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ESTENDENDO O MODELO DE LOCKHART DE
CRESCIMENTO VEGETAL LEVANDO EM CONTA A
SUCCAO DA PAREDE CELULAR.

Adonai Gimenez Calbo’
José Dalton Cruz Pessoa?

RESUMO

O modelo proposto por Lockhart em 1965 para descrever o
crescimento de uma célula vegetal foi ampliado para levar em conta
a pressao hidrostatica do apoplasma. Uma relacédo [dV/Vdt = O(P,-
y)] entre a taxa de crescimento volumétrico relativo (dV/Vdt) de
uma célula de volume V no tempo t, foi derivada como o produto da
extensibilidade intrinseca da parede celular @ e a diferenca entre a
pressdo resultante (P,) e um limiar de tensdo y. Esta expressao
estende a idéia do crescimento por relaxamento das paredes celulares
viscoelasticas para células submetidas a succao. Para toda a planta
a média de P, [P, = P4 + o] deve ser estimada como a soma da
pressdo hidrostatica no apoplasma ou succao (Pa) e a tensdo na
parede 0 (0 = PgAg/Agy), onde Ps é a pressédo hidrostatica
no simplasma ou turgor, Ag a area transversal do simplasma
e Ay a éarea transversal do apoplasma. A equacédo de
Lockhart foi concebida para explicar o crescimento
de células imersas em agua com succao desprezivel nas
quais apenas a turgescéncia é necessaria para calcular as forcas de
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estiramento envolvidas no crescimento. A equacao, porém, tem sido
empregada para estudar células expostas ao ar através da rede de
volumes gasosos do orgéo vegetal, quando com frequéncia P4 é o
principal componente do potencial da dgua no apoplasma. Pa é o
componente compressivo de Pr que pode causar encolhimento da
célula ou mesmo da matriz da parede celular. Nestes casos, sempre
que uma reducao plastica do tamanho esteve envolvida, a
extensibilidade da parede e o limiar de distensao foram renomeados
como compressibilidade da parede e limiar de compressibilidade. A
recuperacao do turgor apés a desidratacao por encolhimento plastico
e alguns casos de manutencao de turgor sob severo déficit hidrico
sem osmoregulacdao sado algumas das potencialidades praticas e
tedricas deste tratamento.

ABSTRACT

An equation [ dV/Vdt=@(P, - y) | was derived relating the
relative volumetric growth rate (dV/Vdt) of a plant of volume V in
time t to the intrinsic cell wall extensibility ¢ and the difference
between an average resulting pressure P, and an intrinsic cell wall
yield threshold y. This relation extends the idea of growth by
relaxation of viscoelastic cell walls to plants subjected to suction.
For whole plants the average P, [P= P4+ o] should be estimated
as the sum of the apoplasm hydrostatic pressure or suction Pz and
the tension o in the cell wall, where 0=PgAg/A,, Pg the average
hydrostatic pressure inside the symplasm or turgor, Ag the symplasm
transversal area and Ay the apoplasm transversal area.
Lockhart’s equation was conceived to explain growth for
water immersed cells with negligible suction for which only
turgor is required to calculate the stretching forces involved in plant
growth, however, it has been used to study plants connected to



the external atmosphere by an intercellular air volume network, for
which Py frequently is the principal apoplasmic water potential
component. P4 is the compressive component of P, that can cause
cell shrinkage and even cell wall matrix shrinkage. In such cases,
whenever plastic size reduction is involved, the cell wall extensibility
and yield threshold were renamed cell wall compressibility and yield
threshold for compression. Turgor recovery after dehydration by a
plastic shrinkage and some cases of turgor maintenance under severe
water deficits in the absence of osmoregulation are among the
practical and theoretical applications of this treatment.

INTRODUCAO

A turgescéncia (Pg) e a succéo (P3) em plantas multicelulares,
cujas células estdao conectadas a atmosfera externa por uma rede
de volumes intercelulares, agem de forma aditiva para criar uma
forca resultante na parede celular, responsavel pelas variacoes
volumétricas plasticas e elasticas ao longo do tempo. As forcas
agindo na matriz da parede celular viscoelastica frequentemente
excedem o limite de deformacao elastica, causando tanto o
crescimento irreversivel, quando a parede celular é destendida,
quanto a reducao irreversivel de tamanho quando a matriz é
comprimida.

O crescimento vegetal tem sido objeto de muitos trabalhos
experimentais, tanto do ponto de vista agronémico quanto fisiolégico,
mas a reducao plastica de tamanho tem sido estudada somente em
poucos sistemas experimentais, tais como a recuperag¢ao do turgor
em folhas de repolho (Levitt, 1986; Weisz et al. 1989) e nos ensaios
de crescimento de Holt & Schopfer (1992), que observaram um
encolhimento plastico de cotilédones de milho submetidos a acao
de um agente osmotico para o qual a parede celular € impermeavel.



Neste trabalho uma extensao da teoria do crescimento vegetal
de Lockhart (1965) é apresentada para plantas uni ou multicelulares
em contato com o ar, que usualmente através de uma rede de
volumes intercelulares produz a succao no apoplasma. A recuperacao
do turgor sem a absorcdo adicional de agua e algumas aplicacoes
tedricas sao consideradas para exemplificar a teoria.

MATERIAIS E METODOS
Simplificac6es

1- A génese dos volumes gasosos intercelulares é nao
considerada aqui como uma das causas do crescimento
vegetal;

2- Nunhuma forca mecéanica externa (tensdo ou compressao)
age na parede celular;

3- A condutividade hidraulica entre o simplasma e o apoplasma
€ grande suficiente para manter um gquas/ equilibrio do
potencial de 4gua na vizinhanca da membrana plasmatica;

4- O simplasma funciona como um osmdmetro perfeito;

5- A temperatura é constante;

6- O numero de células permanece constante;

Turgor, succéo e a presséo resultante na parede celular

O turgor Pg (MPa) induz a uma tensdo o (MPa) nas paredes
celulares, representada na Figura 1 por um modelo de uma Unica
célula. A forca de equilibrio representada pela Eq. 1 pode ser aplicada
a formatos geométricos tais como cilindros, esferas, elipsoides e
prismas, e pode ser usada com boa aproximacao para tecidos de
plantas multicelulares

OlA5=PglAg (1)



Na Eq. 1 Ay é a éarea (m2) da secao transversal da parede
celular e Ag a do simplasma. Desde que estas areas sdo funcées do
raio médio da célula (rc) e do raio médio do simplasma (rg), a Eq. 1
pode ser reescrita como:

2
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FIGURA 1: Modelo celular indicando algumas possiveis formas de
transducao de pressao em forca, representada por setas e agindo
em um plano imaginario que cruza o simplasma e o apoplasma. P, é
a pressao hidrostatica do apoplasma, 0 é a tensdo ou compressao
que age tangencialmente nas paredes celulares e Pg € a turgescéncia.

Alternativamente, se A e Ag sdo representadas como fungdes
do volume do apoplasma (V) e do simplasma (Vg), a Eq. 1 pode ser
reescrita como:
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A pressao resultante média (P;) em MPa suportada pelas
paredes da célula pode ser obtida como a soma de O e Py :

Crescimento vegetal e P, na parede celular

Usando o formalismo de Green et al. (1971) seguido por Boyer
(1985), o crescimento volumétrico relativo de um tecido vegetal
pode ser expresso como:

vai m(Ps - Y) (5)

onde o lado esquerdo é a taxa de crescimento relativo, V é o
volume da célula ou do orgao em litros, t € o tempo em dias, m é
a extensibilidade (d-1MPa-1) e Y é uma constante que caracteriza
a pressao limiar a partir da qual ocorre a deformacao plastica
(MPa).

De acordo com Lockhart (1965) a taxa de crescimento
volumétrico relativo poderia também ser escrita como:

W o Fa
Vdt Ag

onde F5 é a forca que age na secdo transversal A, @ é a
extensibilidade (d-TMPa1) da parede celular, que deve se comportar
como um elemento viscoelastico, e y é o limiar de deformacao
intrinseco da parede (MPa).
Para um tecido sem succéo, F5 é igual a Pg vezes a éarea da
seccdo transversal Ag:
Fa = PglAg (7)

-y), (6)

OV Pohs _
Vdt Aa

y). (8)



Especificamente para a célula cilindrica considerada por
Lockhart As/Aa é aproximadamente r/2d, onder é o raio e 0 é a
espessura da parede.

Desde que as Eq. 5 e 8 sdao matematicamente equivalentes
quando P5 =0, entdo pode-se mostrar que nesta condico particular:

A extensdo da teoria de Lockhart para estudos em fisiologia
vegetal, na auséncia de outras forcas mecéanicas, requer a
consideracdo de Pa para o célculo da forca F5 agindo na area Ay
(Eg. 10) da matriz da parede celular:

Fa = AgPa + PsAg (10)
A substituicdo da Eq. 10 na Eq. 6 resulta:

d_V - q)(Pa + PSAS
Vdt Ay

A Eq. 11 é a férmula que estende o tratamento de Lockhart a
sistemas que envolvem succao. Nesta equagcao o termo y pode ser
definido como o valor minimo de P, acima do qual o crescimento
irreversivel ocorre.

Em situacOes onde a taxa de crescimento volumétrico relativo
(dV/Vdt) tende a zero o isolamento de Pg da Eq. 11 leva a:

=) (11)

Ps = (y-Pg)A4/Ag (12)

A Eq. 12 indica que a medida de Y em dV/Vdt=0 (Van
Volkenburg & Cleland, 1986) com a Eqg. (5) ndo é correta devido a
limitacdo adicional P =0, que também & necesséaria para satisfazer
Ps=Y, além de dV/Vdt=0, como é mostrado na Eq. 13.

Ps = Y = yA,/As (13)

Frequentemente o crescimento depende proporcionalmente
mais de Ps do que de Pa (Eg. 11), por que a razdao As/Aa fica



usualmente entre 3 e 10, quando o volume do apoplasma permanece
entre 10 e 30 % do volume celular (Eg. 1 e 3). Possivelmente o alto
valor da razdo Ag/A4 no tecido com células grandes e paredes finas
usados na maioria dos estudos de relacdes hidricas levou os
fisiologistas experimentais a negligenciar a importancia da succao
P4 como um importante fator de crescimento.
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FIGURA 2: Taxas de crescimento volumétrico esperadas dV/Vdt
como funcéo da presséo resultante (P, = P53 + PgA5/Ag) agindo
dentro da parede celular. A extensibilidade da parede celular é @,
a compressibilidade é ', o limiar de tensao plastica € y e o limiar
para a compressao plastica na parede é z.

Reducéo irreversivel de tamanho

O mesmo formalismo usado na Eq. 11 pode também ser
adaptado para representar a reducao irreversivel do volume de células
e tecidos sujeitos & compresséo transversal causada por Py nos
casos onde P, <O (Eq. 14)

d_V = r(Pa+ PSAS
Vdt Ag
onde I é a compressibilidade (d-1mPa-1) da parede celular
e z o limiar intrinseco de compressao para deformacdes plasticas

-2 (14)



(MPa), que causa a reducao irreversivel do volume da parede celular.
Quando a célula para de encolher e dV/Vdt tende a zero a Eq.
14 é reduzida a Eq. 15:

PsA
0=Pay—S -7

(15)
a

Rearranjando a Eg. 15, a expressao obtida representa o turgor
gerado pela succao Pa na auséncia de absorcao adicional de agua:

Ps = (z-P5)A4/Ag (16)

De acordo com a Eq. 16 é esperado que o turgor seja positivo,
sempre que deformacoes plasticas estejam ocorrendo na parede
celular. Consequentemente, em um tecido fortemente desidratado,
a recuperacao do turgor deveria ser esperada na medida em que a
matriz da parede celular € comprimida pela sucg¢do P4 e a célula
experiencia uma reducao plastica de tamanho (Fig. 2).

RESULTADOS

A equacao de Lockhart (1965), deduzida para uma célula de
parede fina e imersa em meio aquoso, é discutida para o contexto
de plantas multicelulares. Nestas condicdes os tecidos normalmente
estdao em contato com a atmosfera através de volumes gasosos e
em muitos casos apresentam paredes celulares de dimensodes
significativas (em relacdo ao simplasma). Considera-se neste trabalho
a componente de tensao na parede decorrente da succao. A Equacao
(11),

av PcA
—— = PPy S -
var PFa+ Ag ",
€ deduzida para descrever o crescimento plastico e a Equacao 14,
\% PsA
W e T (Pas s -7

vt Ay



é proposta, simetricamente, para a reducao volumétrica irreversivel
causada por uma compresséo de Pg.

DISCUSSAO
Hipoteses

A primeira e a segunda hip6teses usadas no desenvolvimento
tedrico ndao foram levadas em conta por Lockhart (1965) e por esta
razao sao tratadas aqui com mais detalhes:

A hipdétese 1 nao é realistica em um sentido mais amplo por
que o volume gasoso intercelular, praticamente ausente nos tecidos
meristematicos, é formado durante o crescimento e diferenciacao
em plantas multicelulares e alcanca niveis entre 1%, em orgaos tais
como cenouras, e 50% em alguns frutos, folhas e estruturas
subterraneas (Sifton 1945 e 1957; Armstrong, 1979; Kollofel &
Lissen, 1985). Na pratica, todavia, a hipétese 1 pode ser uma boa
aproximacao se o orgao e os volumes gasosos crescem na mesma
taxa, ou quando o volume gasoso é suficientemente pequeno para
ser desprezado. Resultados preliminares nao publicados por Nery &
Calbo com cenoura e batata doce indicam que as mudancas de
volume do orgao, induzidas pela perda ou absorcao de agua, sdo
linearmente relacionadas com a variacao do volume intercelular.

A hipétese 2 foi usada para simplificar o sistema em estudo a
despeito da facilidade de se adicionar uma forca mecénica externa
ao componente Py (Calbo et a/, 1993) em alguns sistemas.
A natureza vetorial das forcas aplicadas, todavia, nao
permitem uma simples adicdao escalar de um componente
adicional a P na Eq 11 ou 14. Sempre que a natureza das
forcas externas permitirem uma adicdo escalar a P4 as pressoes



resultantes, agindo na matriz da parede celular e no potencial de
agua, podem ser estimadas.

Kutschera (1985) reporta que estd implicito na maioria dos
modelos de crescimento vegetal a suposicdao de que os tecidos
vegetais sdo uma colecao uniforme de células, todas submetidas as
mesmas forcas. A possibilidade de integracao algébrica ou numérica
das Eq. 11 e 14 em sistemas particulares é pelo menos concebivel,
se as variaveis envolvidas poderem ser representadas em funcao
das coordenadas espaco-temporais. Para o propésito deste trabalho,
entretanto, a énfase serd dada nos principios, e somente valores
médios de P4 e Pg serdo considerados na discussé&o.

A hipétese 4 foi incluida para evitar consideracdes a respeito
dos transportes ativo e passivo de solutos que representam um
importante papel no crescimento das plantas (Meshcheryakov et a/,
1992).

Extensibilidade, limiar de deformacdo e compressibilidade

As respostas esperadas para o fendbmeno da variacao plastica
volumétrica em plantas, de acordo com as Eq. 11 e 12, sao ilustradas
na Fig. 2. Note que @ da Eq. 11 e ' da Eg. 14 sdo parametros
plasticos diferentes que resultariam da expansao ou compressao da
matriz da parede celular como a Fig. 3 ilustra. O trabalho de Holh &
Schopfer (1992) nao apresenta todos os dados necessarios para
construir uma figura similar a Fig. 2 para sistemas biolégicos, mas
eles indicam que o crescimento e o encolhimento ocorre em
segmentos de coleéptilos de milho submetidos a acao do polietileno
glicol 6000, uma molécula grande que nao penetra na parede celular.
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FIGURA 3 - Modelo com uma célula ilustrando a expansao
plastica da parede celular quando a pressao resultante é maior
que o limite y (Eq. 11) e o possivel encolhimento quando P, se
torna negativo e menor que o termo z (Eq. 14). A recuperacao do
turgor pode ocorrer sem a absorcao adicional de agua se, como
mostrado neste ciclo, P, <z . P, = P53 + PgAg/Ag, P4 € a succéo,
Ag é a area da seccéo transversal do simplasma e Ay é a do
apoplasma.

Boyer (1985) aponta que alguns conceitos errdneos sobre
relacdes hidricas em plantas nasceram do fato que a maioria dos
dados disponiveis foram derivados de células com paredes finas de
plantas herbaceas e tecidos estiolados. Da Eg. 1 pode-se ver que
para células com paredes finas a razdo 0/Pg torna-se muito grande,
e como consequéncia o turgor se torna o fator dominante de
crescimento (Eq. 11 e 14). Para células de paredes mais espessas,
entretanto, a succao assume uma importancia muito maior como
componente do crescimento vegetal.

Nas cuidadosas medidas de crescimento e turgor feitas por
Pritchard et al. (1990) em condicées muito préximas as de
Lockhart (1965), eles observaram que “A curva correspondente
parece ser nao linear, mas desde que um arcabouco tedrico



alternativo nao estava disponiel, @ e Y foram calculados por regressao
linear que pode ter superestimado Y e resultado em um valor
correspondente & média de (.” Da Eq. 11, para Pz =0 pode-se inferir
gue m ou ¢, como usado por Pritchard et al. (1990) dependeria ndo
somente de Pg mas também de Ag/A4. Se a parede celular é elastica
como observaram, a razdo Ag/A5 aumenta na medida que o turgor
aumenta e um comportamento nao linear é a consequéncia esperada.

A taxa de crescimento volumétrico relativo como funcdo de m
e de Y nao sdo corretamente representados pela Eq. 5 como se
supunha (Boyer, 1985; Cleland, 1986; Termaat et al., 1985), desde
que a auséncia de succao era uma das hipoteses assumidas por
Lockhart (1965) para calcular a forca de tencionamento na parede
celular. Varios estudos tem sido realizados sobre o comportamento
do termo limiar Y a partir da Eg. 5, sob diversos tratamentos
ambientais e fisiolégicos (Cleland, 1986; Van Volkengurg & Cleland,
1986), supondo que este seja um parametro fundamental no
crescimento vegetal. Infelizmente Y sé pode ser diretamente
relacionado ao limiar de deformacao y nas circunstancias
especificadas por Lockhart (1985), da maneira que foram aplicadas
em alguns estudos (Green, 1968; Green et a/ 1971; Cleland, 1959;
Pritchard et a/, 1990; Stuart & Jones, 1971). Na maioria dos
trabalhos, entretanto, P5 ndo é constante e frequentemente néo é
nem medido ou controlado (Cosgrove et al/, 1986; Volkenburgh &
Cleland, 1986).

A razdo entre as areas do simplasma e do apoplasma (Ag/AZ)
possivelmente é varidvel durante o desenvolvimento vegetal, nao
s6 por que o0 aumento na espessura das paredes é um fendmento
comum na diferenciacdo celular, mas também por que Ag e Ay
podem mudar no tempo como funcdes dos componetes do potencial
de agua no simplasma e no apoplasma. Para um ensaio de curta
duracgéo, entretanto, considerar Ay como uma constante pode ser
uma valiosa simplficacao.



De acordo com Cosgrove (1984), “para células vegetais em
crescimento impedidas de absorverem agua, a relaxacao da tenséo
da parede poderia reduzir a turgescéncia até o limiar da expanséao
celular ser alcancada”. Infelizmente Y (Pg quando dV/Vdt=0) nédo é
uma propriedade intrinseca da parede celular ja que também depende
de P4 (Eq 12). Consequentemente, a afirmacdo de Cosgrove poderia
agora ser reescrita como: em um orgao isolado com seu suprimento
de agua suspenso, o relaxamento da parede celular poderia ser
seguido por um decréscimo de P, até uma eventual equiparacéo
com y. Nesta situacdo a decomposicao de P, entre P, e Pg poderia
ser consequéncia das propriedades da parede celular (associada a
area Ay) e os processos de transporte ativo e passivo na membrana
plasmatica (associada a area Ag).

E interessante notar que um orgdo vegetal com uma rede de
volumes gasosos conectando a maioria dos tecidos, mesmo quando
imersos em agua, ndo assegura que Py se torne rapidamente zero
no orgéo inteiro (Calbo & Nery, 1994). Adicionalmente, P4 é
certamente nao é nulo em solucdes onde o agente osmaético é uma
molécula grande, tal como PEG 6000 que nao penetra nas paredes
celulares (Hohl & Schopfer, 19992). Nestes casos, a equacao de
Lockhart nao é valida e o tratamento completo representado pelas
Eq. 11 e 14 sado necessarios.

Os métodos para medida de @, y, [ e z podem inicialmente ser
selecionados e adaptados de procedimentos previamente usados
para medir o relaxamento da parede (m) e o limiar de deformacao
(Y) com o cuidado adicional de se levar em conta a succao e a razao
Ag/A4. Néo se tentara aqui fazer uma descri¢do das potencialidades
e limitacbes dos métodos disponiveis, e os artigos de Cleland (1986),
tratando da extensibilidade, e de Cosgrove (1987) que comparou
quatro métodos para estudar a turgescéncia efetiva e o relaxamento,
sdo mencionados somente como referéncias iniciais.



apoplasma, tem sido frequentemente realizada com o uso da camara
de pressao (Boyer, 1985; Sholander et a/, 1964), inferido com
métodos psicrométricos (Meinser & Moore, 1988) e medido nos
vasos do xilema com a sonda de pressao (Balling & Zimmermann,
1990).

A estimativa de Ag/A4 pode ser feita usando uma abordagem
direta pela inspecao microscépica da seccao transversal do tecido,
que exige um bom procedimento para se obter valores realisticos.
Alternativamente Ag/A5 pode ser estimado a partir dos valores de
volumes do simplasma e apoplasma através da relacao

As _ Va3

Aa Sva +Vs)2/3 _V32/3 , obtida da Eq. 1 e da Eq. 3. Os volumes

Vg e V4 tem sido medidos por diversos procedimentos que envolvem
o uso da camara de pressao (Andersen et al, 1991; Meizer & Moore,
1988), distribuicdo de solutos entre o simplasma e apoplasma
(Meinzer & Moore, 1988), e o uso de corantes nao carregados que
nao penetram na membrana plasmatica.

Para a questdao que surge quando as Eg. 11 e 14 sao
comparadas “Correspondem y e z as mesmas propriedades da parede
celular? a resposta é possivelmente sim, se a Fig. 3 for um mecanismo
aceitavel de crescimento e encolhimento da parede celular.

Levitt (1986) descreveu um novo fendmeno pelo qual folhas murchas
de repolho recuperavam o turgor sem o fornecimento de dgua. Este
resultado foi posteriormente confirmado por Weisz et al. (1989) em
uma série de ensaios com o objetivo de achar uma hipétese plausivel
para explicar esta resposta aparentemente bizarra da planta. Nestes
experimentos parece implicita a idéia de que a recuperacao,
mesmo parcial da turgescéncia, se deve a migracao
da agua da estrutura do apoplasma para o simplasma.
Aqui nés sugerimos que a recuperacao da turgescéncia causada



por um encolhimento da parede em resposta a forcas mecanicas
internas € um mecanismo de resposta generalizado nos vegetais. A
procura por este tipo de recuperacdo e seu estudo é um campo
aberto, que desejamos empreender apés observarmos que cenouras
"Brasilia“” desidratadas, com turgescéncia zero, de acordo com a
técnica de Calbo & Calbo (1989), recuperavam em torno de 60%
da sua turgescéncia original durante um més de armazenagem a
0°C sem o suprimento adicional de agua. Da Eq.14 a plasticidade
parece ser uma propriedade esperada, pelo menos em estruturas
em crescimento tais como raizes de cenoura em ponto de colheita.

Observacdes gerais - A inclusdo de P; como um componente
do crescimento vegetal é um avanco a equacao de Lockhart para
explicar a relaxacao plastica como um mecanismo do crescimento
vegetal. Desde que a succdo pode ser facilmente induzida pelo
apoplama sempre que ha perda de agua pela exposicao da planta ao
ar, situacao mais frequente para a perda de agua, negar seu efeito
no crescimento vegetal de acordo com as Eq. 11 e 14 é pelo menos
questionavel.
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