua uma tendéncia contraria aos fenomenos de retencao da umidade
nas particulas, pois gera um fluxo para baixo quando as forgas de retencao nao
sao suficientes; o potencial de pressao (V,), gerado pela adesao entre os sélidos
e a agua, que inclui a capilaridade e a adsors@o e o potencial osmético (V)
que estd relacionado a interagao solvente (dgua) e soluto (fons do solo).Portanto
temos:

U, =V, +V,+ VU, (2.1)

Todos estes potenciais tendem a diminuir ¥,;. O potencial total da agua das
plantas (V,antq) € 0 da umidade da atmosfera (¥,,.) sdo menores que o poten-
cial da dgua no estado padrao. Para obter W, basta estabelecer um nivel de
referéncia e entao calcular por pgh, onde p é a densidade da agua, g ¢é a acele-
racao da gravidade e h ¢ a distancia vertical. Para determinar ¥, utilizam-se

medidas com tensiometros no solo ou estimadas através de curvas de umidade
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do solo e finalmente para determinar ¥,, podemos fazer uso da seguinte equacao
[19]:
V,, = —RTC, (2.2)

onde R é a constante universal dos gases (0.082 atm.l(molK)™1), T é a tempe-
ratura da solugao e C' é a soma das concentracoes dos solutos. No apéndice B,
tem-se um exemplo de um instrumento usado para determinar a quantidade de
umidade no solo, que é a sonda de néutrons.

Na presenca de radiacao solar e vento, com umidade relativa do ar abaixo da
saturacgdo, o potencial total da agua na planta (V,un.), encontra-se maior que
o do ar (¥,,) e menor que o do solo (¥;), tornando assim possivel o movimento
da umidade que parte do solo, passando pelo interior da planta onde serd eva-
porada pelas folhas para a atmosfera [19]. A passagem da dgua do solo para
as raizes comega nas células epidérmicas (camada mais externa das raizes) até
atingir o sistema vascular (xilema) no seu interior. Esse caminho da dgua ocorre
tanto nos espagos entre as células mais internas (endoderme) quanto através do
protoplasma (contetido interno da célula), indo de célula em célula. Ao atingir
o xilema, a seiva (d4gua com os nutrientes dissolvidos) é conduzida até as folhas
pelo sistema vascular, que é entao evaporada para a atmosfera.

O transporte nos intersticios das células e dentro do xilema sao governados
por processos de adesao e coesao; na passagem de célula para célula faz-se
presente a osmose e no interior das células ocorre a difusao [25]. O vapor de
agua é transferido de uma superficie molhada para uma vizinhanca quando o ar
desta estiver com uma pressao de vapor menor, pois, caso o ar esteja saturado, a
evaporacao e a condensacao ficam em equilibrio, nao acontecendo a dispersao da
agua sob a forma de vapor. Os estomatos das folhas funcionam como superficie
molhada, onde seu tamanho, abertura e quantidade por folha variam com a

espécie, mas quando diminui a turgescéncia das folhas, todas as espécies tém a
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capacidade de abri-los ou feché-los para controlar a velocidade da evaporagao.

Quando se fala das perdas de agua para a atmosfera, deve-se levar em
conta a evaporacao diretamente do solo mais a transpiracao das plantas, e a
isto chama-se evapotranspiracao. Porém, quando uma vegetacao densa cobre
toda superficie de uma regiao, as perdas de agua por evapora¢ao tornam-se

despresivel em relagao as perdas por tranpiracao [23].

Fase sélida

A fase sélida é a que mais nos interessa neste capitulo, pois é a mais estavel
e, além disso, é esta fase que rege os fenémenos fisico-quimicos do solo [22]. Na
realidade, as trés fases interagem entre si. O ar fornece C'O,, que se dilui na

solucao do solo produzindo acido carbonico, conforme a reacao:
CO, + H,O = HCO; + H. (2.3)

Esta solucao acida participa da decomposicao de certos constituintes da fase
solida. A importancia desta fase sobre as outras é que ela controla em grande
parte a composicao da solucao do solo, fornecendo os ions que nutrem os vege-

tais. A fase solida divide-se em Mineral e Organica.

Fase mineral A fase mineral origina-se da decomposicao das rochas primiti-
vas do solo, através de processos de desagregacao ou quebra pelo intemperismo,
mudando completamente suas caracteristicas fisico-quimicas. Neste processo, os
elementos quimicos principais formadores das rochas, basicamente Si e Al e O,
sao liberados como moléculas de Hy SiO4 e Al (OH),, onde estas rearranjam-se
novamente entre si ou com outros ions formando novos minerais. Estes novos
minerais sao chamados de secundarios ou pedogénicos. Os minerais que per-

manecem com estrutura igual ou pouco alterada em relagao a rocha primitiva,
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sao chamados de primdrios ou geogénicos, e sao os que compoe a parte mais
grosseira do solo, como o quartzo, as areias e o silte [22]. A fracdo do solo que
é representada pelos minerais pedogénicos é, em sua maioria maioria, composta
por argilas, as quais correspondem a fragao mais fina do solo. Os minerais, tanto
primérios quanto secundarios, geralmente apresentam estrutura cristalina. A
maioria dos processos fisico-quimicos que ocorrem na relagao solo/dgua/planta
sao de natureza superficial, dependendo da dimensao das particulas do solo.

As particulas minerais em ordem crescente de diametro sao: argila
(< 0,002mm); limo ou silte (0,002 — 0,05mm), areias (0,05 — 2mm) e outros
sem importancia em ambito de nutricao vegetal, que tém diametros superiores
ao das areias. Logo, do ponto de vista quimico, as particulas mais reagentes
sao as argilas seguidas do silte, pois estas tém &area superficial total maior que
a fracao areia, que sao praticamente nao ativas.

Existem quatro grupos principais de minerais da fracao silte. Os feldspatos,
0s quais sao minerais que podem ser quimicamente classificados como polissi-
licatos de Al, K ou Na [22]. Quando dissociados liberam K, Ca e Na. Os
principais tipos de Feldspatos sao: 1- Ortoclasio: K>0OAlsO36 SiO,; 2- Albita:
NayOAl,036 SiOy; 3- Anortita: CasOAl,036 SiOs.

Outras formas de silte sao os piroxénios e anfibdlios, que representam dois
grupos minerais de silicatos originados do dcido metassilico (H, SiO3), o qual
teve seu H substituido principalmente por Mg, Fe, e C'a. Os anfibdlios sao cara-
cterizados por um agrupamento constituido por cadeias duplas de [(814 011)6} -n
[26]. Os piroxénios, por outro lado, sao constituidos de uma longa cadeia de
[(Si 03)2} -n. Outro grupo mineral de silte sao as muscovitas, as quais sao
grandes fontes de potassio para as plantas, podendo ser dissociadas intiimeras
vezes, persistindo até na fragao argila. Um representante deste grupo ¢é a Blotita,

a qual libera K, Mg, Fe e Al, podendo ser téxica as plantas devido & liberacao
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do Al. Por ultimo, temos as Olivinas, que sao minerais resultantes de misturas
de ortossilicatos (obtidos a partir do acido ortossilico (HsSi0,)) de Mg e de
Fe. O principal representante deste grupo é o [Mg, Fe], SiO4 [26], que quando
dissociado libera Mg, Fe e Si.

Como dito anteriormente, o tamanho dos minerais primarios sao reduzidos
além da fracao silte, e esses pequenos fragmentos sao muito reativos, os quais
novamente se agregam com outros fons ou elementos até ficarem estéaveis, for-
mando a fracao argila. Entao, devido a sua atividade quimica, funcionam como
um potencial para a acidez do solo, pois ao dissociarem-se podem reter C'a ou K,
e ainda liberar Al. Para contrabalancear ou até mesmo anular este efeito, entra
em acao a outra parte da fase sélida que é a matéria organica, onde esta fornece
cations que podem agrupar-se com as fragoes de argila. Devido a complexidade
e ao tamanho de suas estruturas, os principais minerais da fracao argila serao

abordados mais adiante.

Fase Organica Para os vegetais é uma das principais partes do solo [27].
O termo “matéria organica” é muito geral, pois pode ser material de origem
vegetal ou animal, em estado original ou em decomposicao, ou ainda referir-se a
materiais em alto estado de transformacao, cuja origem, animal ou vegetal, nao
é mais possivel saber. Os compostos desta fase auxiliam nas condigoes fisicas do
solo, aumentando a sua capacidade de retencao de dgua e ajudam na protecao
contra erosoes, além de ser uma importante fonte de nutrientes para os vegetais
[28]. A matéria organica é dividida em dois grandes grupos: substancias nao-
humificadas e substancias humificadas. Estes grupos também serao abordados

mais adiante.

26



2.2.2 Coldides

Quando existe um sistema com duas fases, onde pequenos arranjos quimicos,
geralmente sélidos, estao dispersos em uma substancia solubilizada, temos o
que chamamos de estado coloidal [24]. O leite, a nuvem e o solo sdo bons
exemplos de substancias coloidais. Em se tratando de minerais, o tamanho
maximo das particulas para serem caracterizadas como coloidais ¢ da ordem de
1 micron e o minimo é 0,2 microns. O diametro das argilas tem no maximo 2
microns, portanto, nem todas as argilas sao coloidais. Devido ao fato da troca
ionica no solo ter suas origens na quimica de superficie, sao esses coldides os
responsaveis pela grande maioria dos fenomenos fisico-quimicos do solo. Os
coldides sao compostos por elementos de caracteristicas organicas e minerais,
que sao o humus e as argilas, respectivamente. Inicialmente, trataremos das
argilas, que tém mais presenca, para depois tratarmos da parte hiimica.

Existem dois grandes grupos de argilas: as silicatadas e as éxido-hidratadas
de Fe e Al. Devido a sua maior ocorréncia em terras agricultdveis, primeiro

trataremos das silicatadas.

Constituicao das argilas silicatadas

As formas em que os coldides deste tipo de argila apresentam-se sao consti-
tuidas de laminas sobrepostas, embora o arranjo e tamanho de tais laminas de-
pendam da composicao quimica e de sua origem. Elas sao muito finas, portanto
possuem uma grande drea superficial externa e interna entre suas camadas. As
pequenas particulas coloidais, também chamadas de micelas, geralmente pos-
suem cargas negativas superficiais, funcionando entao como elementos adsor-

ventes de cations, formando uma dupla camada ionica. A nuvem de cations
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que envolve os coldides esta fracamente ligada a superficie [24], podendo mover-
se, ser substituida ou até mesmo penetrar nas micelas. Juntamente com esses
cations estao associadas moléculas de agua ligadas a superficie coloidal e, em
alguns casos, pode haver adsor¢ao de dgua entre as laminas coloidais. Quando
as argilas sao de lugar timido é mais comum encontrar H*, A3t e Ca®** como
principais céations adsorvidos seguidos de Mg**, K* e Nat enquanto que em
solos mais secos predominam o Ca?™ e M ¢?* seguidos de Na™ e KT e em tltimo
lugar o H™.

O grupo das argilas silicatadas pode apresentar em sua estrutura tanto o
elemento aluminio como o silicio, sendo que o aluminio encontra-se rodeado por
seis oxidrilas ou oxigénios formando um bloco octaédrico, e o silicio encontra-
se no centro de um tetraedro. Isto pode ser visualizado na figura 2.2. Os
blocos tetraédricos ou os octaédricos estao unidos formando camadas basicas
muito finas, que se sobrepoem formando as estruturas caracteristicas das argilas
silicatadas. Abaixo veremos de que forma ocorrem as trocas ionicas entre as

laminas ou camadas geradoras das argilas.
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Figura 2.2: A figura da esquerda representa a silica tetraédrica e a figura da

direita representa a alumina octaédrica.
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Substituicao isomorfica

Se, no meio em que se encontram as laminas tetraédricas de silicio (silica)
ou octaédrica de aluminio (aluminas), houver outros cations livres que possuam
raios atémicos aproximados aos do Al** ou do Si** pode haver uma troca, onde
esses cations ocupam o centro dos tetraedros ou dos octaédros [24]. Também é
possivel haver troca entre o Si*' e o Al*t, na qual o Al**, ocupando o lugar do
Si'** na silica, produz uma carga negativa na lamina, a qual anteriormente era
nula.

Caso seja substituido, por exemplo, o Si** por Mg** ou outro cétion bi-
valente, serao produzidas na lamina tetraédrica cargas negativas nos oxigénios
das arestas. Com relagao a propor¢ao no arranjo entre laminas tetraédricas
e octaédricas, as argilas silicatadas podem ser classificadas em quatro grupos

distintos.

Minerais tipo 1:1 sao minerais compostos por uma camada de silica e outra
de alumina de forma alternada, como se pode observar na figura 2.3. Deste
grupo a caulinita é a mais importante, cuja composi¢ao estimada é (em %):

46,54 Si0s, 39,50 AlyO5 e 13,96 H,0 [26]. Ela tem origem a partir da cristali-

Si02
Al203

zacao de solugoes de Si0 e de AlsO3, com a relagao menor que 2. A uniao
destas laminas da-se por atomos de oxigénio que estao ligados a um atomo de
Al e outro de Si, simultaneamente. A ligacao entre as camadas é muito forte
neste mineral, nao havendo assim adsorcao de cations ou agua nas superficies

internas [22], ocorrendo troca de fons somente nas superficies externas, dando

entao a estes minerais um baixo poder de adsorcao de cations.
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Figura 2.3: Estrutura de um mineral 1:1.

Minerais tipo 2:1 expansiveis sao formados por duas laminas de silica e
uma de alumina, representadas na figura 2.4. Possuem dois minerais impor-
tantes. A montmorilonita, que é a mais importante do grupo, apresenta-se sob
a forma de flocos com suas camadas ligadas fracamente, proporcionando a este
tipo de argila uma grande capacidade de adsorcao de cétions e dgua nas su-
perficies internas [24]. A composi¢do média da montmorilonita é (em %) 66,7
Si0s, 28,3 Al,O3 e 5,0 HyO. A substituicao do Si*™ e, principalmente, Al** por
M g?* deixa as faces das suas laminas com grande nimero de cargas negativas,
que sao neutralizadas por HT, A>T, Catt, K*, etc. Este tipo de argila tem
uma notavel capacidade de contragao ao secar, pois adsorve grande quantidade
de agua. O outro mineral é a vermiculita, a qual é estruturalmente semelhante a
montmorilonita [24]. A principal diferenga estd na troca ionica, na qual em cer-
tas camadas octaédricas o aluminio é trocado por magnésio, de forma que dois
APPY sao trocados por trés Mg?t. Em outras camadas octaédricas predomina
o aluminio com poucas trocas por magnésio, e em grande parte nas camadas
tetraédricas encontra-se o aluminio no lugar do silicio, gerando uma gigantesca
nuvem negativa. Assim, estes minerais tipo 2:1 tém uma grande capacidade de
expansao devido ao alto grau de adsorcao de cations e dgua nas suas superficies
internas e externas, sendo mais expansivel que qualquer outro tipo de argila

silicatada.

30



=35l Al
«—Al, Mg, Fo
=5}, Al

+—H
l—ziﬂm. Ca, Mag.
MNa, ste.

Figura 2.4: Estrutura de um mineral do tipo 2:1 expansivel.

Minerais tipo 2:1 inexpansiveis possuem arranjo também semelhante ao
da montmorilonita, mas sao um grupo indefinido, denominado micas hidratadas
no qual a ilita é o principal mineral. Sua estrutura cristalina é 2:1, porém forma
aglomerados muito maiores que os das argilas 2:1 expansiveis [24]. Podemos vi-
sualizar a estrutura destes minerais na figura 2.5. Nas suas formas elementares
tetraédricas, o silicio é trocado por aluminio. Os fons Kt sdo os principais
cations neutralizadores, ficando fortemente ligados nas superficies internas das
laminas, impedindo assim a difusao da dgua e de outros fons. A ilita fun-
ciona como retentora de potassio, pois este “colapsa "nas estruturas internas
do mineral de forma irreversivel, pois o cation K+ tem exatamente o tamanho
necessario para preencher os possiveis espagos entre as camadas tetraédricas,
e este processo é praticamente irreversivel, no qual o potassio nao ficarda mais
assimilavel pelas plantas. Este mineral é o que apresenta menor capacidade de

troca de cations (CT'C) das argilas silicatadas.

Minerais tipo 2:2 sao representados pelas cloritas, que sao silicatos de ma-

gnésio com presenca de ferro e de aluminio [24]. A unidade cristalografica tipica
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Figura 2.5: estrutura de um mineral do tipo 2:1 nao expansivel.

é o talco alternado com camadas de brucita [Mg (OH),]. O magnésio domina a
posicao octaédrica nas camadas de talco. Este material tem baixa capacidade

de troca ionica e adsorve pouca agua, como as ilitas.

Argilas 6xido-hidratadas de ferro e aluminio

Embora em menor ntimero, elas estao misturadas com as outras argilas, prin-
cipalmente em regioes temperadas e predominam em locais tropicais e subtropi-
cais, onde tém solos vermelhos ou amarelos, os quais possuem grande quantidade
de 6xidos de ferro e aluminio [24].

Estas argilas sao 6xidos que possuem moléculas de agua associadas, por
isso sua denominacao “6xidos hidratados”. De uma maneira geral, estes tipos
de argila sdo verdadeiros hidréxidos de Fe e Al. A gibsita (Al.O3H20) e a
goesita (Fes03H20) sao os hidréxidos de aluminio e ferro, respectivamente,
mais abundantes no solo. Estes minerais também possuem arranjo cristalino
e podem adsorver cations nas suas superficies, embora em menor grau que as

argilas silicatadas.
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Parte hiimica

O solo é um reservatorio de residuos de animais, vegetais, fungos e ou-
tros seres de forma viva, em decomposicao ou ja totalmente sintetizados. Tais
residuos originam os materiais hiimicos, argilas ou os compostos organo-minerais.
O humus e a argila do solo sao produtos resultantes da agao conjunta entre
organismos vivos e atividades intempéricas, sobre a matéria organica do solo
(MOS). A parte humica divide-se em substancias nao humificadas e substancias

humificadas.

Substancias nao-humificadas Sao as fragoes da MOS que ainda nao foram
decompostas ou estao em processo de decomposicao. Estas substancias tém
comportamento anfotérico, ou seja, podem reagir tanto com substancias acidas
quanto bésicas [27]. Os principais componentes sao: carboidratos (celulose, ami-
dos); compostos nitrogenados, fosfatados e sulfatados (proteinas, aminoacidos
e ésteres); acidos organicos, ligninas, resinas, gorduras.

As substancias nao humificadas tém importancia fundamental na vida mi-
crobiana do solo e na sua fertilidade, pois, como exemplo, os acidos organicos
participam da decomposicao de minerais. Certos compostos funcionam como
inibidores e outros como estimulantes ao crescimento das plantas, alguns sao
grandes fontes de N, P, K, S entre outros nutrientes [27]. Também deve-se
levar em conta o fato da matéria organica funcionar como ambiente para a
microfauna do solo, tanto como protetora das intempéries e da acao do sol,
quanto como fonte nutritiva. Logo, quando as substancias organicas comecam
a decompor-se, uma parte dos compostos resultantes sao absorvidos pelas plan-
tas, outra pela microfauna, e o restante é mineralizado ou transformado em

substancias humificadas [22]. A mineraliza¢gdo do nitrogénio serd vista mais
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adiante.

Substancias humificadas Parte da MOS que ja sofreu varios processos qui-
micos, a qual apresenta-se sob uma forma impossivel de determinar sua condigao
original. Sao substancias amorfas, coloidais, de coloragao que vai do amarelo ao
marrom, tem alto peso molecular e sao muito resistentes a acao de microrganis-
mos [22]. Pode apresentar em sua estrutura alguns aguicares ou proteinas.

A classificacao destas substancias é feita em relagao a sua solubilidade em
acidos ou bases: acidos fulvicos que sao soliveis em acidos, bases e em agua,
tendo o menor peso molecular das substancias hiimicas; acidos hiimicos, os quais
sao soltuveis apenas em bases e tém o maior peso molecular; hiiminas, tratam-se
de substancias humificadas insoliiveis em dgua, acidos ou bases.

Embora os acidos htimicos e filvicos nao sofram a acao dos microrganismos,
eles sdo bastante reativos com a fra¢ao mineral [22], formando produtos organo-
minerais, os quais melhoram a estrutura, a capacidade de reter agua e a troca
ionica do solo. Nao ha um conhecimento preciso sobre os acidos htimicos, mas
se sabe que sao compostos macromoleculares complexos de natureza aromaética.
Suas moléculas possuem anéis aromaticos, heterociclicos hexa e pentagonais
nitrogenados. Os acidos fulvicos também nao estao totalmente conhecidos, suas
moléculas possuem de 45 a 48% de carbono, 5 a 6% de hidrogénio, 43 a 48,5% de
oxigénio e 1,5 a 3% de nitrogénio. A principal diferenca de estrutura molecular
destes em relagao aos dcidos humicos estda no fato de possuirem poucos anéis

aromaticos e predominancia de cadeias carbonicas [27]

2.2.3 Nutrientes

A planta constroi seus tecidos a partir de determinados elementos quimicos,
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ou fons destes, os quais sao retirados do solo, agua ou ar. Os elementos re-
conhecidos como vitais as plantas sao em torno de 17, mas pode ocorrer a
presenca de outros no tecido vegetal, porém sem importancia comprovada no
metabolismo ou alguns podem ainda serem toéxicos. Os elementos essenciais
(excluindo o carbono, o hidrogénio e o oxigénio) sao retirados essencialmente
do solo [24] e geralmente recebem a seguinte classificagao: macronutrientes que
sao, em ordem decrescente, o nitrogenio, fésforo, potassio, calcio, magnésio e
enxofre; micronutrientes, cujo grupo é composto pelo ferro, manganés, boro,
molibdénio, cobre, zinco, cloro e cobalto.

A divisao em macro e micro nutrientes refere-se a quantidade de exigéncia
pelas plantas, mas todos sao absolutamentes necessarios. De uma maneira sin-
tetizada, abaixo encontram—se determinadas fungoes e ou ocorréncias de alguns
dos principais macronutrientes:

Quanto ao carbono, oxigénio e hidrogénio, a maior parte destes elementos
provém do ar e da agua. As principais fungoes de cada um destes nutrientes pode
ser resumida em uma sé, uma vez que o gés carbonico (COz) e a dgua (H,0),
juntamente com o nitrogénio, atuam simultaneamente durante o processo da fo-
tossintese formando substancias nitrogenadas simples, proteinas e carboidratos
[19]. Para se ter uma idéia da importancia desses nutrientes, em torno de 95%
da matéria seca das plantas contém em média 45%C, 42%0, 6,5%H e 1,5%N.
O oxigeénio do solo também tem grande importancia para a respiragao da biota
e das raizes, e esta comprovado que a sua deficiéncia prejudica a absorcao da

agua e dos outros nutrientes e ainda afeta o crescimento radicular [24].

Nitrogénio

O nitrogénio é essencial na formacao das proteinas, além de fazer parte de

35



compostos importantissimos como a clorofila, vitaminas, hormoénios, enzimas e
outros [29]. A grande fonte de N é a atmosfera, pois tem aproximadadmente 375
mil toneladas na regiao acima do solo, para cada 10000m? [19]. Entretanto, na
forma contida no ar, Ny, somente algumas bactérias denominadas diazotroficas
tem capacidade de aproveita-lo, bactérias estas que podem viver livres no solo
ou associadas as plantas. Somente algumas espécies da familia das leguminosas
e outras familias de espécies vegetais formam estruturas especializadas, na qual
a bactéria localiza-se e usa o Ny atmosférico, transferindo-o para a planta em
troca de protecao e fonte de energia [30]. Os microrganismos ao alimentarem-se
da matéria organica a decompoem por processo enzimatico produzindo minerais
de nitrogénio, sob a forma de amoénia ou nitratos, que sao as formas em que as
plantas, em geral, absorvem N. Este processo é conhecido como mineralizacao
do nitrogénio [31].

Ao ocorrer nova adicao de matéria organica ao solo, os microrganismos nele
ja existentes multiplicam-se e para isto precisam de /N para sintetizar suas estru-
turas celulares. Quando o solo apresenta pouco nitrogénio sob a forma organica,
os microrganismos utilizam o N ja mineralizado e fazem um processo inverso,
tornando-o organico novamente. Este processo é conhecido como imobilizacao
do nitrogénio. A mineralizagao e a imobilizagao ocorrem simultaneamente, mas
a intensidade de um ou de outro depende da relacao C'/N existente nos com-
postos organicos em decomposicao. Os compostos com a relagao acima de 30:1,
considerada alta, favorecem a imobilizacao do N, ja os compostos com a relacao
abaixo de 20:1 ocorre a mineralizagdo em maior nimero e na faixa de relagao
que compreende entre 20:1 e 30: a intensidade dos processos ficam relativa-
mente iguais [31]. Experimentos realizados em solos tropicais mostraram que a

temperatura do solo também determina as taxas de mineralizagdo do N [32].
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Fosforo

O fésforo tem influéncia direta na respiracao e na producao de energia, pois
tem parte na composigao do trifosfato de adenosina (ATP) [29]. Também atua
na fotossintese, na divisao celular, melhora a qualidade de muitas frutas e ver-
duras e sua maior concentracao é nas sementes. As plantas absorvem o fésforo
basicamente como fon hortofosfato primario (HgPO; ) ou em menores quan-
tidades hortofosfato secundario (H POi’), ou ainda raramente na forma de
outros compostos. Nos solos tropicais, devido & baixa disponibildade de P, os
microrganismo, além da decomposicao da matéria organica, tém papel impor-

tante na ciclagem e disponibilizacao destes nutrientes para as espécies vegetais.

Potassio

E de extrema importancia, pois este nutriente participa de varias fases
do metabolismo vegetal e algumas vezes pode ser encontrado em quantidades
maiores que o fosforo, e, em condicoes de grande disponibilidade, é absorvido
em excesso, denominado potéssio supérfluo [24]. E um elemento essencial na
fotossintese, tem uma relagao importante com o nitrogénio no tecido vegetal,
pois excessos de N podem ser contornados com uma adubacgao a base de K e
alguns sintomas por excesso de N sao semelhantes aos causados por falta de K
[24]. O potassio também participa da sintese de proteinas, carboidratos, tem
atuacao na respiracao das plantas e ainda, entre outras atribuigoes, controla a

abertura dos estomatos [29)].

Calcio
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Tem importancia tanto nas plantas quanto na fertilidade dos solos. Ele
participa efetivamente do controle da acidez do solo e da seiva, atua no controle
da permeabilidade da membrana citoplasmatica, neutralizacao de dcidos toxicos,
desenvolvimento e funcionamento das raizes, entre outras funcdes [19]. E absor-
vido pelas rafzes sob a forma de Ca?'. A maioria dos solos brasileiros sao
acidos, o que pode ser resolvido com a aplicagao de compostos carbonatados ou
oxidos. Geralmente é usado o calcareo dolomitico, que além de neutralizar a
acidez fornece C'a®*™ e Mg** [33].

Acima descrevemos algumas das principais funcoes de sete dos nove prin-
cipais elementos. Os restantes, inclusive os micronutrientes, tém importancia
fundamental no metabolismo das plantas, mas nao os consideraremos neste tra-
balho, por questoes que serao abordadas a seguir. Existem alguns elementos
como o sodio, o flior, iodo, silicio, estroncio e bario presentes nas plantas, mas
nao esta comprovado se sao essenciais aos vegetais, porém sabe-se que a presenca
de alguns deles pode favorecer o crescimento vegetal [31]. Um belo exemplo é o
sodio, pois alguns pesquisadores o incluem como micronutriente, que inclusive
tem acao semelhante a do potassio em determinadas reagoes, e algumas plantas
o utilizam em quantidades razodveis, como o coqueiro da praia [29]. Atribui-se
ao sodio, também, uma acao na mudanca do estado gel para o estado sol no cito-
plasma, pois os fons dos metais alcalinos ( K+, Na' ) aumentam a quantidade
de dgua no citoplasma e os fons alcalinos terrosos (Ca™, Mg™* ) a diminuem
[27].

Citamos as fungoes de poucos nutrientes apenas para enfatizar a acao daque-
les usados em maiores quantidades pelas plantas e também porque sao os mais
importantes para o nosso trabalho. No entanto, existe uma propriedade comum
aos 17 nutrientes, que é o fato de todos eles, além de serem fundamentais para o

crescimento vegetal, embora em quantidades diferentes, sao também limitantes
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para o crescimento [31]. Por exemplo, se tivermos um ambiente para o cultivo
de uma espécie que possui todos os nutrientes em quantidade suficiente para seu
pleno desenvolvimento, com excecao do ferro, entao este elemento é um fator
limitante para o crescimento da planta, embora saibamos que o ferro seja usado
em quantidades minimas. Isto vale para todos os elementos e ao mesmo tempo,
ou seja, se suprirmos a necessidade de determinado nutriente -inclusive agua,
luz solar, ou outro fator abidtico- o limitante sera o proximo em maior falta de

disponibilidade as plantas.

2.2.4 Troca de cations e pH

Uma caracteristica importante do solo é que ele pode reagir ou como acido ou
como base, dependendo de suas caracteristicas [24]. A acidez significa excesso de
fons H* sobre fons (OH)™ e a alcalinidade, o contrario. A concentragao de um
destes ions tem influéncia direta na disponibilidade ou absor¢ao de nutrientes
pela planta. Uma maneira de descrever essas concentracoes é o pH, que é o

logaritmo do inverso da concentragao de H™ [24], ou seja:

1
pH = log T (2.4)

onde [HT] é a concentragao do cétion de hidrogénio. Em outras palavras, o pH
refere-se a diminuicao da atividade do hidrogénio, pois quanto maior for seu
valor, menor serd a concentracao de H* na solucao. A medida do pH fornece
os valores das concentragoes tanto de H* quanto de (OH)~. Em uma solugao

destes ions com agua, o produto das concentragoes é:
[H*] . [(0H)] =107". (2.5)

Os valores maximos e minimos do pH sdo 14 (alcalino) e 0 (dcidos) e,

tratando-se de solos, nos minerais varia geralmente de 3 a 10, mas nos solos
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produtivos a faixa vai de 5 a 7 em regioes imidas e de 7 a 9 para regioes aridas

[24].

Cargas negativas

As cargas negativas tém grande importancia no solo, pois retém os cations
nutrientes das plantas, impedindo que estes sejam lixiviados ou percolados, mas

de forma que as plantas possam retird-los [22]. As origens dessas cargas sao:

Cargas permanentes: originam-se das substitui¢oes isomorficas das argi-
las, principalmente as do tipo 2:1, que possuem substituicao do Si por Al nos
tetraédros e de Al por Mg ou Fe nos octaédros, onde os cations que substituem
tém valéncia menor que os originais, criando assim uma regiao de carga negativa

nos coldides [22].

Cargas dependentes do pH estas cargas sao geradas a partir do aumento
do pH do solo e, caso este diminua, ions H™' ligam-se as cargas negativas
neutralizando-as. Estas cargas podem ocorrer por ionizagao das oxidrilas OH~
ligadas ao S% nas arestas das argilas, tanto do tipo 2:1, quanto 1:1 e em substancias
himicas. Este processo pode ser representado simplificadamente da seguinte
maneira;:

—Al(OH)”" +OH™ = Al— O™ + HyO (2.6)
—CO(OH)”"+OH™ = CO — O™ + H»0, (2.7)

onde —Al(OH)~ em 2.6 representa a extremidade das argilas e —CO(OH)~ em
2.7 representa as cadeias carbonicas do himus [24]. A interpretagao das reagoes
acima ¢ simples: para um valor alto do pH ocorre uma diminuicao da atividade

do catiom H™, ficando assim uma maior concentracao que direciona as reacoes
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para a direita, mas se o pH for baixo, os fons (OH)~ reduzem-se forcando as
reacoes no sentido da esquerda.

Outra ocorréncia da-se por reagoes na superficie de hidroxidos de Al e Fe,
que, com o aumento do pH, os cations Al (OH );, presos aos minerais de argila,
sao liberados ao combinarem com o anion (OH)~ formando entdo Al (OH)s,,
deixando assim uma regiao negativa no coldéide. Este processo vale também

para para os hidréxidos de ferro [22].

Cargas positivas

As cargas positivas geralmente ocorrem em menor niimero nos solos, mas tém
grande importancia ao fixarem anions, inclusive nutrientes como o ion fosfato.
Sao dependentes do pH e aumentam a medida que este diminui. As hidroxilas
presentes nas superficies dos 6xidos de ferro e aluminio e em argilas silicatadas
tipo 1:1, podem ser substituidas ou reagir com cargas positivas, onde cations
H™* combinam-se com as hidroxilas. De maneira simplificada podemos assim
representar:

—Al(OH)™ + HY — —AIOH;. (2.8)

Os anions absorvidos podem ser Cl1~, NO~, HSO, e outros como ions de

fésforo, mas isto é um processo que nao estd bem conhecido [22].

O pH dos solos brasileiros

Considera-se um solo neutro quando este possuir um pH igual a 7, no qual
as cargas negativas de seus coldides estao neutralizadas por cdtions tipo Ca™,
Mg", K™ ou Na*. No entanto, a maioria dos solos do Brasil sao dcidos [33] com

o pH na faixa de 4,5 a 5,5. A média da acidez em termos do pH para uma boa

41



producao vegetal é em torno de 6,5, pois as cargas negativas dependentes do pH
impedem a retencao dos cations nos coldides do solo. A retencao desses cédtions
no solo é um processo reversivel, ou seja, eles sao trocaveis e os mais comuns sao
Ca*t, Mg*t, K+, Al*", Nat, e HT e existem outros em quantidades minimas
tais como NH, , Mn?*, Cu**, Zn?t e Fe™3. Este processo chama-se capacidade
de troca de cations (CTC) do solo e quanto maior a CTC, maior é o potencial
agricola.

Para determinar o pH dos solo sao usados basicamente dois métodos: o
primeiro ¢ o eletrométrico que consiste em dissolver o solo em adgua com a relacao
solo:agua 1:2,5 mergulhando-se um eletrodo padrao ligado a um potenciometro;
o segundo método é com corantes, que é mais facil, porém sua precisao é menor
que a do método anterior. Como certos corantes mudam a cor para determinados
valores de pH, entao satura-se o solo com o corante e ap6s um tempo observa-se
a cor de uma gota da solucao e compara-se com padroes que relacionam a cor
com o valor do pH.

Para se determinar a CTC, satura-se o solo com um determinado cation (por
exemplo NH*") e depois retira-se o excesso deste cdtion, lavando a amostra
saturada com um liquido de baixa polaridade, como exemplo o alcool etilico
[22]. Desloca-se entao o cétion adsorvido com Na™ usando NaCl e determina-
se o cation deslocado obtendo a média da CTC. Essa média equivale a soma
dos cations trocaveis: Ca*™ + M¢?>T + K+ + Al*" + Na™ + H*.

Para se fazer a correcao da acidez dos solos sao usados predominantemente
calcdreos, que sdo carbonatos de cdlcio ou de magnésio [33]. De uma maneira
simplificada, as reagoes que ocorrem com o C'aC'O3 no solo sao primeiramente
a hidratagao:

CaCO3 + H,0 = Ca®t + HCO; +OH ™, (2.9)

valendo o mesmo para o M gCQOs, onde os ions da reacao acima irao realizar o
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processo de neutralizagdo da acidez, na seguinte seqiiéncia (simplificada):

H" +HCO; = HyCOs (2.10)
H,CO3 = HyO+ CO,

H" +OH™ = H,O (2.11)
AP +30H = Al (OH),, (2.12)

assim os cdtions Ca®** e Mg*" simultaneamente irdo ser adsorvidos nos coléides
substituindo os fons AI** e HT, na medida em que as reacoes acima vao

sucedendo-se.

2.3 Organismos

Os microrganismos, raizes de plantas vivas e diferentes tipos de animais
que estao presentes no solo, dao-lhe uma caracteristica de ambiente vivo. As
variedades de espécies e populagoes dependem de uma infinidade de fatores, tais
como origem e natureza do solo, bem como as suas propriedades fisico-quimicas,
condicoes climaticas, vegetacao e, sobretudo, o seu manejo quando explorado.
Uma exploracao irracional traz conseqiiéncias danosas a estrutura e fertilidade, e
essa diminuicao do “vigor” do solo esta em grande parte relacionada a alteracao
da diversidade de sua microfauna. A seguir, encontram-se os principais grupos

de seres vivos existentes no solo.

Bactérias

Existem representantes de todas as ordens que formam a classe Bactéria.

Incluem formas esporulantes e nao esporulantes de bacilos, cocos, vibrides e
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espirilos, com variagoes de tamanho e forma, de respiracao tanto anaerdbica
quanto aerdbica e ainda autotrdficas ou heterotroficas. Dentre as bactérias
autotroficas, as principais sao as nitrificadoras, das quais um grupo oxida sais
de amonia produzindo nitritos e outro transforma nitritos em nitratos, e em
menores quantidades existem algumas que atuam em compostos de ferro e outras
que oxidam CO e C'Hy. Tém ainda grande impotancia no ciclo do S, F'e e na
disponibilidade de P. As heterotréficas, que sao a maioria, alimentam-se de
substancias organicas, participando ativamente na decomposicao da celulose,
acucares, proteinas e certos compostos nitrogenados. Também pertencem a
estas, as bactérias que fixam o nitrogénio atmosférico no solo. Determinados
tipos de bactérias realizam associagoes mutualisticas com raizes de planta que
apresentam solos deficientes em fosfatos, as quais solubilizam rochas fosfatadas.
Temos ainda as diazotroficas, que fixam o Ny atmosférico, tanto em condigoes

livres no solo ou em associagoes endofiticas que podem evoluir para simbiose

[34].

Actinomicetes

Teém forma semelhante aos fungos de bolores, formando micélios unicelu-
rares, mas com hifas menores que as produzidas por fungos. Sao os organismos
em segundo lugar mais populosos no solo, e participam também na degradacao

das substancias organicas, liberando nutrientes.

Animais

Consistem em cupins, insetos, formigas, moluscos, e, entre outros, minhocas.

Atuam no solo modificando-o, revolvendo, dessa forma auxiliando na estrutura
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fisica do substrato. Também exercem funcao no controle da populacao de ou-
tros tipos de organismos. As galerias provocadas por larvas, insetos, minhocas,
besouros e outros, servem a penetragao das raizes, a infiltracao da agua e &
circulacao do ar. Algumas espécies de animais auxiliam na decomposicao da
matéria organica, triturando-a, tornando-a dessa forma mais acessivel para ou-

tros organismos menores atuarem [21].

Fungos

Encontram-se em nimeros menores de grupos em relagao as bactérias e
actinomicetos, mas tém grande importancia no solo. Sua ocorréncia depende
muito das condigoes fisico-quimicas, juntamente com o clima, além das técnicas
aplicadas, no caso de area agricola. Em se tratando de quebra de compostos
organicos, os fungos sao mais eficazes que qualquer outro grupo de organismos.

Desta secao sobre organismos, daremos mais atencao aos fungos do tipo
micorriza, cujo significado vem do grego, “raizes de fungos” ( myke=fungo e

rhiza=raiz).

2.3.1 Micorrizas

Com o esgotamento dos recursos naturais, bem como as fontes naturais
de fertilizantes e degradacao dos solos agricultaveis, vem crescendo o uso de
métodos alternativos para contornar estas questoes ambientais. Nestes métodos
alternativos, sem entrar em detalhes, faz-se manejo de plantas adequadas em
conjunto com associacoes de microrganismos, que melhoram as condigoes fisico-
quimicas do solo [34], [36], [37]. No que se refere ao uso de microrganismos,

vem-se pesquisando muito o uso de fungos micorrizicos, determinados tipos de
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bactérias ou, ainda, associagoes destes, fazendo jus as suas atribuicoes ao sis-
tema solo/planta [38], [40]. As associagbes mutualisticas fungo-raiz formam um
sistema dinamico, realizando trocas de massa com tal importancia, que esse tipo
de fungo nao sobreviveria por muito tempo se nao estivesse agregado em algum
tipo de raiz viva [41].

Experimentos realizados com mandioca mostraram a importancia de certas
associagoes entre determinados tipos de bactérias e fungos VAMs na produgao
agricola deste vegetal, que é muito exigente em nutrientes, mas consegue adaptar-
se em solos de baixa fertilidade gragas a associagdio VAM /bactérias/planta [36].
Existem trabalhos também para o caso de absor¢ao e transporte de fosfato
através de endomicorrizas em plantas de soja [42], [55]. A inoculagdo de VAMs
em mudas de arvores florestais mostraram efeitos de crescimento de até 80%
para algumas espécies, quando comparadas com o crescimento de mudas nao
inoculadas [41], [52].

Dada as condi¢oes de umidade e temperatura, os fungos comecam a se repro-
duzir e suas hifas ramificam-se indo em busca de uma planta hospedeira, para
penetrarem suas raizes. Este fenomeno gera um aumento da area de captacao
das raizes, maximizando a absor¢ao de agua e nutrientes, diminuindo a re-
sisténcia que a planta sofre para absor¢ao de solutos [42], [65]. De acordo com
o aspecto fisioldgico da colonizacao fingica no sistema radicular, as micorrizas
classificam-se em dois grandes grupos [43]: ectomicorrizas, cacterizadas por um
manto de hifas que cobre as células da epiderme das raizes e, endomicorrizas,
que consistem de hifas que crescem no solo, externamente as raizes e estruturas
especializadas que se desenvolvem internamente nas células das raizes.

As micorrizas além de auxiliar os vegetais na captacao de solutos, servem
de barreira fisica contra invasdes de patégenos no sistema radicular [44]. As

ectomicorrizas, em regioes temperadas, tém significativa presenca em espécies
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florestais e ocasionalmente em herbdceas ou gramineas perenes [43], [44]. Dentre
as endomicorrizas se destaca um grande grupo denominado Fungos Micorrizicos
Arbusculares (FMA) ou, do latim, Vesicular-Arbuscular Mycorrhizas (VAM),
cuja nomenclatura é devido as estruturas que o fungo cria para poder fixar-
se e estabelecer as trocas com as plantas, que sao os abusculos e as vesiculas,

conforme a figura 2.6.

MICORRIZA ARBUSCU
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R
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Figura 2.6: Representacao da anatomia de uma raiz com micorriza arbuscular.

2.3.2 Importancia das micorrizas

Quais mecanismos a natureza utiliza para manter a diversidade de espécies
vegetais em um ecossistema? Como podem pequenos arbustos ou gramineas
terem éxito na sombra de grandes vegetacoes? Nos ultimos anos véem sendo
realizados experimentos que estao dando outras atribuicoes as hifas micorrizicas,
que € a de conectar plantas a partir de suas raizes através do micélio fungico.
Estas conexoes realizam transferéncia de nutrientes, sendo que os fungos de
maior presenca nesses experimentos sao do tipo VAMs [45], [48], [49].

A grande diversidade de grupos de micorrizas no solo permite-lhe promover
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as conecgoes formando uma verdadeira rede de transporte entre as mais variadas
espécies vegetais, sendo que algumas dessas espécies tém dependéncia direta das
ligacoes para captar determinados nutrientes, caso contrario nao sobreviveriam
[49], fato este que reforca a idéia de que as micorrizas desempenham importante
papel na manutencao da biodiversidade. Podemos visualizar a formacao de

redes através do esbogo representado pela figura 2.7.

a b < d
Sem sirmbiontes Un sitnbionte Dois simbiontes Trés simhinntes

Biomassa supenior

Biomassainferior

Figura 2.7: Representacgao de redes hifa/planta, [45].

Diferentes espécies de plantas podem ser conectadas por um mesmo micélio,
transferindo compostos de C';, N e P, sendo que alguns casos ocorrem de forma
bidirecional [50]. Embora as interagoes entre plantas e micorrizas ainda nao se-
jam bem conhecidas para a maior parte das espécies vegetais, existem diversos
trabalhos evidenciando interagoes com resultados negativos, neutros ou posi-
tivos, para todas ou algumas das plantas envolvidas nas rede de interagao [51].
Em regioes de ambiente natural, tipo caatinga e pastagens de semi-arido, foram
identificadas varias espécies de VAMs, desempenhando importante papel na ab-
sor¢ao de fésforo [53], [54], além de auxiliar na recuperacio da massa vegetal

em solos desgastados por erosoes e polui¢ao industrial [40].
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Um dos métodos utilizados para a recuperacao de areas degradadas ou natu-
ralmente de baixa fertilidade é o uso de leguminosas de pequeno porte, pois estes
vegetais tém boa adaptacao a estes tipos de solo e produzem consideravel quan-
tidade de biomassa. Porém o fésforo é um nutriente limitante para o crescimento
de leguminosas, entao o uso de micorrizas nessas condigoes é uma alternativa
como fonte desse elemento [44]. O uso de FMAs também é objeto de pesquisa
em cultivo de eucalipto e sesbanias, onde se observou a eficacia dos micélios
no aumento dos substratos de P na biomassa e também a transferéncia de ni-
trogénio entre as plantas, via hifas [56], [57]. Ainda utilizando-se eucaliptos, foi
testada a inoculacao de alguns tipos de ectomicorrizas em solos com diferentes
potenciais hidricos e doses de P [60].

Neste capitulo foi dado uma visao geral do ambiente que envolve uma planta,
juntamente com certas interagoes que podem ocorrer entre vegetais e outros
organismos. Estas revisoes servirao de subsidio para interpretacao dos proximos
capitulos, nos quais serao apresentados modelos matematicos para descrever a

evolugao temporal da biomassa de plantas em um ambiente interativo.
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Capitulo 3

O modelo MAGE

Trata-se de um modelo utilizado originalmente para ecossistemas de pasta-
gens, que descreve a evolugao da biomassa vegetal sujeita as condigoes fisi-
co/quimicas do solo e ainda permite a inclusdo de mais de uma espécie de
planta. Algumas caracteristicas do solo, tais como a porosidade, a capacidade
de retencao de agua e a condituvidade hidraulica estao sujeitas a variacoes de-
pendentes da dinamica da vegetacao, principalmente das raizes as quais sao

consideradas biomassa inferior.

3.1 Hipodteses e simplificagoes

De maneira geral, considera-se o solo, ou substrato, como uma mistura de
solidos organicos e inorganicos, ar, agua, e microrganismos, que se encontram
na superficie (crosta) terrestre [5]. Todos estes componentes interagem entre
si sendo que os microrganismos catalizam muitas reagoes. A quimica do solo

depende muito de um filme fino aquoso envolvente as suas particulas, por isso a
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formagao do substrato possui uma grande dependéncia da quimica de superficie
(coldides), da geoquimica, da mineralogia, da microbiologia e da bioquimica.
Para diversos elementos, em particular o Carbono, o Nitrogénio e o Enxofre, o
papel dos microbios determina de maneira quase que total as taxas de reacao
no solo.

Neste modelo, considera-se o solo como uma camada ou lamina de 1m de
profundidade dividida em duas subcamadas, a de superficie e a mais profunda.
Na subcamada de superficie encontra-se a maior parte do sistema de raizes, e
consequientemente, as caracteristicas dessa porcao dependem muito da matriz
constituinte do solo, assim como da vegetacao existente. A lamina profunda de-
pende essencialmente das propriedades da camada de superficie, da distribuicao
das particulas e do espaco aberto pelas raizes mais profundas. O efeito da ve-
getacao no solo de superficie é descrito pelos efeitos da porosidade nao capilar
associada a biomassa abaixo do solo.

O fluxo vertical de dgua é o Unico meio de arraste para o transporte de
solutos e os efeitos térmicos no movimento desses solutos nao sao significativos.
A salinizacdo do solo é atribuida & substituicao de Ca*' pelo cation de sédio
Nat ou K+ na superficie das particulas do solo. Apenas o movimento e a
troca de Ca®** por K+ sao considerados no presente estudo. As implicacoes da
agua do solo e dos alcalis da superficie do solo, na assimilagao do carbono pelas
plantas, sao descritas por fungoes unimodais de seus argumentos ligados a agua
de superficie e dos dlcalis no solo. Considera-se a hipdtese de que existe um
conteudo 6timo de agua, assim como um conteido otimizado de alcalis, para
cada espécie de planta, de maneira a se obter o maximo de assimilagao. Desvios
na quantidade de adgua e de alcalis, com relagao a dose otimizada, reduzem a
taxa de assimilacao.

Desta maneira, estas fungoes definem, pois, um “nicho”para cada espécie,
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determinando parcialmente a competicao entre espécies. Os materiais absorvi-
dos sao divididos de tal forma que devem obedecer a estratégia seguinte: para
ter a sua maior durabilidade assegurada, as plantas necessitam que os materiais
sejam absorvidos pela parte da biomassa acima do solo, nos estados iniciais do
crescimento. Nos estagios de crescimento posteriores, a assimilagao concentra-
se nas raizes, armazenando energia para a germinagao ou rejuvenescimento no
ano (ciclo) seguinte. A respiracdo é considerada proporcional a biomassa (res-
piragdo de conservagao), ou proporcional a taxa de crescimento. A morte do
tecido vegetal é tida como provocada pelo desbalanceamento entre a respiracao
e a assimilacdo. A biomassa em excesso deve morrer de forma a preservar o

equilibrio assimilagao-respiracao.

3.1.1 Detalhes do modelo

Os contetdos de dgua da camada de superficie (W;) e da profunda (W), sao
definidos multiplicando-se a quantidade de agua por unidade de volume pela
espessura da camada do solo em questao. As variaveis climdticas, tais como
a precipitacao pluviométrica P, a temperatura 7', a umidade relativa RH e a
velocidade do vento Vj tém influéncia na dinamica da agua no solo. Por sua
vez, esta dinamica governa o movimento dos fons presentes no substrato.

Para introduzir o acoplamento entre a dinamica da vegetacao e os alcalis do
solo, sao consideradas as seguintes varidveis (novamente sao usados o subscrito
s para a parte superficial do solo e b para a parte mais profunda): concentragao
total de cations de s6dio ou potédssio (Nysr € Nyyr) € de cétions de célcio (Cygr
e Cupr); concentracao de cations soliveis de s6dio ou potassio (N5 e Ny) e
de cétions de cdlcio (Cys e Cyp); concentragoes de cétions de Na ou K inter-

cambidveis (Xy,, € Xy,,) € de cations intercambiaveis de Ca (X¢,, e X¢,,). A
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biomassa total, por sua vez, divide-se em m,; (biomassa acima do solo) e my
(biomassa das camadas inferiores), e cada espécie de planta é discriminada pelo
subscrito i. A radiagao total (R) e o nivel de controle da colheita (HCL) tém
influéncia direta na evolucao das biomassas. Define-se HC'L como a quantidade
de biomassa acima do solo, conservada apds colheitas ou podas.

Na figura 3.1 tem-se uma representacgao dos principais fatores ambientais que
envolvem o sistema solo-planta. Na parte acima do solo, além da parte aérea das
plantas 1 e 2 de interesse, fazem-se presentes os fenomenos de evapotranspiracao,
a incidéncia solar e a precipitacao de dgua. Na parte inferior, temos as raizes
das plantas distribuidas nas subcamadas D (superior) e Dy, ( inferior), e é nesta
regiao que ocorrem os processos de troca ionica e do movimento da agua que
interessam neste trabalho. Os primeiros instrumentos, indo para a direita, sao
tensiometros, para medir o potencial de pressao da agua no solo e uma sonda
de néutrons, que serve para medir a quantidade de umidade do solo. No anexo

II, encontra-se um resumo sobre a sonda de néutrons.

3.1.2 Dinamica da agua do solo

O movimento total da agua no solo, neste modelo, ¢ descrito em termos de um
sistema de duas equacoes diferenciais, sendo uma equacao para o movimento dos
conteidos de dgua da camada de superficie (Ws(t)) e a outra para os conteidos
da camada profunda (Wy(t)). O balango da umidade nessas duas camadas
ocorre da seguinte forma: a lamina superior possui uma entrada externa de
agua por preciptacao, uma perda para a atmosfera por evapotranspiracao e
um fluxo de dgua na diregado da camada inferior; a lamina inferior esta divida
em duas partes, uma representando a entrada/saida de umidade nessa camada,

que é o fluxo oriundo da camada superior e a outra parte representa uma fuga
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Figura 3.1: Perfil de um suposto sistema solo/planta.

de umidade para camadas mais profundas. O sentido dos fluxos dos solutos
dependem das diferencas dos potenciais da dgua em cada camada. A dinamica

da agua é entao descrita da seguinte forma:

dvzi(t) = P(t) — Go(t) [Ws(t) — Wp(t)] — Ex(t), (3.1)
dVZZ(t) = Gu(t) [Vs(t) = Wo(0)] = Gun(t) [Wo(t) = V()] (3.2)

onde P(t) e Er(t) sao, respectivamente, a precipitacao e a evapotranspiragao.
O segundo termo, a direita da equacao 3.1, representa a passagem de agua da
camada de superficie para a parte mais profunda ou ao contrario, dependendo
das diferencas dos potenciais; o ultimo termo da equacao 3.2 corresponde a
fuga da parte mais profunda. Nestas equagoes, W (t) e Wy () correspondem aos
potenciais da dgua na parte superficial e na parte profunda, G (t) e Gyy(t) sado
as condutancias entre a superficie e a parte profunda, e entre a parte profunda

e o limite de profundidade considerado. Ao sistema de equacoes diferenciais
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acima chamamos de sistema dgua/solo.

Resta agora definir a dinamica do potencial do fundo:

AUy (t)  Gul(t)
dt Cyp(t)

(U (t) — Wip(t)] (3.3)

onde Cy(t) é um parametro capacitivo, descrevendo as condigoes de dreno no
contorno inferior. Note-se que o extravasamento pela superficie s6 ocorre se o
solo esta saturado e se o lado direito de 3.1 for positivo.

Neste formalismo, e inspirados em diversos modelos para a biosfera que en-
volvem uma rede de resistores, as condutividades Gy (t) e a capacidade Ciy(t)
sao consideradas parametros constantes, usados nas defini¢oes das condigoes
de contorno. Por outro lado, Gg(t) é estimado através das condutividades

hidraulicas, supondo-se duas condutancias em série:

1 1 1
Call) 2.0 a®)’ o4
| Gty — 0eDa(D) 35

gs(t) + (1)’

Nestas expressoes, g(t) e g, sdo as condutividades hidraulicas da camada de

superficie e da camada profunda, respectivamente.

Potenciais da agua

O potencial na camada superficial do solo (V(t)) é determinado a partir de
trés parametros mais uma dependéncia da biomassa inferior. O primeiro refere-
se a maxima capacidade do solo reter dgua devido aos poros capilares (Wgp) , o
outro parametro representa a capacidade total de saturacao da camada (Wgr)
e, finalmente, a diferenca entre Wgr e Wep, definida como Wgy (), ou seja,

Wen(t) = Wsr —Wgp, que é a capacidade de saturagao, devido a existéncia de
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poros nao capilares na camada do solo de superficie. Neste modelo, os poros
nao capilares sao produzidos pelo sistema radicular das plantas. Dadas estas

defini¢oes, podemos definir o potencial W(t):

W, (t) =0, se  Wsp < Ws < Wer,

b
o|(sm) = 1], se Ws < W,

(3.6)

5
Vo)
—~
~+
~—
Il

onde os parametros a e b sao constantes, determinando conjuntamente com o
valor de Wy, a forma da chamada curva de sucgao.
A expressao para Wgy(t) é definida em termos da biomassa total abaixo do

nivel do solo (myr(t)):

Wen(t) = Wawat [1 _ 6(-%&)] , (3.7)

onde Wgnas € o valor maximo possivel de acimulo nao capilar. Este parametro
depende da estrutura, textura, densidade, distribuicao e tamanho das particulas
na matriz original do solo. Através da equagao 3.7 observamos que o intervalo
para Wy (t), o qual varia entre zero e o valor de 0,63Wsyys, depende direta-
mente da biomassa inferior onde o termo entre colchetes possui valo nulo para
quantidades minimas de biomassa, ou 0,63 para o maximo valor de biomassa
(myr(t)”Myr). A interpretagao fisica para este fato é que a evolugdo temporal
do sistema radicular produz poros nao capilares no solo, sendo que para um
solo sem qualquer tipo biomassa vegetal o volume total de dgua seria devido
aos vasos capilares, ou seja, Wsr = Wgp e conseqiientemente Wy (t) = 0.

O potencial da camada profunda do solo (Vy(t)) é dado por:

o= () -

Na equacao acima Wxp é 0 maximo da capacidade de armazenamento de agua

D, + D,
200

(3.8)

na camada mais profunda, D, e D, representam a espessura das camadas de
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superficie e camada profunda, respectivamente. O tltimo termo desta equacao
corresponde ao potencial devido a gravidade. Este ultimo termo ¢ o tnico que
resta se W, (t) = Wpp , qualquer que seja o valor do parametro b. Note-se que, de
maneira inteiramente analoga a Wsp, Wgp é definido pela fracao volumétrica da
camada profunda do solo contendo poros capilares, multiplicado pela espessura
da camada profunda.

As condutividades hidraulicas na camada de superficie e nas camadas mais

profundas sao calculadas usando-se:

d
g:(t) = [D( (VVVV;?) , (3.9)

no caso de Wy(t) < Wgp ; nos outros casos, tem-se:

D, (3.10)

gs(t)

A condutividade na parte mais profunda é:
d
Ko (W, (t))
t)=— |7 . 3.11
) = 3 (e .11)
Nestas expressoes Ky € o coeficiente da condutividade hidraulica saturada, de-

vido a capilaridade porosa, e d é um parametro de forma.

3.1.3 Dinamica dos cations

O movimento dos cations sao definidos em fungao de trés grupos de variaveis:
as concentracoes por area total dos cations nas camadas de superficie e inferior
Nosr(t), Napr(t) e Cosr(t), Copr(t); as concentragoes volumétricas de cations
soluveis, dadas por N(t), Nup(t) e Cus(t), Cap(t); os cétions intercambidveis,
representados por Xy, (1), Xn,, (t) e X¢,, (1), Xo,, ().

Antes de apresentarmos as nossas equacoes, torna-se necessario duas obser-

vacoes. A primeira refere-se as descricoes dos trés grupos de varidveis citados
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anteriormente, C,; e N,; (com j = s,b), os quais compoe o sistema de equagoes
que representam a dinamica dos cations no solo. As representagoes C,; referem-
se aos cations de calcio enquanto que N,; podem significar tanto cations de
sodio quanto de potassio, sendo que no presente estudo nés trabalhamos com
potassio. A outra observacao é que, por questao de simplificacao, escreveremos
as vareaveis sem explicitar a dependéncia temporal.

Os cétions intercambiaveis sao definidos de acordo com as relagoes propostas

por Bohn e colaboradores [61]. Estas relagoes tém a seguinte forma:

X+ Xnye = Cec, (3.12)
Xcy, + XN, = Cec (3.13)
NuXe,, = Ky\/CoXn,., (3.14)
NoXe, = K\/CuXn,, (3.15)

onde K é uma constante e C,. é a capacidade de intercambio do solo. As
concentragoes totais sao compostas pela soma dos cations soluveis, sujeitos a

acao da agua, com os cations intercambiaveis, assim descritas:

NasT == WsNas+EasXNasa

(

1

C1asT = Wscas+§EasXCasa ( .
(
(

.
—_
0¢)

Nayr = WyNey + EpXn,,

w0
—
-3
—  ~— ~— ~—

1
Car = Wbcab+§EabXCaba

onde as quantidades E,, e E,; sao constantes e as fragoes % estao relacionadas
a valéncia do calcio. Podemos montar agora as equagoes para os cations inter-
cambidveis em termos das variaveis N,s, Ng, Cus € Cyp a partir de 3.12 com

3.14 e 3.13 com 3.15:

(3.20)



KCSC V C(ZS

X s T eeVas 3.21

¢ Nos + K/Co (3:21)
CecNab

Xyay = ———coieb 3.22

Nab Nab + K\/ Cab ( )
CecOab

Xow = ——2 3.23

cab Nab + K\/ Cab ( )

Equacgoes de movimento para os cations

Precisamos de equagoes que descrevam a evolucao temporal das concen-
tragoes volumétricas dos cations, ou seja, em termos de Ny,, Cus, Nyp € Cop, €

para isto comecamos derivando as equacgoes anteriores, e obtemos:

dXNas KO@C Vv Cas dNas _ 1 KO@CNGS V C(ZS dO(lS (3 24)
L (Nos + KVCor)” 0 2 (Noy + KVCy)
dXC’as . KO@CNGS Vv Cas dO&S _ l KC@C V OQS dNas (3 25)
W (Nt KVT) W 2 (No 4 KVCor)”
dXNab o KOEC \% C’ab dNab 1 KcecNab \% Oab dOa,b (3 26)
= 5 — = 5 )
at (Na + KVCu)” U 2 (N + Ev/C) M
dXCab o KCecNab V Cab dCab N 1 KCec V Cab dNab (3 27)
- 2 P} y .
at (Nay + KVCa)™ ¥ 2 (N + KTy M
e agora derivado-se as equacoes 3.16, 3.17, 3.18 e 3.19 obtemos:
dNasT dWs dNas dXNas
= Ngy—— E 2
dt “qr T s a T (3.28)
dCasT dWs dCas 1 dXCas
= Cupu—— + W, —Fys—— 3.29
dt a e Tty (3.29)
dNayr AW, dNgy dXNap
= N,—— E, .
7t ab™ + Wy g TPy (3.30)
dCor AW dCoq, 1 _ dXca
i~ CGorg TWerg T BeTg (3:31)

Para montar-se um sistema de equacoes diferenciais somente em funcgao de

Ngs, Cus, Nay € Cop hd um problema, pois possuimos trés conjuntos de variaveis:
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as concentracoes volumétricas de cations, as concentragoes por area total e os
cations intercambidveis. Com as equagoes diferenciais que temos definidas até
agora, 0 minimo que podemos montar é um sistema com pelo menos dois grupos
de variadveis. Para contornar este problema, vamos escrever as equagoes de movi-
mento para a concentragao total de cations, partindo das equacoes 3.1 e 3.2, que
fornecem a evolucao temporal dos volumes de dgua. A dgua em movimento atua
como forca motriz no processo de movimento dos solutos encontrados no solo,
gerando um “arraste” dos fons Ca?* e Na* ou K*. Os termos de intercambio

sao tratados da maneira fenomenoldgica seguinte:

dN, p
d(;ST = —Gsb (\I[s - \Ijb) (NasSs + Nab Ss) (332)
e
dc(;:T = —Gsb (lljs - \Ijb) (Casss + C’ab gs) . (333)

Os parametros S; e S, tém uma funcao especifica, pois assumem valor ou
unitério (1) ou nulo (0). Estes parametros atuam com a finalidade de ligar

ou desligar os termos (C’QSSS + Cuw §S> com (¥, — W), funcionando como uma

valvula liga-desliga. Por outro lado, Ss e Sy sdo os termos complementares de
Ss e Sy, ou seja, quando S, = 1 temos S,= 0. Pode-se interpretar a fungao
dessas valvulas da seguinte forma: o sentido do fluxo de dgua no solo é dado
pelas diferengas dos potenciais (U5 — Wy), pois é esta diferenca que faz com que
a dgua tenha deslocamento da camada superior para a inferior (ou vice-versa)
e nesse caso, por exemplo, os cations que se deslocam com o soluto sao N, e
Cas, logo para isso tem-se S, = le §5: 0. Do ponto de vista matemaético temos
a seguinte definicao: se Uy > U, entao Sy = 1 e 5*3: 0. No caso contrario,
U, < ¥, tem-se entao Sy, = 0 e S,= 1. Por enquanto, lidamos apenas com os
potenciais U, e Uy; resta agora considerar U, e Wy,. Neste caso, se U, > Wy,

entao S, =1 e éb: 0. Reciprocamente, se W, < Wy, entao S, =0 e S“b: 1.
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Resta entao definir as duas equacoes finais de movimento. Sao elas:

dN, — —
dth = Ga (Vs — ) <NasSs + Nap Ss) — G (U — W) (NabSb + Napp Sb)
(3.34)

dC, _ _
dth = Gu (Y, — ) (CasSs +Cau Ss> — Gy (U, — W) (Cabsb + Canb Sb) :

(3.35)

Nestas equagoes, Ny € Cupy descrevem as condigoes de contorno do sédio (ou
potéassio) e célcio soliveis, respectivamente.
Por questao de simplicidade vamos fazer um ajuste nas equacoes 3.28-3.35

introduzindo as representagoes H; tal que, partindo de 3.28 e 3.32 chega-se a:

dW -
Hl - _Nasﬁ - Gsb (\Ijs - \Ijb) <NasSs + Nab Ss) s (336)
logo:
dNas dXNas
Hy =W, 4 B, o0, (3.37)

Analogamente para 3.29 e 3.33 temos:

Hy = —oasddmf Gy (U, — W) (CGSSS +Cy és) (3.38)
e
Hy = W, dggs + ;dedj (3.39)
Para 3.30 e 3.34 temos:
Hy = ~Nu 04 G (0, — ) (NS, + N 5, )
=Gy (W — W) (NabSb + Nanp §b> (3.40)
Hy = Wbdg:b n Eabd);z;@ (3.41)

61



Finalmente para 3.31 e 3.35 temos:

Hy, = —Cabddvi/b + Gy (Vs — Uy) (Casss + Cuw és) (3.42)
—Gyp (W — Wiy (CabSb + Cabp Sb) (3.43)

e
Hy = Wbdi‘lb + ;Eabcwfg‘”’. (3.44)

Podemos agora montar as equacoes finais para o movimento dos cations,

denominadas de sistema agua/cétions:

- 7Eas = Hl

b KCu/Co | dNu 1 KC.NuCi dC,
(N KVTR) ] A 2 (N kYT

(3.45)
0% 1E KCeeNys/Cas dCls 1E KCee/Cas dNgs H
s+ 5 as ) — 7 Las 2 = 2
2 (Net KVCG) | 2 (N + KVT)
(3.46)

KO@C V Cab dNab 1 KCecNab V Cab dOab
W -5 = H;

(N + KVT)' | A 27" (N + K/Ca)”

(3.47)
1 KCecNab V C’ab dcab 1 Kcec V Cab dNab
Wb+§Eab 2 dt - §Eab 2 = H,.
(Nab + K\/ Cab) ] (Nab + K\/ Cab)
(3.48)

3.1.4 Dinamica da Vegetacao

Em se tratando de interacoes entre vegetais, esta ¢ a parte mais importante,
pois é neste bloco que entram os dados relativos a fisiologia das plantas. A taxa

de assimilacao do carbono, pelas plantas da espécie ¢, é formulada da seguinte
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maneira:

Ph; (t) = G Rs (1) Qx; <X]g(t)> Qwi(Ws (t))ma; (t) (1 o W) ’

[3

(3.49)
onde Ry (t) é a radiagao total incidente, m,; (t) é a biomassa da espécie i acima
do nivel do solo e G,; e Mp, sao parametros constantes. Cabem aqui dois co-
mentarios relativos a equagao 3.49: inicialmente, a competicao entre as diferen-
tes espécies de plantas é aproximadamente descrita pelo somatoério na equacao
acima, onde a soma das biomassas acima do nivel do solo, para as diversas
espécies ¢, pondera a competicao; por outro lado, o termo de assimilacao é
diretamente proporcional a incidéncia de radiagdo Ry (), é sensivel ao stress
associado a agua do solo e a taxa de dalcalis, sendo isto controlado através das
funcgoes Qi (X%ft)) e Qw:i(Ws (1)), que sao as chamadas fungoes unimodais, as
quais serao definidas mais adiante.

A assimilacao é dividida em duas partes, sendo que uma fragao é absorvida
pela biomassa da parte aérea enquanto que a outra é assimilada pela biomassa

inferior. A definicao para a absorcao das biomassas é:

te; — 1
o (1) = 2—1, 3.50
Pa, () — (3.50)
t— 1t
po () = 1—pg (t) = P (3.51)

onde tg e t. sao, respectivamente, o momento inicial e final da estacao de
crescimento da espécie i. As quantidades p,, (t) e pp, (t) s@o fracoes da matéria
assimilada pela parte das plantas acima e abaixo do solo, respectivamente. Todo
o material assimilado vai para a parte de cima do solo no inicio da estacao de
crescimento; mas a parte assimilada de cima, por outro lado, comeca a decrescer
ao aproximar-se do final do seu ciclo de crescimento.

A respiracao das plantas é dividida em duas partes: respiracao de manutencao,

proporcional a biomassa existente; respiracao de crescimento, que é proporcional
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a taxa de crescimento. Novamente, a respiracao também é dividida em acima e

abaixo do solo. Temos, entao:

dimag, (t

R (1) = 7Ta,Ma, (t)+rdaimd;(), (3.52)
dmy, (t

Ry, () = 7o, (t)‘i‘rdbi;t()- (3.53)

Evidentemente, R,, (t) e Ry, (t) sdo, respectivamente, as taxas de respiragao da
biomassa acima e abaixo do nivel do solo. Os coeficientes r,, , 7b,, Tda; € Tap; SO
tomados como constantes.

Resta ainda incluir a germinacao e o rejuvenescimento de uma dada espécie
de vegetal, controlados pelas suas caracteristicas fenomenoldgicas e pelo meio
ambiente. Adota-se a seguinte férmula, para a taxa de germinacao/rejuvenes-

cimento:

Gyi (1) = grimu; () Qgi (1) Qxi (X]Z;(t)> Qwi (W (1)), (3.54)

onde Qg (t) é uma funcao unimodal do tempo ¢, descrevendo as caracteristicas
fenomenolégicas da germinacdo /rejuvenescimento e gr; é um parametro cons-
tante.

Para os orgaos acima do solo, a morte esta associada a falta de equilibrio
entre respiragao e assimilagao. Assumimos, entretanto, que a morte das raizes é
descrita por uma taxa especifica do tempo t. Vamos introduzir as quantidades
D,, (t) e Dy, (t) descrevendo as taxas de morte acima do nivel do solo e abaixo

dele, respectivamente, para a i-ésima espécie de planta, através de:

Da, (1) = 0, se  Phi(t)+ Gy (t) > R (t)
D (£) = dus (Rug (£) — Phi (£) — Gy (£)), se  Phi(t)+ Gy (t) < Rus (8)
(3.55)
Dy () = dyimy; (t) £, (3.56)
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onde ; é um parametro constante.
Admitindo-se este tratamento para a fisiologia das plantas, temos as seguintes

equagoes de movimento:

W = Pui (t) pa, (t) + Gy, () = R, (t) = Dq, (t) — Hi () (3.57)
dm;t(t) = Py (t)py, (t) — Gy, (t) — Ry, (t) — Dy, (). (3.58)

O conjunto de equagoes diferenciais acima esta acoplado através de Py; (t) p, (1),
D, (t) e G, (t) e para o caso de duas plantas temos um conjunto de quatro
equacgoes acopladas que fornecem a evolugao temporal das biomassas superiores
M, (t) e inferiores my, (t) das plantas em questao.

Finalmente, a colheita H; (t) da espécie i é definida através de sua inten-
sidade da seguinte maneira: admitimos que sejam feitas /N, colheitas e intro-
duzimos a quantidade HCL; (a sigla origina-se de Harvesting Control Level).
Portanto, trata-se de um controle da colheita da espécie j. A intensidade da

colheita escreve-se:

Hi (t) = Z;V:hl ) (t — Tij) (mai (t) — HCL]) , S€ Mg, > HCL] (3 59)
H;(t) =0, nos outros casos. .

A equacao 3.59 traduz o fato de que, se a biomassa for maior que o controle
HCL; e se chegar o momento da colheita, definido por 7;;, entao corta-se o
excesso de biomassa deixando apenas HCL;. Fora estas circunstancias, ignora-
se a colheita.

As fungoes unimodais sao definidas em termos de uma varidvel x, obede-
cendo certos parametros. A idéia geral para estas funcoées é que, definido
os parametros, a forma da dependéncia x é vinculada as variaveis relativas

XnNas(t)

Qgi(t), Quwi(Ws (1)) e Qx; (07> . Existem duas formas propostas para estas

fungoes. A proposta original para estas funcoes esta representada sob a forma
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Qpi (U1, U2, us, ug;uw), onde p é um indice definindo o tipo de fungao, que pode
ser g, W ou X, para Qg(t), Qw: (Ws (t)) e Qx; (XNC“ ) A definicao geral de

Qpi (U1, U2, ug, ug; u) é a seguinte:

Qi = 0, u < u (3.60)
—_ 2 1
2 — U
s — u \2 1
Qp = 1-2 <u22_ u1) 7 3 (ur 4+ ug) < u < ug (3.62)
Qpi = 1, us < u < ug (3.63)
— 2 1
4= U3
Uy — U\ 2 1
R - < )
Qpi 2(u4_u3> gt Su<ug (3.65)
Qi = 0, u > uy. (3.66)

A outra proposta é uma combinacao linear de funcoes Heavyside, escrita

o R are - (Ea)ow-w) e

para u; < us < ...u, € D é uma constante de normalizacao dada por:

D= ni: a; (uip1 — ug) . (3.68)

i=1

As varidveis o; sao as () das equacoes 3.60 até 3.66.

3.2 Simulacao e resultados

O nosso sistema matematico foi elaborado para simular trés plantas distintas
interagentes, composto de seis equacoes diferenciais para as biomassas, dadas
pelas equacoes 3.57 e 3.58. A interagao é dada pelo somatério da equacgao 3.49,

o qual representa uma forma de competicao por luz entre as espécies envolvidas.
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Pelo fato das plantas estarem situadas em um ambiente comum, os parametros
referentes a dinamica da agua e dos cdtions sao os mesmos paras cada espécie
vegetal.

O primeiro passo foi estabelecer os valores dos parametros para o bloco do
movimento da dgua, baseados nos valores propostos na literatura [5], [62], [63],
valores estes que se encontam na tabela 3.1.

Supomos nao haver fuga de dgua na parte de baixo (G = 0), consideramos
uma precipitagao de dgua do tipo senoidal P(t) = sin(wt)?[cm] para representar
uma periodicidade de adicao de dgua no solo com valores minimos e maximos
repetidos, onde w caracteriza a freqiiéncia da chuva e consideramos uma taxa de
evapotranspiragao constante E(t) = 0,5 em. As condigoes iniciais de contorno

sao Ws(0) = W, (0) = 10 cm.

Bloco da dgua
Parametro | valor unidade

D, 50 cm

D, 50 cm

b ) adim.

d 13,3 adim.

a 1 m
Ky 1,3 | em(ano)™!
Ghp 0 | em(m.ano)™?

Tabela 3.1: Valores utilizados para o sistema agua/solo.

O segundo passo foi estabelecer os parametros para o bloco do movimento
dos cétions, tabela 3.2, com as condigoes iniciais Nus(0) = Ngp(0) = Cus(0) =

C.p(0) = 0,06.mol.l"" também retiradas de [5], [62], [63].
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Bloco da troca ionica

Parametro | valor | unidade

B, 100 | 100g (em) >
Ea 100 | 100g (cm)~>
Cee 1 mme (100g) ™"
k 1 adm.

Tabela 3.2: Valores utilizados para o sistema dgua/cations.

Resta agora o sistema da produgao da biomassa. Apés estabelecermos os
parametros, simulamos cada planta de forma isolada, com o intuito de compa-
rarmos os resultados obtidos do sistema nao acoplado com o acoplado (plantas
interagentes). Os valores citados anteriormente nas tabelas 3.1 e 3.2 descrevem
em nosso modelo o substrato e condigoes externas validos para as plantas em
questao. Somente os parametros gy; e M, (unidades (cmo)_1 e g.m~ 2, respec-
tivamente) sao diferentes para cada vegetal. Também escolhemos D,; = 0 com
a finalidade de excluir efeitos de morte nas biomassas superiores e H; = 0,
1 = 1, 2,3, desconsiderando colheitas. Neste bloco, usamos os valores iniciais
ma1(0) = 0, myp1(0) = 10, mea(0) = 0, my2(0) = 5, my3(0) = 0 e my3(0) = 1;
todos em gramas (g). Para a planta do tipo 1 temos g1 = 4 e M,; = 10 na
equacao 3.49, para a planta do tipo 2 temos gy, = 2 e My = 12 e finalmente
para a planta do tipo 3 temos gy3 = 6 e Mp3 = 14. Para ambas as espécimes
consideramos Rs(t) = 2 Kj.m™? e os parametros restantes apresentam-se na
tabela 3.3

Nesta parte, em nossa simulagao a escolha dos parametros novamente foi

baseada nos valores das literaturas citadas anteriormente, mas com pequenos

ajustes a partir de dados fenomenolégicos, [18], [19], [67]. Uma parametrizagao
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Bloco da biomassa, ¢ = 1,2,3

Parametro | valor | unidade

G,i 1 m?(Kj.ano)™?
tei 0 (ano)™t

tei 12 (ano)™t

Tai 0,5 (ano)™t

T dai 1 (ano)™!

Thi 0,1 adm.

T dbi 1,0 adm.

D,; 0 g.m2(.ano)™!
Q; 0,5 adm.

Dy, 0,1 | gm2(.ano)™!

Tabela 3.3: Valores utilizados para o sistema das biomassas.

detalhada, que represente uma espécie real, exige coletas criteriosas de dados
experimentais através da observacao do crescimento de uma dada planta, além
das caracteristicas do substrato e do ambiente.

As figuras 3.2-a e 3.2-b representam, respectivamente, a evolucao das biomas-
sas superiores e inferiores, porém sem sofrerem interagoes entre si, ou seja, um
sistema desacoplado. Na figura 3.3-a estao representadas as biomassas totais,
isto é, a soma da biomassa inferior com a superior de cada planta, também
desacopladas. As biomassas superiores possuem valor inicial igual a zero para
as trés espécies envolvidas, enquanto que as biomassas inferiores partem com
um valor inicial nao nulo. Este fato pode ser interpretado com a idéia de que o
crescimento vegetal ocorreu a partir de sementes.

Nossas plantas hipotéticas mostraram comportamentos distintos uma em
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relacao a outra. A parte aérea da planta P1 apresentou um crescimento ini-
cial muito grande em relacao a P2 e P3, mas logo cessou e deu-se inicio a um
decréscimo em sua producao de biomassa até atingir um regime estavel, com um
valor mais baixo que as plantas restantes. Novamente se tratando da biomassa
superior, P2 apresentou uma taxa de crescimento incial e saturacao com va-
lores intermediarios enquanto que P3, embora com a menor taxa de cresci-
mento, mostou um indice de saturagao maior que as demais plantas. Quanto as
biomassas inferiores, todas as espécies mostraram comportamentos semelhantes,

variando apenas no tempo de retorno do crescimento.
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Figura 3.2: Curva das biomassas superiores (a) e inferiores (b) desacopladas das

plantas Pl(vermelha), P2(verde) e P3(amarela).

Para uma analise mais detalhada faremos um estudo sobre o efeito de cada
parametro diferencial e dos valores iniciais para mg;(t) e mp;(t), nos resultados
das biomassas. No caso das massas imferiores, os valores de contorno represen-
tam as reservas iniciais utilizadas no crescimento.

A alta taxa de crescimento apresentada por P1 na fase inicial ocorre pelo
fato de possuir a maior reserva energética em relagao a P2 e P3 [my;(0) = 10,

mp2(0) = 5 e my3(0) = 1], além de ter um valor intermedidrio para o coeficiente
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Figura 3.3: Curva das biomassas totais (inferiores + superiores) desacopladas

(a) e acopladas (b) das trés plantas.

de germinagdo [gy1 = 4, gr2 = 2 e gy3 = 6]. Entretanto, devido ao coeficiente
de saturagao de massa ser o mais baixo dos vegetais em questao [M,; = 10,
M,y = 12 e M,,3 = 14], o seu crescimento cessa apds o esgotamento das reservas
energéticas, acarretando um declinio em sua producao de biomassa até atingir
um limite de saturacao inferior as demais plantas.

Ao tratarmos das plantas P2 e P3, verificamos que elas apresentaram em
suas biomassas superiores comportamento semelhantes em termos qualitativos,
pois ambas nao sofreram queda significativa conforme ocorreu em P1, apds ces-
sar o crecimento. P2 apresenta uma taxa inicial de crescimento mais acentuada
que P3 devido ao valor de sua reserva inicial ser maior, porém esta iltima pos-
sui um valor de saturacao mais alto fazendo com que obtenha um indice de
saturacao maior. A planta P3 possui a nenor taxa de crescimento na fase inicial
em relagao as outras, mas seu valor de saturagao é o maior de todas. Isto ocorre
devido a sua pequena reserva energética inicial e em contrapartida aos altos
valores dos coeficientes de germinacao e de saturacao de assimilagao.

Nas figuras 3.4-a e 3.4-b encontramos, respectivamente, a dinamica das
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Figura 3.4: Biomassas superiores (a) e inferiores (b), acopladas das plantas

P1(vermelha), P2(verde) e P3(amarela).

biomassas superiores e inferiores perante o efeito das interagoes, enquanto que na
figura 3.3-b estao representadas as biomassas totais. Ambas as plantas mantéem
os mesmos valores das condigoes iniciais, de quando desacopladas. Analisando
as biomassas aéreas, percebemos que P1 novamente apresentou um crescimento
inicial maior que as demais espécies seguido de uma queda, porém o declinio
ante as interagoes foi muito forte a ponto de, praticamente, fenescer. As plantas
P2 e P3 nao mostraram comportamentos semelhantes em termos qualitativos,
conforme ocorreu na simulacao desacoplada, pois P2 apresentou um ganho de
biomassa superior em um intervalo muito pequeno, seguido de um periodo de
estabilidade até iniciar um declinio no crescimento. Nesta situacao, P3 foi a
Unica planta que nao apresentou queda no crescimento dentro dos intervalos
utilizados nas comparacoes.

O sistema matematico proposto mostrou-se eficiente na descricao do efeito
das interagoes entre plantas. Na andlise qualitativa dos resultados pode-se ve-
rificar o efeito que o sombreamento produz sobre o crescimento vegetal. Esse

efeito tem acao alternada, pois dependendo do instante, uma dada planta sofre
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o efeito da presencga das outras com maior ou menor intensidade, dependendo
das taxas de crescimento. O sombreamento ocorre nos vegetais pela parte aérea,
logo, é na evolucao das biomassas superiores que a competi¢ao por luz produz
mais efeito. A grande reserva energética da planta P1 traduz-se em uma alta
produgao de massa aérea, reduzindo dessa forma as taxas de crescimento das
outras duas espécies, mas esse efeito cessa quando as reservas do seu material de
crescimento esgotam-se; nas figuras apresentadas percebe-se, que os intervalos
de esgotamento das referidas reservas de P1 sao aproximadamente os mesmos.

A planta P3 é a que mais sente a presenca das concorrentes, pelo fato de pos-
suir as menores reservas energéticas, mas como seus coeficientes de germinacao
e de biomassa final sao maiores, aos poucos supera os efeitos do sombreamento
retomando o crescimento, que se apresenta de forma crescente.

Ainda tem-se alguns pontos que devem ser discutidos. Na primeira situagao,
comegamos observando as figuras 3.2-b e 3.4-b, que representam o compor-
tamento das biomassas inferiores desacopladas e acopladas, respectivamente.
Quando desacopladas, todas possuem as mesmas carateristicas qualitativas,
pois praticamente esgotam suas massas iniciais para entao comecarem uma
fase de crescimento com taxas praticamente constantes. Isto ocorre porque nos
primeiros instantes de vida a plantula de um vegetal superior produz biomassa
aérea utilizando as reservas do material de origem, seja ele semente ou broto,
para depois comecar o processo de captacao de nutrientes. Quando a biomassa
superior estabiliza o seu crescimento, o sistema radicular comeca a sua fase de
crescimento, até decair e fenescer com o fim do ciclo de vida do vegetal. Se
extrapolarmos os intervalos dos gréaficos das biomassas podemos visualizar esses
efeitos no crescimento, conforme as figuras 3.5-a e 3.5-b.

A interagao nao causou efeitos significativos nas raizes, nos primeiros ins-

tantes. Porém, a partir do esgotamento das reservas os sistemas radiculares das
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trés plantas apresentaram baixa producao de biomassa, porque o sombreamento
afetou a estabilizacao das biomassas superiores, sendo que P3 praticamente nao

desenvolveu biomassa inferior ante as interagoes.
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Figura 3.5: Extrapolagdo das biomassas superiores (a) e inferiores (b) de-

sacopladas das plantas P1, P2 e P3

A segunda questao estd relacionada com as biomassas totais. Ao comparar-
mos suas curvas de crescimento com as curvas das biomassas superiores, verifi-
camos variacoes significativas somente nos instantes iniciais, devido aos valores
iniciais. Apos a estabilizacao das partes aéreas, periodo em que as massas in-
feriores iniciam seu crescimento, as biomassas totais apresentam um pequeno
crecimento.

Para finalizar, os valores de contorno tém significativa funcao somente nos
instantes iniciais do crescimento, pois os intervalos e limites de crescimento sao

amplamente determinados pelos coeficientes de germinagao (gy;) e de saturacao

de massa (M,y;).
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Capitulo 4

Modelo para alocacao com

tranporte /resisténcia

Trata-se um modelo matematico para crescimento de uma planta, o qual
considera dois tipos significativos de processos em um vegetal superior: trans-
porte e conversao quimico/bioquimico dos nutrientes, sendo que a morfogénese
pode ser incluida em termos destes dois processos [68], [69]. Tais processos sao
necessarios e suficientes para permitir a alocacao, que é o resultado final dos
processos de suprimentos de substratos (nutrientes), transporte e utilizagao.

Dentro da formulagao transporte/resisténcia (TR), considera-se que hipdteses
mecanisticas simples fornecem uma grande variedade de respostas realistas e que
o formalismo é transparente, robusto e facilmente ampliado. Estes pontos sao
claros porque inicialmente foi proposto um modelo envolvendo apenas substratos
de C' e N, e posteriormente extenderam-no para C', N e P [6], [68], além de
outras pequenas aplicagbes ou insercoes [69], [70], [71], [72].

Estimativas diretas dos parametros nao podem ser obtidas enquanto métodos

nao forem desenvolvidos para medir as concentragoes de substratos nas diversas
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partes que compoe uma planta, porém uma parametrizacao indireta é simples. O
modelo contém um esquema irredutivel de equagoes para descrever a alocacao,
assim possibilitando a introducao de novas descrigoes. O termo irredutivel é
usado no sentido de que, transporte e conversao quimica sao processos que
devem ocorrer de tal maneira que a alocacao possa existir independentemente

dos detalhes destes processos.

4.1 Alocacao para C', N e P

Para este modelo de alocacao, a planta ¢ dividida em duas partes bem
definidas: brotos e raizes. Em cada parte considera-se a existéncia de reser-
vatérios separados para os substratos de carbono, nitrogénio e fésforo (C, N e
P) mais uma estrutura de massa seca. Conseqiientemente, com os trés tipos de
substrato mais a estrutura para cada parte da planta ( brotos e raizes), tem-se
oito equacgoes para varidveis de estado, representando a dinamica dos reser-
vatorios. A notacao dessas variaveis é feita por uma letra M e subscritos que
representam a parte (brotos representado por sh e raizes por rt) e o substrato
(representados por C, N e P) da planta: Mg, (t), M, (t), Mo (t), Mgnn (1),
Msh,P (t), Mrt,C (t), Mrt,N (t) € Mrt,P (t)

A dinamica do crescimento de um vegetal é descrita por com conjunto de
equacgoes que relacionam de forma nao linear as, no nosso caso, oito variaveis
de estado. As funcbes que compode tais equacoes representam os processos fi-
siologicos que envolvem a dinamica vegetal. Esses processos levam em con-
sideracao a captacao de nutrientes, o transporte destes juntamente com a re-
sisténcia que encontram no interior da planta para seu deslocamento, a conversao

dos substratos em biomassa estrutural e as fracoes de morte que estabilizam o
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crescimento. Essas funcoes sao controladas por parametros, os quais distinguem
as espécies ou tipos de plantas.

O modelo bésico com valores usuais para os parametros simula uma situagao
chamada de Crescimento Exponencial Balanceado (CEB). Neste caso as variaveis
extensivas (as oito varidveis de estado) crescem exponencialmente, enquanto que
as variaveis intensivas (concentragoes de substratos e razao folha/raiz), que serao
abordadas mais adiante, sao constantes. O CEB muitas vezes é evidenciado em
plantas jovens, bem como plantacoes agricolas. Em algumas florestas ou entao
plantagoes rasteiras, o estado estaciondrio (EE) pode ser uma aproximagao mais
adequada. No EE todas as variaveis definidas anteriormente sao constantes no
tempo.

Adaptar o modelo para explorar a alocacao tanto em EE quanto em CEB, re-
quer a introducao de uma valvula, tal que o sistema se aproxime eventualmente
para o estado estaciondrio. O EE necessita de um fluxo de sarapueira (perda ou
morte de tecidos) originado na estrutura das folhas e raizes e uma saturacao nas
assimilacoes de C'; N e P. Este modelo pode ser usado para estudar a transi¢ao
do CEB para o EE. Uma outra possibilidade existe: experiéncias anteriores
com este modelo e outros semelhantes mostram que as respostas dinamicas do
sistemas sao muito sensiveis a presenca ou auséncia de produtos de inibicao
(IP) de assimilacao ou absorgao. Por exemplo, a concentracao de C' nas folhas
(Csp, (t)) inibe a fotossintese, da mesma forma a concentracdo de N nas raizes
(N,¢ (t)) inibe a sua absor¢ao. Estes mecanismos estdo incluidos nos valores

usuais dos parametros Jo, Jy e Jp.

4.1.1 Dinamica das estruturas

A dinamica do crescimento das estruturas das folhas (Mg, (t)) e raizes (M, (t))
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sao descritas por duas equagoes diferenciais ordinarias, expressas da seguinte

forma:
‘%f;(’f) G () = Lo (1), (4.1)
C”Wdr;(ﬂ = G (t)— Ly (). (4.2)

O crescimento vegetal, ou seja, a evolucao temporal da biomassa seca esta re-
presentada pelas derivadas anteriores, as quais sao compostas por duas partes.
A primeira parte [Gg, (t) ou Gy (t)], consideradas varidveis de entrada, repre-
sentam as entradas de massa para o crescimento das estruturas da planta. O
crescimento é considerado proporcional ao produto das concentracoes dos subs-

tratos, descrito da seguinte forma:

Gsh (t) = kGMsh (t) Csh,C (t) Csh,N (t) Csh7p (t) s (43)

G (t) = kaMy (t) creo (t) cren () e p (), (4.4)

onde kg é uma constante de crescimento, que tem o mesmo valor tanto para
rafzes quanto para folhas e ¢ ; (t) com | = sh,rt.e j = C, N, P s@o as concen-
tragoes dos substratos (equagoes 4.28 a 4.33).

A segunda parte das equagoes [Lgy, (t) ou L, (t)], consideradas varidveis de
saida, representam as perdas de massa das estruturas da planta durante o cresci-
mento/manutencao. As fungoes de perda de massa, também chamadas de fluxo

de sarapueira, sao definidas da seguinte forma:

oss ki Mg (t)

Ly (t) = v (4.5)
1+Mﬁ:(t)
g kl Mr t

Ly(t) = Si ”;(Mymi(). (4.6)

Mst'r(t)
O termo My, (t) é a massa estrutural total, definida por My, (t) + M, (t). O

termo ogg pode assumir valor nulo [ogs = 0] ou 1 [0gs = 1], atuando dessa
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forma como uma valvula para o controle do fluxo de perda de massa, anulando
ou ativando o préprio fluxo. Os termos kjiy € ks S20 parametros constantes,
onde o primeiro € a intensidade das perdas de massa e o segundo é um coeficiente
de perdas para baixos valores de massa total.

Para baixos valores de biomassa, planta jovem, os fluxos de sarapueira sao

praticamente nulos e este fato esta representado pelo denominador das equagoes

K it
Mstr (t)

4.5 e 4.6. Para Mg, (t) muito pequeno, o termo 1 + assume um valor
muito grande, anulando o efeito do fluxo enquanto que para Mg, () muito
grande, o denominador assume um valor muito préximo de 1, tornando o fluxo
de perdas proporcional a massa da estrutura. Podemos visualizar esses efeitos

nas equagoes abaixo, tomando por exemplo as estrutura das folhas:

| 758 e Man @ o 0 (4.7)
M0 | 14 Kot | |
055 ki Moy (1))
lim 058 lt;( ,h< ) = o5 ki Mg, (1) . (4.8)
Mar(i)moo | 1 4 i

Para um crescimento exponencial balanceado (CEB) toma-se ogs = 0 e
para um estado estacionario (EE), faz-se 0gg¢ = 1. Porém, mesmo no caso de
existirem fluxos de sarapueira (ogs = 1), ocorre um crescimento exponencial
quando a planta é muito jovem, gerando o mesmo efeito como se houvesse
oss = 0, ou seja, por mais que estejamos simulando uma situacao de EE,
sempre ocorrera CEB no inicio do ciclo. O estado estacionério, que pode ser
interpretado como a fase adulta de um vegetal, onde nao ocorre mais aumento
de sua biomassa total, e fica caracterizado neste modelo como um balango, ou

equilibrio, entre os ganhos e perdas de massa.

4.1.2 Dinamica dos substratos
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As fungoes que caracterizam a assimilacao de nutrientes e os processos de
transporte/resisténcia estao todas contidas no sistema de equagoes que repre-

sentam a dinamica dos substratos. O referido sistema é assim descrito:

‘ngf(t) = lysnc (t) = Orsne (t) = Ogsnc (1), (4.9)
W = Irmc(t) — Ogrc (1), (4.10)
CWSZ;V@ = 1y (t) = Ogsnn (1), (4.11)
CMZ;V@ = lvpn (t) = Orpen (1) = Ogren (£), (4.12)
W = Irgp(t) — Ogenp(l), (4.13)
W = lusp (t) = Orpep (t) — Ocaep (1) - (4.14)

analisando os termos o lado direito do sistema acima observamos fungoes com
uma nova notagao, identificadas pelas letras I ou O, as quais representam as-
similacao e saida de massa, respectivamente, que serao usadas para a formacao
do vegetal. Cada termo é escrito com subscritos U, T" ou G seguidos de outros,

que representam as partes ou substrato da planta (sh e rt), (C,N e P).

Absorcao de nutrientes

As funcoes identificadas por I e subscritos U representam as entradas ex-
ternas de nutrientes as quais se encontram nas equagoes 4.15, 4.17 e 4.18 do
sistema. Esses entradas de nutrientes ocorrem pela parte aérea para o carbono,
através de fotossintese, e pelo sistema radicular para o nitrogénio e fésforo,

através de absorcao.
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A entrada de C produzido via fotossintese, neste modelo é dada por:

ke Mgy, (t)
(1 1og sh(t)) (1 +op sh(t))

onde Jg é um parametro inibidor e k¢ ¢ o coeficiente de intensidade de absorgao.

Iysnc () =

(4.15)

Um dos termos no denominador pode ser ativado por ogg = 1. No caso de ser
ativada, esta valvula limita a fotossintese se os valores da massa das folhas
(Mg, (t)) aumentarem, pois o denominador aumenta até um valor maximo da
massa da folha igual a kckjys. Neste caso pode-se obter um EE. No caso em que
se tem pequenos valores para a massa das folhas, o valor do termo proporcional
a ogg torna-se desprezivel com relagao a 1 e, conseqlientemente, Iy s ¢ (t) se
torna proporcional a massa da folha:

ke

Iysne (t) =
(1 —+ UpjiMC:}sg(tU

M (t) . (4.16)

Nestas condigoes a equagao diferencial para My, (t) passa a ter uma solugao
exponencial crescente. O parametro jo pode introduzir inibicao do produto da

fotossintese.

A interpretagao fenomenoldgica para os termos (1 +o0g K};\i )) e (1 + opr C%”) ,

é que o primeiro esta associado ao efeito de auto sombreamento produzido pelas
folhas da prépria planta enquanto que o segundo termo refere-se a saturacao de
carbono no tecido vegetal.

A absorcao de N e P pela raiz escreve-se:

kpM,
IU,rt,N (t) = (1 Y os Mrt(l)j) (i :_)0 3]@@)> (4'17>
kn M,
e ® = T,y () (+)UPIM7.3P<@), (1.18)
P

onde ky e kp sao parametros de intensidade das taxas de absorcao do N e P,

respectivamente, e Jy e Jp sao inibidores da absorcao dos referidos nutrientes.

81



Uma analise semelhante ao caso da fotossintese indica que a taxa de absorcao
méxima é dada por kikys, I = N,P no cendrio de estado estacionério (ogg = 1)
ou se a massa das raizes M, (t) for grande. Por outro lado, para pequenos
valores de M, (t) o termo proporcional a ogg fica desprezivel perante 1 e a
alocagao torna-se proporcional a massa radicular, fazendo parecer uma solugao
exponencial crescente. Por outro lado, os parametros j;, | = N,P podem atuar
como um inibidor de absorcao, dependendo da concentracao de N ou P da raiz
do vegetal. O primeiro termo dos denominadores das equacoes acima representa
a relacao da area superficial em relagao ao volume das raizes e o segundo termo,
igualmente a fotossintese, esta relacionado as concentragoes dos nutrientes no

tecido.

Crescimento

As fungoes que possuem subscritos iniciados com G estao representando as
fracoes de um dado substrato que serao usadas para o crecimento de suas estru-
turas; por exemplo, Og sne (t) é a quantidade de carbono extraida do substrato
das folhas para ser transformada em biomassa de estrutura, sendo que essa
fracdo de massa retirada é governada pelo parametro fo , logo Ogsne () =
feGgpn (1), onde Gy, (t) estd definido na equagao 4.3. Um fato relevante nes-
tas funcoes é que a fragao retirada de um dado substrato sera utilizada para
o crescimento da estrutura da mesma parte da planta, ou seja, se foi retirada
do substrato das raizes sera usada para o crescimento da estrutura das préoprias

raizes. Essas fungoes sao definidas da seguinte maneira:

Ognc (t) = feGan (1), (4.19)
Oc,sun (1) = fnGan (1), (4.20)
Ocsnp (t) = frGan (1), (4.21)
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Ocuic (t) = [feGr(t), (4.22)
Ocpn (1) = [nGr(t), (4.23)
Ocrp (t) = [frGu(t), (4.24)

onde f;,I = C, N, P sao coeficientes das fracoes dos substratos para o cresci-

mento estrutural.

Transporte

Cada equacao que possui a entrada externa de nutriente, tem dois termos de
saida de massa. Um deles é para crescimento da estrutura, discutido anterior-
mente, enquanto que o outro ¢ utilizado para o crescimento do préprio substrato.
Esta fracao de massa é chamada de fluxo de transporte, com subscrito 1", e é
usada no crescimento do substrato da parte oposta a que foi retirada. Por e-
xemplo, a fragao de C retirada das folhas (Op sne (t)), serd usada no crescimento
do substrato de carbono na parte das raizes (Ir7,+c (t)). Em outras palavras, a
fungao Iz, (t) significa a entrada (interna) de massa no substrato de carbono
das raizes, oriunda do substrato de C das folhas. Este fluxo de massa trans-
portada da parte aérea para a parte radicular (no caso do C), ou vice-versa
(para o N ou P) sofre uma resisténcia no tecido vegetal.

Os fluxos de transporte sao definidos através da razao entre a diferenca
de concentracao dividida pela resisténcia (ou multiplicada pela condutancia).
Essa definicao esta de acordo com a teoria da resposta linear, onde o fluxo é
proporcional a diferenca de potencial (de concentragoes) dividida pela resisténcia

(no caso de resisténcia ao transporte). Tem-se entao:

Orshe (1) = Irpc (1) = go Mar g (1) (Cono (1) — creo (1)) (4.25)

Orpn (t) = Irsan (t) = gn Marr (t) (cren (t) — conn (1)), (4.26)
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Orpip (t) = Ipenp (t) = gp My g () (crep (t) — csnp (1)), (4.27)

onde g; s@o as condutancias para C, N ou P. O termo Mg, g () é a massa
usada para ponderar g; e é definido como Mg, g (t) = (Mg, (t) + M, ()" onde
o expoente ¢, ¢ um parametro de escala que deve depender da arquitetura da
folha ou da raiz, cujo valor padrao é 1. O valor ¢, = 1 é necessario para a

existéncia de um CEB.

Definicao das concentragoes

As concentragoes para carbono, nitrogénio e fésforo nas folhas e raizes sao

definidas da seguinte forma:

cano (t) = Mo (1) (4.28)
o (t) = A]@tj(g) (4.29)
cann () = W (4.30)
cn (t) = W (4.31)
cshp (1) = m (4.32)
e (t) = A]@tf(g) (4.33)

84



4.2 Modelo para redes de plantas interagentes

No capitulo anterior apresentamos o modelo MAGE e simulamos uma ex-
tensao, aplicado a trés plantas interagentes, considerando a competicao por luz.
No inicio do presente capitulo citamos outro sistema matematico, porém para
o crescimento de uma unica planta, o qual considera processos de alocacao e
transporte de nutrientes [6]. A préxima etapa é desenvolvermos uma forma de
descrever a interagao entre plantas em um ambiente complexo.

Por ambiente complexo referimo-nos a um meio no qual se encontra uma
diversidade vegetal que troca energia e matéria com a atmosfera, com o solo
e a sua fauna. A dinamica do crescimento para cada planta é governada pela
dinamica dos substratos de carbono (C), nitogénio (V) e fésforo (P), os quais
provém da fotossintese, no caso do C e absorcao via raizes, para os substratos
de N e P. Porém, ao substrato do P, adiciona-se uma das atribuicoes das
hifas de fungos micorrizicos, os quais podem retirar do solo o fésforo que nao se
encontra diretamente assimilavel pelas plantas, e transferi-lo para as raizes, ou
até mesmo retirar uma quantidade de P de um vegetal e tranferir para outro,
através de uma rede [49].

Usualmente as interacoes entre vegetais estao associadas a competicao por
luz e/ou nutrientes [73], mas neste trabalho o objetivo é discutir e formalizar
uma possivel funcao desse tipo de fungo como fonte alternativa de fésforo as-
similavel, fato que possibilita uma interacao indireta entre plantas, ou seja, a
formagao da propria rede vegetal interativa. E considerado especificamente o
transporte de fosforo via acao micorrizica, completando a usual absorcao di-
reta obtida pelas raizes. Em muitos casos a quantidade de P absorvido pelos
mecanismos usuais do sistema radicular nao é suficiente para suprir as necessi-

dades de determinada espécie em um dado solo. A simulagao neste estudo tem
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a intengao de dar um tratamento matematico na fenomenologia observada em

experimentos realizados principalmente em dreas agricolas [36], [38], [57].

4.2.1 Descricao do modelo

Uma formulagao rigorosa de uma rede interativa em um ambiente complexo
¢ extremamente onerosa devido ao grande ntumero de varidveis e, o que pode
levar-nos a sistemas matemaéticos sem solug ao. Considerando a capacidade de
transporte de nutrientes dos micélios micorrizais, apresentamos duas propostas
de interacoes interplantas, baseadas no arranjo espacial entre hifas e raizes.

Cada planta esta distribuida em estrutura de massa seca e substratos de C,
N e P. As variaveis de estado estao representadas pela letra M, sendo que para
as estruturas das folhas e raizes usa-se o subscrito sh e rt, respectivamente, e
para os substratos de C', N e P, adota-se as préoprias letras C', N e P. A espécie
de cada planta é representada pelo indice n e, para exemplificar, temos M S(,? (t)
e M,g )C (t) caracterizando as massas da estrutura das folhas da planta do tipo
(ou espécie) “1” e a massa dos substratos de carbono nas raizes da planta do
tipo “27.

As funcoes e parametros que descrevem os processos fisiologicos no modelo
proposto por Thornley e colaboradores sao similares em nossa proposta, salvo os
indices (n) que discriminam as espécies de plantas envolvidas e o termo de adigao
de fosforo via micorriza. Os processos de crescimento exponencial balanceado
(CEB) ou estado estacionério (EE) também s@o similares nesta proposta. Entao,
para nao se tornar repetitivo, apresentaremos diretamente o novo sistema, que
descreve a dinamica, as estruturas e substratos, sem énfase as parametrizagoes
e funcgoes, com excecao do substrato de fésforo que agora possui uma segunda

entrada externa de P. Também nao explicitaremos a dependéncia das variaveis
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em relacao ao tempo, conforme feito anteriormente.
O sistema possui um total de oito equacoes diferenciais acopladas para uma

planta ou dezesseis equagoes para duas plantas. De maneira genérica, temos:

(n)

I (4.34)
Cmﬁf) = GV - LY, (4.35)
(n)
d]\fisthc - ]((1775)}1,0 - O”EF sh,C OG sh,C (4.36)
d]g?)c = Ifye— OGne (4.37)
dﬂgf)N = 1% = O (4.38)
d]\fiigv B II(JT}B@N B Oggt,N - Og?"t,Nv (4.39)
(n)
d]\éthP — IéshP OGshP7 (4.40)
(n)
d]\fl;w B It(gtzllmtvp - O(T?t,P OG rt,P- (4.41)

Para o substrato de fésforo nas raizes faz-se I Ot)al P = IU Zt p+ + I ,mfa vty dife-
rentemente da equagao original 4.14. A expressao I, }(” }wt, p representa a entrada
externa de fésforo via hifa, a qual sera definida em cada uma de nossas propostas

de acoplamento e [, (Un,?t p mantém a expressao original da equagao 4.18.

4.2.2 Modelo de rede com interacao indireta

Inicialmente vamos considerar duas plantas em um ambiente fechado, fixa-
das a um substrato na presenca de uma microfauna formada por fungos mi-
corrizicos. Em um sistema gerado por esse ambiente, considera-se um micélio

que tenha a propriedade de transportar fosforo de um sistema radicular a outro,
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conectando dessa forma as duas plantas. Isto implica na conservacao da massa
de fésforo transportada, mas esta simplificacdo produzida artificialmente difi-
cilmente ocorre em um ambiente natural, como florestas ou pastagens, devido
a existéncia de um grande nimero de microrganismos de outras espécies, além
da presenca de outros vegetais.

Em sistemas naturais também ocorre a conservacao da massa, mas a descri-
¢ao de um ambiente como este é extremamente complexa. Existem trabalhos
que propoem uma, distribuicao probabilistica dos parametros do sistema, no
qual a intensidade das interagoes, a largura da distribuicao dos seus valores
e a conectividade sao usadas na descricao de varios subsistemas interagentes
[74]. Essa idéia sugere que a rede interativa gerada pelas hifas tenha valores
proporcionais a massa do substrato original. Entao propomos que o sistema
formado pelo substrato, hifas e as n plantas seja dividido en n subsistemas,
0s quais sao compostos por cada uma das plantas e sua regiao de interacao.
Portanto, a nossa proposta para um modelo de rede de interacao indireta (MII)

sugere uma entrada total de fosforo na n-ésima planta, dada por:

L) 7 ,
= p +a™ S M) 4.42
total,rt,P (n) MT(?) (n) MT(?)p %; rt,P ( )
L +ogg AR L+op; 70

com n,n’ = 1,2... para n’ # n; o segundo termo da direita descreve a fracao
de P transportado, sendo que o sentido da carga é dado pelo sinal de o™, que
é um parametro fenomenologico da acao da hifa sobre a planta n. Na equacao
anterior ao tratarmos de um sistema com mais de duas plantas, o termo Z; Mff /13
n

deve ser considerado como um valor médio das contribuicoes dos subsistemas
vizinhos.

Nota-se que a acao das hifas é somente via raizes com atuacao no substrato

de fosforo e, na presente proposta, o micélio fungico de micorrizas induz uma

interacao interplantas indireta. Considera-se a interacao indireta levando em
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conta, por exemplo, que a planta “doadora” de P fornece uma fragao de seu
substrato ao meio via micélio, devido a presenca das outras plantas, as “re-
ceptoras”. A massa retirada é proporcional as massas das plantas vizinhas. O
deslocamento de massa nao ¢ realizado de forma direta de um sistema radicu-
lar ao outro, e sim da raiz doadora para o meio e deste para a raiz receptora;
mais adiante apresenta-se outra proposta de redes interativas em que ocorre a
conservagao da massa de P transportada.

Os processos de transporte sugeridos em nosso modelo de rede MII sao repre-
sentados pelo termo a(")M,S: 2, com a variavel M,Sf 2 caracterizando a presenca
das demais plantas. Do ponto de vista matematico, o acoplamento dos sistemas
de equagoes de cada planta é representrado pelo termo acima descrito e se
al™ = 0 o sistema torna-se desacoplado (plantas nao interagentes).

E correto pensar que a intensidade da taxa de transferéncia produzida pela
coneccao micorrizal tenha dependéncia da distancia L que separa os dois sub-

sistermas, fato este que sugere a introducao de um parametro de comprimento

¢™ | para dimensionar o valor de a(™ através do fator exp (—L /€ (")) [43].

4.2.3 Simulacao e resultados

As simulacoes foram realizadas com trés plantas distintas. Inicialmente ajus-
tamos os parametros de cada uma individualmente, o™ = 0, para se determinar
os padroes de crescimento desejados. Uma vez estabelecidos os parametros, si-
mulamos dois conjuntos de plantas duas a duas, onde no primeiro utilizamos
duas plantas denominadas P-1 e P-2a, das quais P-1 tem taxa de crescimento
inicial menor que P-2a, mas ambas apresentam limites assintéticos iguais, con-
forme figura 4.1. Na segunda situacao utilizamos a mesma P-1 com outra planta

(P-2b), que embora possua taxa inicial maior, tem o limite assint6tico menor
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que P-1, figura 4.2.

Analisando os padroes de crescimento de cada planta nos dois conjuntos,
observa-se a importancia dos parametros escolhidos para a diferenciacao das
espécies. Os coeficientes de assimilagao de nutrientes (k:l(n), [ = C,N,P) tém
acao direta nas taxas de crescimento, enquanto os limites de producao de
biomassa sao determinados pelos coeficientes das taxas de sarapueira (k}jgg)

Considerando a planta P-1 como padrao para comparagao, verificamos que
P-2a, devido a sua alta capacidade de assimilar nutrientes, apresenta uma taxa
de crescimento superior nos primeiros instantes e se estabiliza em um periodo
anterior a P-1, figura 4.1. A igualdade nos limites de saturacao de biomassa
juntamente com o periodo de estabilizacao anterior para P-2a é devido a acao
do fluxo de perdas de massa, que é governado pelo parametro kl(gz, o qual tem
um valor alto para P-2a.

O crescimento vegetal nos primeiros instantes é exponencial, mas quando as
perdas de massa comecam a atuar, diminui até se estabilizar. O coeficiente de
fluxo de sarapueira também controla o periodo e os limites de estabilizacao dos
ganhos de biomassa. O efeito do fluxo de sarapueira torna-se mais evidente ao
observarmos o comportamento da planta P-2b, pois esta apresenta um cresci-
mento inicial intermediario as outras duas espécimes, mas possui o menor valor
de saturagao. Nessa planta o valor de k;l(gz em relagao aos valores de assimilacao
de nutrientes (k’l(n)) é proporcionalmente maior que nas demais plantas.

A escolha dos parametros foi baseada nos valores utilizados por Thornley e
colaboradores [6], [75], [69], com varia¢Oes em apenas quatro deles para carac-
terizar espécies diferentes. Os valores encontram-se na tabela 4.1, e para facilitar
a visualizacao dos parametros distintos de cada espécie, utlilizamos apenas um
trago nas lacunas dos termos repetidos. As condig¢oes de contorno, iguais para

as trés plantas, sao: tempo ¢t = 0, My, (0) = M,4(0) = 10~ *[kg], Mpc(0) =
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Figura 4.1: Plantas P-1 e P-2a isoladas.
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Figura 4.2: Plantas isoladas P-1 e P-2b.

M,1.c(0) = Mg, n(0) = M,y n(0) = 10~°[kg] Mg, p(0) = M, p(0) = 10-%kg].

A simulagao do presente modelo com as plantas acopladas foram realizadas
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nos dois casos com o = 0.5 e al® = —0.5, ou seja o transporte ocorre no
sentido da planta P-2a para P-1 e de P-2b para P-1. Conforme observamos
nas figuras 4.3 e 4.4, o acoplamento pode afetar o comportamento e os limites
assintoticos de cada planta, quando comparados com os valores isolados, figuras

4.1 e 4.2 respectivamente.

(Kg)
WS}
w

T

Massa seca total

b= Z 1 ! | !
0 50 100 150 200 250

Tempo (dias)

Figura 4.3: Biomassa total das plantas P-1 e P-2a acopladas com a() = 0.5 e

a® = —0.5.

Podemos observar na figura 4.3 que a planta doadora de fésforo via hifas (P-
2a) teve uma queda na taxa inicial de crescimento e ainda apresentou massa total
(limite assintético) menor. Na figura 4.4 ocorre um comportamento similar,
onde a planta doadora novamente apresentou uma reducao no crescimento inicial
e em sua biomassa final. Em qualquer situacao, o ganho no crescimento de P-1
nao foi proporcional as perdas que as plantas fornecedoras apresentaram, mas
P-1 apresentou um aumento na sua taxa de crescimento. Quanto aos intervalos

de saturacao, houve pouca variacao, onde para as plantas doadoras ocorreu um
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Figura 4.4: Biomassa total das plantas P-1 e P-2b acopladas com a() = 0.5 e
a® = —0.5.

pequeno atraso quando acopladas e para a receptora houve uma antecipagao na
situagao acoplada, a qual lhe foi favoravel. Estes resultados evidenciam que as

hifas realizando intera¢oes em uma rede tém funcao significativa.
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Parametros | P-1 P-2a | P-2b | Unidades

fe 0,5 - - kg(subs.C)[kg(estr.)] ™!
fn 0,025 | - - kg(subs.N)[kg(estr.)] ™!
fr 0,005 | - - kg(subs.P)[kg(estr.)] ™!
go 1,0 - - (kg(estr.)|'~d~!

gN 1,0 - - [kg(estr.)]=d~*

gp 1,0 - - [kg(estr.)]=d 1

jc 103 | - - kg(subs.C)[kg(estr.)] ™
IN 0,01 |- - kg(subs.N)[kg(estr.)] ™!
Jjp 1073 | - - kg(subs.P)[kg(estr.)] ™!
kg 10° |- - kg[concent.(C, N, P)|d~*
K 0,05 |0,135|0,09 |d!

knriiee 0,5 - - kg(estr.)

ks 1,0 - - kg(estr.)

ke 0,1 0,3 0,150 | kg(subs.C)[kg(estr.sh)]~!
kn 0,02 | 0,05 | 0,025 | kg(subs.N)[kg(estr.rt)]=*
kp 0,005 | 0,007 | 0,006 | kg(subs.P)[kg(estr.rt)]~!
Oss 1.0 - - adimensional

opr 1.0 - - adimensional

Tabela 4.1: Valores para as trés plantas utilizadas no modelo MII. Na coluna das
unidades kg(subs.C') significa massa do substrato de carbono e da mesma forma
para os outros substratos; kg(estr.) massa das estruturas e concent.(C, N, P)

sao as concentragoes dos substratos.
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4.2.4 Modelo de rede com interacao direta

Agora introduz-se uma nova forma para a interagao entre plantas, novamente
mediado por hifas e centrado na troca de fésforo. Porém, desta vez introduzimos
novos critérios no acoplamento de maneira que ocorra a conservacao das massas
transportadas na rede do sistema solo/hifa/planta. Voltando & equagao 4.41,

tomando apenas da parte de assimilacao do fésforo temos:

n)

[t(:t)al,rt,P = ((Jr,?t,P + I}(Lifa,rt,P' (443)

(n) = = . . ; (n)
onde Ij;,, p representa a absorgao padrao de f6sforo via raizes e I,; 7, ., p descreve

o transporte via hifas. O termo de acoplamento (transporte) foi elaborado de
maneira que as quantidades de P trocadas entre as plantas sejam conservadas,
sem perdas de massa para o meio conforme descrito na equacgao 4.42. Nesta
proposta nao se usa a idéia de subsistemas, e chamamos de modelo de interagao
direta (MID). Para simplificar a nossa nova descri¢ao, vamos separar o termo
de transporte (I}(l?}wtp) em uma parte de entrada e outra de saida de massas,
para cada espécie. Para tal descri¢ao, escolhemos a notagao matricial:

iarip = 3 AumdMyp = 30 Ay, (4.44)

m#n m#n

onde n,m = 1,2,3.. mas n # m é um critério necessario para determinar a
conservagao. O primeiro somatorio representa o ganho de massa da planta n,
oriunda da m-ésima planta e o segundo, as quantidades perdidas. A notagao
matricial foi escolhida de modo que a entrada de P em uma dada planta n,
induzida pelos micélios, seja proporcional a massa de P do substrato das raizes
da m-ésima planta do sistema interativo. Por exemplo, se tivermos uma rede
composta por duas plantas, a perda via hifas de uma planta significa o ganho

da outra e vice-versa e neste caso, as equagoes de cada substrato de P teriam
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dois termos de acoplamento. Em uma situacao com trés plantas, a equagao 4.41

para a espécie 1 por exemplo, teria a forma:

aMY
Tt’P = I ot [ A2 M + Ay sMp — Ag i MYy — Azt M| —0%), =08, .

(4.45)
Partindo destes exemplos pode-se verificar que o niimero de termos dos acopla-
mentos, dados pela equagao 4.44, é 2 (n — 1) para os substratos de cada planta.
Ao montar-se as trés equagoes (para n = 3) podemos representar os termos de

acoplamento como o produto de duas matrizes:

—(Ay1 +As1) Ao Ay s MS)P
X = Asq —(A12+ As2) Ass : M7Et2)P (4.46)
Az Az — (A3 + Aay) Mr(f)p

onde a primeira matriz chamamos “matriz conexao”. O produto apresentado
na equacao 4.46 é gerado pela diferenca das matrizes 4.44.
A dependeéncia relativa as distancias interplantas, para as taxas de trans-

feréncias, implica nos valores dos elementos A, ,, da seguinte forma:

Anm = A'(r)zm exp (_an/gﬁm)> ) (4.47)

onde L,,, é a distancia entre as plantas n e m, flgm) ¢ um parametro de compri-
mento e p estd associado ao tipo de fungo. Observando a equagao 4.44 e/ou a

matriz 4.46 podemos ver que

> Auwm=0. (4.48)

Ou seja, é uma forma de interpretar a conservacao da massa total de fésforo
transportada/trocada. E necessdrio estabelecer alguns critérios para o termo

AO

nms & partir de 4.48: uma descricao detalhada das interacoes entre o sistema

radicular e os microrganismos é extremamente complexa; a compatibilidade en-

tre as espécies vegetais e os fungos esta descrita apenas em termos do parametro
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AO

am, Sendo dimensionado através de seu sinal e valor; o inico aspecto geométrico

da rede existente nos elememtos é o parametro comprimento ng).

4.2.5 Simulacao e reultados

Da mesma forma como ocorreu na proposta anterior, o primeiro passo da
simulacao foi adaptar os parametros para cada planta isolada, ou seja, sistema
matematico desacoplado.

Nesta proposta utilizamos seis espécimens vegetais diferentes, simulando dois
conjuntos (caso 1 e caso 2) com trés plantas cada, sujeitas as interagdes mi-
corrizicas. A primeira etapa da simulacao consistiu em determinar os valores
dos parametros de cada planta isolada. Igualmente ao MII, estao baseados
nos valores dos trabalhos originais do modelo [6], com pequenas varia¢oes para
caracterizar os diferentes tipos vegetais. Os parametros das plantas estao na
tabela 4.2, e como sao andlogos a tabela do MII, nao se apresenta as unidades

dos termos e as lacunas em branco novamente significam valores repetidos.
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Caso 1 Caso 2

Parametros | P1 P2 | P3 Parametros | P1 P2 P3
fe 0,5 - - fo 0,5 0,48 0,5
fn 0,025 | - - fn 0,025 | 0,015 | 0,025
fr 0,005 | - - fr 0,001 | 0,005 | 0,005
gc 1,0 - - go 1,0 - -

9N 1,0 - - gN 1,0 - -

gp Lo |- - gp 1,0 - -

Jc 10 |- - Je 10% - -

JIN 0,01 |- - JN 0,01 0,009 | 0,01
jp 0,001 | - - — | jp 0,001 |- -

kg 10° - - kg 10° 4.10° | 0,4.10°
Kyiee 0,05 | 0,04 (0,035 Kyiee 0,045 | 0,04 0,035
knriitt 0,3 - - knriiee 0,3 - -

kpm, 1,0 - - km, 1,0 - -

ke 0,3 - - ke 0,35 0,3 0,3
kn 0,03 |- - kn 0,035 | 0,035 | 0,03
kp 0,005 | - - kp 0,0055 | 0,0055 | 0,005
O 1,0 - - s 1,0 - -

opr 1,0 - - opr 1,0 - -

Tabela 4.2: Valores para as seis plantas utilizadas no modelo MID.

Neste sistema solo/hifa/planta, considera-se que o substrato seja composto
somente pelas raizes e hifas. Considera-se também que as distancias entre os
sistemas radiculares permitem a transferéncia total do fésforo transportado, sem
perdas de massa. Os elementos da matriz conexao, equagao 4.46, foram deter-

minados de modo a descrever o transporte interplantas de fésforo na direcao
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de P2 para P1 e de P3 para P1, ou seja, nao ha conexao entre P2 e P3; estas
consideragoes valem para ambos os casos. As condi¢oes de contorno sao iguais
as usadas em MIL: tempo t = 0, My, (0) = M. (0) = 107*kg], Mg.c(0) =
M,1.0(0) = Mg n(0) = My x(0) = 10~°[kg] My p(0) = M, p(0) = 10~ °[kg].

Caso 1

Para este caso, a parametrizagao do sistema foi determinada de forma que,
isoladamente, P1, P2 e P3 tenham os limites de saturacao diferentes para suas
biomassas, mas com taxas iniciais de crescimento semelhantes; podemos obser-
var isto na figura 4.5. Para determinar tais curvas de crescimento, foi necessario

deferenciarmos apenas os coeficientes de perda de massa, conforme visto na

tabela 4.2.

14
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Massa seca total (Kg)

I I 1
100 150 200 250

Tempo (dias)

Figura 4.5: Caso 1: Biomassa seca total para P1, P2 e P3 desacopladas, com

valores de saturacao distintos.
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Nesta situagao fizemos A;9 = 0,4 ¢ A; 3 = 0,8 e a matriz conexao fica:

0 0,4 08
A=10 -0,0 0 |- (4.49)
0 0 —0,8

O resultados da simulacao utilizando os valores da matriz acima mostram-
nos a evolucao das biomassas na rede conectiva, evidenciando uma significativa
contribuicao das hifas na formacao de redes interplantas. As plantas P1, P2 e
P3 foram parametrizadas de forma que o limite de saturacao de suas massas
quando desacopladas sejam 10, 13 e 15 Kg, respectivamente; ver figura 4.5.

O incremento das biomassas mediadas por hifas apresentam-se na tabela
4.3, comparadas com os respectivos valores desacoplados juntamente com os
tempos que cada planta levou para atingir pelo menos 95% de sua saturacao,
e na figura 4.6 encontramos as curvas de crescimento. Novamente observa-
se que os ganhos de fésforo via hifas nao contribuiram na producao total de
biomassa na planta receptora na mesma propor¢ao que as perdas causaram
reducao da producao das plantas doadoras. A biomassa final de P1 passou
de 10,0 para 11,0, enquanto que para as plantas P2 e P3 as variacoes foram
de 13,0 para 11,5 e de 15,0 para 12,5, respectivamente. Também observa-se,
similar aos resultados do MII, que os intervalos onde ocorreram as saturagoes
nao apresentaram variacoes significativas para ambas as plantas, porém a planta

beneficidria obteve um aumento nas taxas de crescimento.
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P1 P2 P3

Massa tempo Massa tempo Massa tempo

Desacoplado 10,0 142 13,0 160 15,0 170
Acoplado 11,0 140 11,5 150 12,5 165

Tabela 4.3: Resultados do caso 1; massa em Kg e tempo em dias.
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Figura 4.6: Caso 1: Biomassa seca total para P1, P2 e P3 acopladas.

Caso 2

Nesta segunda situacao, determinamos os parametros para que, isolada-
mente, as plantas P1, P2 e P3 apresentem os mesmos limites de saturacao
para suas biomassas, diferindo apenas em suas taxas de crescimento conforme

observamos na figura 4.7.
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Figura 4.7: Caso 2: Biomassa seca total para P1, P2 e P3 desacopladas.

No caso 2, temos A1 =0,9 e A; 3 =0,2 e a matriz conexao fica:

0 0,9 0,2
A=10 —0,9 0. (4.50)
0 0 —0,2

As parametrizagoes foram escolhidas de forma que a saturacao das massas,
para ambas as plantas, sejam aproximadamente 14,5 Kg, quando isoladas (A =
0). A evolugao das plantas nessas novas condigoes apresenta-se na tabela 4.4,
novamente comparadas as respectivas biomassas desacopladas e acompanha-
das dos tempos que cada planta levou para atingir em torno de 95% de sua
saturacao, e na figura 4.8 encontramos as curvas de crescimento do sistema
interagente. A parametrizagdo para as novas plantas P1, P2 e P3 implicou
em comportamentos diferentes das demais simulacoes que utilizaram o modelo
de transporte/resisténcia. Ocorreu um ganho de biomassa considerédvel para a

planta que recebeu as quantidades de fésforo via hifas, em relacao as redugoes no
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crescimento das plantas doadoras. Este fato deve-se ao parametro f., que para
P1 possui valor muito pequeno em relacao as demais plantas. Este parametro,
ver equagoes 4.19 e 4.22, estd relacionado com a eficiéncia que a planta tem de

transformar o substrato de fésforo em biomassa de estrutura.

P1 P2 P3

Massa tempo Massa tempo Massa tempo

Desacoplado 14,5 164 14,5 120 14,5 110
Acoplado 16,0 163 14,1 138 13,5 130

Tabela 4.4: Resultados caso 2, massa em Kg e tempo em dias.
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Figura 4.8: Caso 2: Biomassa seca total para P1, P2 e P3 acopladas.
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Capitulo 5

Conclusao

O principal objetivo deste trabalho foi descrever o comportamento de plan-
tas interagentes. Trabalhamos o efeito de dois tipos distintos de interagoes, a
competicao por luz e a troca de nutrientes.

A intensidade e a amplitude das taxas de crescimento inicial em cada planta,
no modelo de competicao por luz, dependem diretamente dos valores de con-
torno e do coeficiente de germinacao, pois no inicio do ciclo de vida de um vegetal
sa utilizadas somente as reservas energéticas para a producao de biomassa, até
que os processos fotossintéticos tenham inicio. A amplitude da regiao de cresci-
mento é governada pelo coeficiente de germinacao. Os valores em que ocorre a
estabilizagao das biomassas dependem dos coeficientes de saturacao de massa,
ou assimilagao, que para P1 é o menor valor e P3 o maior. A planta P3 possui
as menores reservas, mas devido aos altos valores atribuidos aos coeficientes de
germinacao e saturacao de massa, apresenta o mais alto valor de estabilizacao
da biomassa.

Outro fato importante, que se percebe ao analisarmos as curvas de cresci-

mento, refere-se aos intervalos de crescimento de biomassa superior e sua es-
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tabilizacao, que coincidem com os intervalos de decréscimo e crescimento das
biomassa inferiores. Isto confirma o fato de que as reservas energéticas inici-
ais sao usadas no crescimento das plantulas e o sistema radicular s6 inicia seu
crecimento apés a estabilizacao das biomassas superiores. Os resultados comen-
tados anteriormente foram realizados com as plantas isoladas, com o intuito de
compararmos estes aos dados obtidos com o sistema acoplado.

Os resultados obtidos mostram os efeitos do sombreamento de uma planta
sobre a outra. O maior ganho de massa inicial de P1 produziu um retardamento
no crescimento das demais plantas. Porém, quando estas comecaram a crescer
significativamente, devido aos valores de assimilagao, iniciou-se um processo
contrario, no qual o efeito do sombreamento afetou P1. Os resultados mostram
que as interagoes foram prejudiciais a todas as espécies envolvidas.

Nas simulagoes realizadas com o modelo de transporte/resisténcia, as in-
teragoes nao ocorreram por competicao, e sim por trocas de fésforo entre plan-
tas, ocorrendo dessa forma beneficio para algumas das espécies envolvidas. O
mesmo formalismo matemético também pode ser utilizado para trocas de ni-
trogénio entre as plantas. Nesta formulagao, a rede interativa é representada
por um sistema formado por plantas distribuidas em um substrato, no qual as
raizes estao sujeitas as agoes das hifas de fungos do tipo micorriza. Na descrigao
dessas interagoes, apresentamos duas formas para o transporte de fésforo.

A primeira consiste em uma interacao indireta, onde nao ocorre conservagao
das massas trocadas. Nessa formulagao foi introduzida a idéia de subsistemas,
os quais sao formados por cada planta individual mais a sua regiao de interagao.
Entao, dessa maneira, considera-se que as micorrizas retiram o P de cada planta
distribuindo-o no substrato do subsistema, e as micorrizas dos demais subsis-
temas transportam quantidades desse P até as suas respectivas plantas.

Na segunda proposta, a conservacao do fésforo transportado via hifas é con-
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siderada, produzindo uma interacao direta. Esse sistema interativo nao é divi-
dido em subsistemas, sendo que o processo de transporte pode ser bidirecional,
e considera-se que as quantidades de fosforo retiradas da n-ésima planta sejam
proporcionais as biomassas das raizes das demais plantas

Faremos agora uma analise de maneira geral em relacao as parametrizacoes
e aos resultados, para as duas formas de interagoes. Ao trabalharmos com
o modelo transporte/resisténcia, trabalhamos com quatro parametros impor-
tantes, os quais tém relevantes contribuicoes no comportamento das biomassas.
Sao os coeficientes de absor¢ao de nutrientes que influenciam diretamente nas
taxas de crescimento e o coeficiente de fluxo de sarapueira, ou perdas de massa
de estrutura. Em algumas situagoes utilizamos pequenas variacoes em outros
parametros para ajustes finos nas curvas de crescimento.

Quanto aos resultados, os obtidos nas simulacoes com interacao indireta
mostraram que as perdas de fosforo afetaram consideravelmente a producao
de biomassa das plantas doadoras, enquanto que o ganho de biomassa para as
plantas que receberam o fésforo via hifa nao foi tao significativo. Na proposta
com interacao direta, os resultados mostraram que ¢é possivel equilibrar os ga-
nhos com as perdas de biomassas entre as plantas receptoras e doadoras. Este
equilibrio, entretanto, exige uma parametrizacao mais criteriosa. A vantagem
das interagoes diretas sobre as interacoes indiretas é que sao faceis de serem tra-
balhadas em termos matematicos, pois se utiliza uma matriz numérica, enquanto
que na formulacao indireta é preciso determinar uma média das biomassas do
sistema interagente, o qual ¢ dividido em subsistemas. Porém, um sistema real
composto por varias espécies interagentes é mais facil de se formular utilizando
as interacoes indiretas, pois se considera apenas os fluxos de entradas e saidas
de fésforo em cada subsistema para se elaborar os acoplamentos.

Como continuidade deste trabalho, propomos uma parametrizacao baseada
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em dados experimentais para especificar as espécies envolvidas. Também é im-
portante uma parametrizagao real das condigoes climéaticas e do solo considerado
como substrato do sistema interagente. Outras extensoes sao possiveis em rela-
cao a colheitas ou podas e ainda considerar a producao de frutos. No aspecto

formal é importante o estudo da estabilidade das solugoes.
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Apeéendice A

Fotossintese

As plantas e algumas cianobactérias produzem carboidratos C H,O, através

da fixacao de C'O,, usando a energia da luz.

Hy0 + CO."*C Hy0 + O,. (A1)

=

As reagoes fotoquimicas ocorrem nos cloroplastos, que sao particulas sub-
celulares de forma eliptica presentes nos tecidos verdes vegetais e sao envolvidos
por uma membrana permeavel a moléculas pequenas e ifons. Sua estrutura in-
terna consiste de varios conjuntos de membranas em forma de discos empilhados
uns sobre os outros; esses discos sao chamados de membranas tilacoidais. Dos
componentes especificos dos cloropastos, os mais importantes sao os pigmentos
que sao compostos fotorreceptores. O principal fotorreceptor na fotossintese é a
clorofila vermelha, porém existem outros diversos tipos de pigmentos. Eles sao
moléculas altamente conjugadas que absorvem a luz visivel.

A dissipacao da energia de excitacao pelas moléculas pode ser de varias
formas, mas podemos destacar quatro como principais: 1- conversao interna-

a energia eletronica é convertida na energia cinética de movimento molecular;
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2- fluorescéncia- uma molécula excitada decai para o seu estado fundamental,
emitindo assim, um foton; 3- transferéncia excitonica- também chamada trans-
feréncia de energia ressonante, e neste caso a molécula excitada transfere dire-
tamente a sua energia de excitacao para as moléculas vizinhas nao excitadas,
desde que tais moléculas possuam estruturas eletronicas semelhantes. Este pro-
cesso ocorre através de interagoes entre orbitais moleculares das moléculas
participantes; esta interacao pode ser transferida em cadeia entre os membros
de um grupo de moléculas. Este é um processo de particular importancia para
tunelar a energia luminosa aos centros de reacao fotossintética, e 4- fotoox-
tdacao - se uma molécula doadora for excitada luminosamente, entao ela pode
oxidar e transferir um elétron para uma molécula receptora. Na fotossintese, a

clorofila excitada designada por Chl constitui este doador.

Espectros da absorgao da clorofila

Os pigmentos fotossintéticos podem ser classificados em duas categorias:
a)pigmentos fotossintéticos primarios; b) pigmentos fotossintéticos acessorios.

Os pigmentos primérios participam diretamente do processo fotoquimico de
fotossintese. Os pigmentos acessérios nao fazem parte, no sentido estrito do
termo, das componentes da cadeia de reacoes fotossintéticas, porém estes au-
mentam a capacidade de absorcao dos quanta de luz. Em vegetais superiores,
além da clorofila a, existe a clorofila b, sendo esta tltima um pigmento acessorio,
assim como os carotenos.

Os pigmentos primarios e acessérios sao organizados em forma de antena co-
letora, nas membranas tilacoidais, tendo assim grande eficiéncia na transferéncia
de energia. Os carotenos e os antéfilos sao pigmentos vermelhos e amarelos res-

pectivamente. Nos vegetais superiores, todos os outros pigmentos acessérios
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ficam mascarados pela cor verde. Porém em certas algas, onde a concentracao
de carotenos pode ser grande, a clorofila fica mascarada, dando uma cor que
varia do amarelo ao marrom.

A proporc¢ao dos pigmentos fotossintéticos nas antenas coletoras nao é cons-
tante, pois depende tanto da intensidade luminosa no habitat da planta quanto
do espectro de luz.

O arranjo quimico dos tais pigmentos exibe duas ligacoes duplas entre a&tomos
de carbono, separadas por uma ligacao simples. Nas ligacoes duplas, um par
de elétrons tem ligagao o, que é uma ligagao forte, mas o outro par tem uma
ligacao 7, a qual é mais fraca, pois o elétron 7 é energético, logo mais antiligante
(coesao maior do o do que do 7). Se existir apenas uma ligagao dupla conjugada,
a molécula absorvera apenas na regiao ultravioleta, mas se houver varias ligagoes
, haverd absor¢ao em certos comprimentos de onda do visivel. Os compostos
sao chamados pigmentos coloridos e diferenciam-se claramente em funcao do
espectro caracteristico de absorcao . Os quanta de luz nao sao ativos para a
fotossintese sem antes serem absorvidos por um pigmento; logo, o espectro de
absorcao dos pigmentos se sobrepoe ao espectro de acao da fotossintese.

Por exemplo, a clorofila “a” tem dois picos de absorgao : A = 450nm (luz
azul) e A = 650nm (luz vermelha), e entre o verde e o amarelo a clorofila “a”
praticamente nao absorve nada, dando entao a coloracao de verde aos nossos
olhos. Mas devido aos pigmentos acessorios, hd uma, embora menor, absor¢ao de
luz nos outros comprimentos de onda. As clorofilas estao sob a forma pigmento-

proteina nas menbranas tilacoidais.

Os fotossistemas.

Os pigmentos acessorios também fazem parte das antenas coletoras, for-
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mando assim o chamado fotossistema. FEste fotossistema compoe-se de duas
unidades funcionais que sao os pigmentos coletores e os pigmentos centro rea-
cionais do fotossistema.

A descri¢ao do funcionamento da antena coletora é a seguinte : um féton ex-
cita uma molécula de pigmento, e esta transfere sua energia para uma molécula
vizinha, a qual passa para o primeiro estado singleto. Esta transferéncia se faz
de molécula em molécula até atingir o pigmento reacional, que fica em estado
excitado. Este processo dura 107%s com perda quase nula de energia. As perdas
por fluorescéncia também sao pequenas, uma vez que a transmissao de vizinho
a vizinho dura 107125, que é um tempo menor que o da fluorescéncia, que dura
10~ 10s.

O processo de transferéncia cessa quando o pigmento armadilha é excitado.
O elétron excitado do pigmento armadilha pode ir para outro receptor. Logo, o
pigmento armadilha é um elemento redox e o que recebe é oxidado. Ap0s isso,

o déficit de elétrons é compensado por um doador.

Transferéncia de elétrons durante reacoes claras

Os pigmentos atratores P700 e P680 sao os responsaveis para a fotoélize da
agua nos organismos cuja fotossintese realiza o processo. Os pigmentos compoe
0s seguintes sistemas.

-PSI, constituido por carotenos e uma fraca quantidade de clorofila “a”;

-PSII, composto por xantonéfilos e uma proporcao maior de clorofila “b” e
as vezes ficobilinas.

No caso PSI, o pigmento armadilha excitado, que tem um potencial redutor
de 0,6eV, transfere seu elétron a um receptor primario X, ainda desconhecido,

onde este cede & ferrodoxina e esta, por sua vez, reduz o NADP* em NADPH+
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H*. Areacao do NADPH+ H™ recebe dois elétrons de dois P700 e dois prétons
do meio exterior. Mas cada P700 ao fornecer um elétron, fica com um déficit
superado com o sistema PSII. O P680 é reduzido pela luz e entao fornece um
elétron para um receptor primario (), provavelmente uma plastoquinona. O
receptor Q tem um potencial redox mais negativo do que os P700 oxidados, e
pode entao transferir elétrons para o P700. Esta transferéncia se faz através
de outros sistemas redox, como as plastoquinonas méveis (PQ) na membrana
tilacoidal, o citocromo e a plastocianina. A transferéncia entre a plastoquinona
e o P700 procede através de um gradiente termodinamico e libera energia para
a sintese da ATP (armazenador de energia quimica) por fosforilagao da ADP.
Este processo acoplado a transferéncia de elétrons ativados pela luz é chamado
de fotofosforilagao . A eletroafinidade do P680 é tao grande que ele captura
elétrons da dgua para compensar seu déficit produzindo entao 2H™, 2¢™ e %OQ,
onde o oxigénio obtido pela dissociacao fotoquimica da agua é o residuo da

fotossintese.

Sistemas redox importantes

1- Pgso, Z e Q: o pigmento P680 é o centro reacional do PSII, e é constituido
de clorofila “a” conjugado com proteinas, formando um complexo com um sis-
tema doador Z, desconhecido, e um aceitador Q. Cada molécula oxidada pode
capturar 2e~ e 2H .

2- Plastocianina: proteina que possui dois atomos de cobre por molécula, e
cada uma pode aceitar ou doar um elétron.

3- P7oo: é o centro reacional do PSI, composto por clorofila “a” conjugado
com algumas proteinas.

4- X: sistema redox desconhecido, funciona como receptor de elétrons do PSI
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e também os transmite para a ferrodoxina.
5- Ferrodoxina: proteina que possui dois atomos de Fe por molécula, onde
estes constituem o sistema redox.

6- Citocromos: participam do transporte de elétrons nos cloroplastos.

Assimilagao do COs,.

O CO, fixado ¢é transformado em carboidrato através das seguintes reagoes :

1-Carboxilacao : a assimilacao do COy comeca pela ligacao da molécula
CO4 com uma molécula aceitadora com cinco atomos de carbonos. Isto produz
inicialmente duas moléculas estaveis de trés atomos de carbono, chamadas de
3-PGA, ou ainda de fosfoglicerato. Este tipo de assimilacao recebe o nome de
“fotossintese em C3”. O outro tipo, Cy, sera abordado mais adiante. No ciclo
das plantas C3, também conhecido por Ciclo de Calvin, o aceitador do C'O,
tem o nome de ribulose 1,5 bifosfato (RUBP), que é um pentose fosforilado
sobre os atomos de carbono terminais. A enzima da carboxilagdo recebe o
nome de RUBP carboxilase, e tem a capacidade de usar como substrato tanto
COy quanto Oy, no mesmo sitio cataliticamente ativo. Portanto esta enzima
cataliza a carboxilagao ou a oxigenacao do RUBP, e assim ela recebe o nome
de RUBISCO -Ribulose Bis Fosfato Carboxilase Oxigenase. O ar atmosférico
tem C'Oy e Oy misturados, logo ha uma competicao no sitio ativo da enzima.
Para o ciclo de Calvin basta considerar a producao de 3-PGA, implicando que
o rubisco tem maior afinidade para o C'Os.

2- Redugao do carbono fixado: os 3-PGA devem ser reduzidos para atingir
o nivel energético dos glicidos, e para tal precisam do ATP e do NADPH +
H,. A reacao tem duas etapas: na primeira, o 3-PGA é fosforilado em 1,3 -

difosfoglicerado (1,3 - diPGA), consumindo a ATP, e apds, o difosfoglicerado é

113



reduzido pelo NADPH + H,. Assim chega-se a um acticar em C3 com fungao
de aldeido, chamado de triose-fosfato.

A triose-fosfato pode ser usada para regeneragao do aceitador de C'Oy ou
ainda para a sintese de produtos terminais da fotossintese.

3- Regeneracao do aceitador de C'Os. a regeneracao do RUBP corresponde a
passagem de 5 esqueletos em C3 e 3 esqueletos em C5. Também aparecem com

as trioses, outros actcares como tetroses C, e heptoses C'.

Ciclo Cy

E um ciclo fotossintético em que a molécula 3-PGA é substituida por uma
molécula com quatro carbonos, chamada ozaloacetato [17] para fixar o CO,, em
comparacao com o ciclo C3. Este processo ocorre em gramineas como o milho,
cana-de-agucar, sorgo e certas plantas de clima tropical. Estas plantas possuem
alta taxa fotossintética, baixa perda de C'Oy na fotorrespiracdao e baixo con-
sumo de dgua em relac¢do a biomassa produzida [19]. Estas reagoes ocorrem nas
células mesofilicas das folhas e é catalizada pela fosfoenolpiruvato carboxilase.

Resumidamente, a seqiiéncia destas reagoes ¢ a seguinte:
Fos foenolpiruvato + COy = oxaloacetato + P. (A.2)
O fosfoenolpiruvato ¢é reduzido a malato:

Ozaloacetato + NADP + HY — malato + NADP™. (A.3)

Este processo até agora ocorreu nas células mesofilicas, mas o malato com
o C'Oq fixado é transferido para as células envoltérias do feixe vascular, onde o
malato é descarboxilado produzindo o piruvato e o CO, pela acao da enzima

malica:
Malato + NADP" — piruvato + malato + COy + NADPH + H*. (A.4)
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O CO, presente na reacao acima é o mesmo que foi originalmente fixado
em oxalato, nas células mesofilicas. Nas células envoltorias do feixe, a referida
molécula C'O, ¢ fixada novamente, mas pela ribulose difosfato, e o processo
decorrente agora é idéntico ao ciclo de Calvin, sendo que o piruvato é transferido
de volta as células mesofilicas e transformado em fosfoenolpiruvato, catalizado
pela enzima piruvato-fosfato diquinase. Logo, apds a fixacao do malato, todas as
reagoes sao idénticas as do ciclo C3. A biossintese da glicose ocorre no processo

(3, nas células envoltérias do feixe vascular.
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Apeéendice B

A sonda de néutrons

Uma das maneiras mais usadas para medir a umidade do solo é a sonda de
néutrons. A maior vantagem deste método é que ele é rapido, pode ser repetido
quantas vezes for necessario, em qualquer época e regiao do solo que foi medida
[76]. Embora este tipo de medida tenha sido proposta na década de 40, ela s6
foi viabilizada com a evolucao da eletronica, pois exige equipamentos eletronicos
para deteccao e andlise de dados.

A sonda consiste em um cilindro impermeavel de metal, inoxidavel, aluminio
ou cobre. Contém uma fonte de néutrons, um detector, um amplificador e um
indicador da profundidade em que se encontra a fonte e o detector. Algumas
sondas possuem um pulsador de leitura e um gerador de alta voltagem para
o detector do tubo; na figura B.1 encontramos um esboco de uma sonda. A
sonda mais moderna é a HI II. Ha diversos modelos de sonda, com tamanhos
que variam de 30 a 75 cm e diametros em torno de 38 e 47 cm. A sonda HI II
tem 75 ¢m de comprimento, 38 mm de diametro e ¢ inoxidavel, para ter maior
resisténcia a corrosao .

A fonte e o detector ficam localizados na parte inferior do cilindro. A com-
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posicao da fonte e do detector variam.

Indicador de
idade

Contador ou
computador

0000

AANVANND

rapidos -

Figura B.1: Esboco de uma sonda de néutrons.

Principios basicos

A sonda baseia-se no principio de néutrons moderados, ou seja, néutrons emi-
tidos com alta energia, onde esta foi reduzida. O maior moderador de néutrons
¢ o hidrogénio (préton), e como a sua maior por¢ao no solo estd sob a forma de
agua, a leitura do detector informard sobre a quantidade de dgua no solo.

Uma pequena fonte emite néutrons rapidos (alta energia) que sao espalhados
no meio em que a fonte esta mergulhada. Esses néutrons espalhados colidem
com os nucleos atomicos constituintes do solo, e serao novamente espalhados
ou absorvidos por nicleos grandes, ou produzirao energia térmica ao serem
moderados por um nucleo de hidrogénio. O processo de absorcao e colisao

gera uma nuvem de néutrons térmicos em equilibrio termodinamico ao redor da

117



fonte. O detector mede a intensidade dos néutrons moderados, onde este manda

a informacao para um contador.

Calibracao

A relacao da medida dos néutrons térmicos e a umidade por unidade de
volume depende do tipo de solo e da sonda. Para as sondas mais modernas
a razao geralmente é expressa por: 6 = a.R/R, + b, onde a é a inclinagao da
curva, R é a contagem dos néutrons térmicos e Ry é uma contagem padrao .
A contagem padrao é obtida secando-se a 105°C' uma amostra do tipo de solo
que sera medido, onde relaciona-se 6 com a umidade liberada pela amostra na
secagem, que chamamos de 6,. Isto seria a “agua livre” do solo, pois um pouco
da agua total do solo fica agregada a compostos organicos ou hidretos. Porém,
a contagem dos néutrons térmicos ¢é sobre todas as moléculas de dgua, inclusive
as dos compostos hidratados ou agregados a matéria organica, que resistem a
evaporacao quando a amostra é aquecida. A razao disto é que os néutrons sao
moderados pelo elemento hidrogéneo, nao importando se este estd na molécula
de agua livre ou nao , sendo a contagem feita entao sobre a quantidade total de
umidade que representaremos por 6;, onde 6, = 6 + ..

Para contornar este problema, é feita uma calibracao de # para o tipo de

solo em questao,onde uma boa calibracao da curva é feita em termos de 6, [76].
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Apéndice C
(Glossario

- Alelobiose: conjunto das relacoes vitais entre os individuos de um dado local;

- Biodiversidade: variabilidade de organismos vivos de todas as origens, com-
preendendo dentre outros, os ecossistemas terrestres, marinhos e quais-
quer aquaticos; compreende ainda a diversidade dentro de espécies e entre

espécies;

- Bioma: grande area de vida formada por um complexo de habitats e co-
munidades, sendo considerado apenas o meio fisico, sem as interagoes,

diferindo nesse ponto de ecossistema;

- Biosfera: parte do planeta e de sua atmosfera que pode conter a vida de

forma natural;

- Ecologia: parte da biologia que estuda as relagoes entre os seres vivos e o seu

ambiente;

- Ecossistema: um sistema interagente entre uma comunidade bidtica e fatores
abidticos de um dado local, através dos quais ocorrem o ciclo dos nutrientes

e os fluxos de energia;
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- Edafologia ou pedologia: ciéncia que estuda os solos;

Fatores abiodticos: todos os componentes fisicos de um sistema, que podem

incidir sobre suas comunidades;

Fatores, conjunto ou comunidade biética: componentes vivos de um sistema,

que interagem entre si e/ou com os fatores abidticos do mesmo;

Hifa: filamento de um fungo, constituidos de uma parede tubular fina e

transparente;

Intemperismo: agao dos elementos climaticos (sol, chuva, vento, etc) sobre

um objeto;

Micélio: é a massa (conjunto) de hifas presente nas colonias de fungos;

Micorriza: nome dado a associacao entre fungos micorrizicos e raizes de

plantas;

- Planta superior: sao os vegetais que possuem diferenciacao de tecidos, apre-
sentando sistemas vasculares, raizes, caule, sementes, folhas entre outros

orgaos bem determinados;

Plantula: nome dado a um vegetal em seus primeiros dias de vida;

Processos edaficos: fenomenos ou processos que ocorrem no solo, de origem

fisico-quimica, climatica ou através de organismos que nele vivem,;

Savana: Vastas regides equatoriais, de pastagens e arvores espalhadas, que

possui uma grande variedade de herbivoros e seus predadores;

Sarapueira: biomassa perdida por envelhecimento, porcao da biomassa uti-
lizada para respiracao ou outro tipo de manutencgao, pode-se ainda referir-

se a partes mortas que foram substituidas por brotos;
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- Seres autotréficos: sao os seres que sintetizam seus tecidos vivos a partir da

energia solar e elementos do ar, 4gua e solo, como por exemplo os vegetais;

- Seres heterotréficos: Ao contrario dos autotréficos, nao sintetizam sua massa
viva, alimentando-se entao dos tecidos produzidos por outros organismos,

e de alguns minerais, além da agua;

- Seres obiquos: sao aqueles que podem ser encontrados na agua, no solo, nos

vegetais, animais, etc.

- Simbiose: certas relagoes de trocas que ocorrem entre individuos de espécies
diferentes, e divide-se principalmente em comensalismo, mutualismo e pa-

rasitismo;

- Tundra: vegetacao caracteristica de regioes frias, onde predominam musgos,

liquens, gramineas e arvores de pequeno porte.
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