Capitulo 9

Absorcao e Translocacao de Herbicidas

Rubem Silvério de Oliveira Jr. e Marcos Antonio Bacarin

1. Absorcéao de Herbicidas Aplicados ao Solo

1.1 Absorcao pelas partes aéreas entre a germinacao e a emergéncia
A absorcao através de estruturas vegetais jovens entre a germinagdo e
a emergéncia é um sitio de entrada importante para muitos herbicidas
aplicados ao solo que sao ativos em sementes em germinagao ou em pe-
quenas plantulas. A parte aérea, antes da emergéncia, tem uma cuticula
muito pouco desenvolvida, praticamente desprovida de camadas de cera,
tornando-a mais permeavel aos herbicidas, sendo uma rota de entrada par-
ticularmente importante em muitas espécies de gramineas. Além disto, a
Estria de Caspary nao esta presente nestes tecidos.

Alta pressao de vapor dos herbicidas tende a favorecer a absorc¢ao atra-
vés destas estruturas. Em geral, as gramineas tém mostrado maior ab-
sor¢ao de herbicidas por esta via do que as dicotiledoneas. Exemplos de
grupos de herbicidas com toxicidade para gramineas que sao absorvidos
pela parte aérea em emergéncia sao apresentados na Tabela 1. Em ge-
ral, os herbicidas que penetram em plantulas através do hipocotilo e da
radicula também causam injdrias nestas regioes.

Tabela 1. Grupos de herbicidas e exemplos de ingredientes ativos que
podem ser absorvidos no solo pelas partes aéreas entre a germinacao e a
emergéncia. Fonte: compilado de Dawson & Appleby (1994) e Rodrigues

& Almeida (2005).

Familias quimicas Herbicidas
Cloroacetamidas Acetochlor, alachlor, butachlor, metolachlor
Difeniléteres Oxyfluorfen
Dinitroanilinas Trifluralin, pendimethalin
Tiocarbamatos EPTC, butylate, molinate

1.2 Movimento radial de herbicidas

As raizes sdo 6rgaos responsaveis pela sustentagdo das plantas e pela ab-
sor¢ao de adgua e de herbicidas a partir do solo. Caracterizam-se por apre-
sentar epiderme desprovida de cuticula, embora em algumas espécies possa
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ocorrer a cutinizacao da parede celular do lado mais externo das células da
epiderme.

Embora nao exista nenhuma barreira cuticular na regiao dos pelos ra-
diculares, existe uma barreira lipidica localizada na endoderme da raiz.
Nestes tecidos, todas as paredes radiais contém uma banda fortemente im-
pregnada com suberina (Estria de Caspary). Esta barreira é conhecida por
ser altamente impermeéavel & dgua. Na endoderme, a 4gua que se move em
direcao ao xilema deve penetrar no simplasto. O que acontece aos herbi-
cidas neste ponto nao estd completamente claro. Sabe-se, no entanto, que
a Estria de Caspary nao esta presente nos apices radiculares de células en-
dodérmicas jovens e na regiao basal de raizes laterais em desenvolvimento
(Luxova & Champorova, 1992), o que pode representar uma importante
rota de passagem dos herbicidas do apoplasto para o simplasto.

A entrada dos herbicidas pelas raizes nao é tao limitada quanto pelas
folhas, uma vez que nenhuma camada significativa de cera ou cuticula esta
presente nos locais onde a maior parte da absor¢do ocorre. A rota mais
importante de entrada é a passagem do herbicida juntamente com a agua
através dos pelos radiculares nas extremidades das raizes. Isto implica na
passagem através da membrana plasméatica e consequente entrada no sim-
plasto (Figura 1). A partir dai, o movimento ocorre célula a célula, via
conexoes citoplasméaticas (plasmodesmos), até o tecido vascular. No en-
tanto, existe ainda a possibilidade de que a absorgao ocorra via apoplasto,
isto é, sem a passagem pela membrana plasmatica. Neste caso, a trans-
locagao ocorre via espagos intercelulares e parede celular, até a Estria de
Caspary (Figura 1). Uma vez que a movimentagdo pelo apoplasto é res-
trita pela Estria de Caspary, especula-se que, neste ponto, as substancias
translocadas via apoplasto poderiam acumular-se e causar a perda de sele-
tividade da membrana plasmatica. A perda da seletividade possibilitaria a
passagem para o simplasto. Neste caso, a denominagao mais correta para
este tipo de transporte seria movimento aposimpléstico.

pelo radicular "~ o Estria de Caspary parede
Via Apoplasto Via Simplasto transversal
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Figura 1. Corte longitudinal da extremidade da raiz, indicando o
movimento pelo simplasto e pelo apoplasto. A direita, detalhe da
endoderme, mostrando a Estria de Caspary. Fontes: Rocha (2011) e Frans
& Cocks (2011).
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1.3 Penetracao no simplasto

Para que um soluto entre ou saia do protoplasto da célula ou penetre
em uma organela celular, ele deve atravessar uma membrana celular pelo
menos uma vez. Dependendo da natureza do soluto, duas rotas para o mo-
vimento através da membrana podem ser possiveis. A primeira de forma
passiva, que se relaciona somente & diferenga de concentragdo do soluto
entre dois pontos diferentes, ou seja, ocorre a favor do gradiente de poten-
cial eletroquimico. A segunda ocorre de forma ativa, isto é, com gasto de
energia metabdlica, pois o movimento de particulas ocorre contra o gradi-
ente de potencial eletroquimico. Tais conceitos sao utilizados tanto para
as substancias aplicadas ao solo ou as plantas, uma vez que, em ambos os
casos, hé necessidade de atravessar a membrana plasmaética para chegar ao
simplasto.

1.3.1 Transporte passivo

Considera-se que o movimento da maioria dos herbicidas através de mem-
branas celulares é passivo, por difusao simples através da bicamada lipidica,
embora alguns ocupem carreadores bastante especificos.

A membrana plasméatica é uma estrutura lipoprotéica, extremamente
fina (8 a 10 nm), que separa o protoplasto do meio exterior. Constitui uma
barreira a livre movimentagao de solutos, controlando o fluxo destes para
dentro e para fora das células. Consiste de uma dupla camada lipidica com
o exterior hidrofilico e o interior lipofilico, na qual se encontram associadas
as proteinas, as quais podem ser integrais ou periféricas.

Salisbury & Ross (1990) postularam quatro conceitos basicos com res-
peito a difusdo passiva através da membrana plasmatica, os quais podem
ser considerados fundamentais para o entendimento do processo de difusao:

o As células devem estar em funcionamento normal. Quando em funci-
onamento anormal, a permeabilidade aumenta para todos os solutos.

e Moléculas de agua e gases dissolvidos (O2, CO2, N2) penetram li-
vremente nas células.

e Moléculas hidrofilicas penetram através das membranas numa taxa
inversamente proporcional ao seu tamanho molecular.

e Moléculas lipofilicas penetram as membranas numa taxa diretamente
proporcional a sua solubilidade lipofilica, e esta taxa é independente
de seu tamanho molecular.

1.3.1.1 Movimento de solutos através da membrana por difusao

Se um soluto é suficientemente solavel em lipideos, o movimento direto
através da bicamada lipidica da membrana pode ser possivel. Para que
este tipo de movimento ocorra, um soluto presente na solugao aquosa deve
primeiro dissolver-se no interior hidrof6bico da membrana, mover-se pela
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bicamada, e entao reentrar a solugdo aquosa no outro lado da membrana.
Quando isto acontece por difusdo, o movimento de soluto através da mem-
brana ocorre a partir de uma maior concentracao para uma menor COncen-
tragdo numa taxa descrita por Briskin (1994) como:

¢ = D;K;(C°—C")/Ax (1)

onde: ¢ é o fluxo de soluto através da membrana; C° e C* sdo, respecti-
vamente, as concentragoes externa e interna do soluto em relacao & mem-
brana; D; é o coeficiente de difusdo do soluto na membrana; K; é o co-
eficiente de particdo e x representa a espessura da bicamada lipidica. O
gradiente de concentragdo do herbicida entre os lados da membrana repre-
senta, portanto, o “tamanho” da for¢ga motriz que move o herbicida através
da mesma.

Além do gradiente de concentragdo, outro fator muito importante para
a difusao é o coeficiente de particao do herbicida dentro da membrana,
que indica maior ou menor facilidade de passagem do soluto. Herbicidas
lipofilicos sao capazes de difundir-se mais livremente do que os hidrofilicos.
As propriedades lipofilicas/hidrofilicas dos herbicidas podem ser estimadas
por meio do seu coeficiente de parti¢do octanol-dgua (Ko ). Herbicidas
com maijores valores de K,,, apresentam maior lipofilicidade.

Critérios experimentais que suportam a hipotese da difusao passiva de
herbicidas incluem a saturagao da absorcao apoés o equilibrio das concentra-
¢Oes externa/interna, a absor¢ao é proporcional as concentragdes externas,
o efluxo do herbicida é rapido, o coeficiente de absorcao em funcao da
temperatura (Q10) ¢ menor do que 2 e o processo é insensivel a inibidores
metabolicos (Sterling, 1994).

Moléculas de herbicida em contato com a raiz parecem se mover para
dentro por simples difusdo. Price & Balke (1982) demonstraram, por exem-
plo, que a concentracao de atrazine dentro de raizes destacadas de Abutilon
theophrasti torna-se igual a concentragdo externa em 30 minutos e que nao
sao observadas no interior das células concentragbes acima da externa.
Além disto, os valores de Q1o para a absor¢do de atrazine neste tecido
foram entre 1,3 e 1,4, sugerindo um movimento por difusao passiva.

1.3.2 Transporte ativo

Segundo Sterling (1994), as duas principais caracteristicas que indicam
o envolvimento de carreadores na absor¢ao de herbicidas sao o actimulo
contra um gradiente de concentragao ou potencial eletroquimico e a re-
dugao da absorcao na presenca de inibidores metabodlicos. Para os ions e
as substancias que contém grupamentos polares, o ambiente hidrofilico do
interior da bicamada lipidica representa uma barreira significativa ao movi-
mento através da membrana. O movimento transmembrana destes solutos
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envolve necessariamente a atividade de proteinas que funcionam como sis-
temas de transporte. Estes sistemas associados 4s membranas podem ser
classificados como “bombas”, “carreadores” ou “canais”.

1.3.2.1 Bombas idnicas

Pelo termo bomba ionica, entende-se uma proteina complexa ligada & mem-
brana, imersa na sua camada lipidica e capaz de transportar (“bombear”)
ions do ambiente exterior para dentro da célula ou de suas organelas. Uma
propriedade destas bombas é a sua capacidade de transportar ions contra
um gradiente eletroquimico, com gasto de energia metabdlica (Kolek &
Holobrada, 1992).

Embora algumas proteinas componentes da membrana tenham fungoes
relacionadas aos processos metaboélicos que ocorrem dentro das plantas, ou-
tras estao envolvidas no transporte de substincias através da membrana.
A mais importante destas proteinas é a HT—ATPase, envolvida no estabe-
lecimento e na manutencdo de um gradiente de fons HT entre o citossol e o
meio externo. As bombas sdo normalmente chamadas “sistemas de trans-
porte primério” (uniporte) (Figura 2) por serem sistemas de transporte que
unem reagoes quimicas de liberagdo de energia (por exemplo, a hidroélise
de ATP) ao movimento transmembrana de uma substancia. Considera-se
que as bombas ib6nicas possam transportar qualquer ion em uma dire¢ao
e que sao capazes de formar um potencial elétrico negativo na membrana.
A extrusido de H' por meio destas bombas, com gasto de ATP, gera um
gradiente de pH e de cargas elétricas, o qual é considerado como a forga
motriz para o transporte de cations, anions e de substancias organicas
como aminoacidos e sacarideos (Kolek & Holobrada, 1992). Com o fun-
cionamento da ATPase, um gradiente de pH de 1,7 unidades (ou mais) é
estabelecido entre os lados da membrana na maioria das células (o lado
externo & membrana tem um pH entre 5,0-5,5, ao passo que o citoplasma
tem pH 7,2-8,0). Segundo Dan Hess (1994a), os gradientes eletroquimi-
cos sao importantes para muitos processos nas células vegetais, incluindo
o movimento de alguns herbicidas através das membranas.

1.3.2.2 Carreadores
Outras proteinas de transporte em membranas sao os “carreadores” e os
“canais”. Estes sistemas de transporte nao estao conectados diretamente
a reagOes quimicas, e gastam indiretamente a energia de gradientes ele-
troquimicos produzidos pelo transporte ativo primario, sendo denominados
“sistemas de transporte secundarios”.

No caso dos carreadores, 0 movimento transmembrana ocorre em face
de uma série de mudancas conformacionais na proteina, associadas a li-
gacao, translocacao através da membrana e liberagdo da substancia. Os
carreadores podem transportar substancias i6nicas e nao ionicas através
da membrana. Se apenas uma substancia move-se através da membrana,
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Figura 2. Tipos de transporte e da atividade dos carreadores, canais e
bombas. Substancias apolares (CO2) permeiam a membrana livremente.
Como a célula vegetal possui um potencial transmembrana negativo,
cétions (como K1) podem ser transportados por canais, mas os anions
(como o NOj') precisam ser transportados por carreadores. O transporte
com carreadores utiliza a energia que foi gerada pela bomba para criar um
gradiente de prétons. Do mesmo modo, a saida de cations (como o Nat)
da célula também precisa ser realizada com gasto de energia pelos
carreadores. Fonte: modificado de Taiz & Zeiger (2004) apud Santos &
Souza (2011).

¢ denominado de carreador uniporte (Figura 2). Quando o movimento de
uma substancia ocorre juntamente com o movimento de outra substan-
cia (usualmente fons H"), & denominado de cotransporte. Em relagdo a
direcao do transporte, se 0 movimento das substancias ocorre na mesma
dire¢do o cotransporte é denominado simporte ou, se ocorre em direcoes
opostas, de antiporte (Figura 2).

Até o momento, sabe-se que apenas trés herbicidas movem-se através
da membrana plasmética por intermédio de processos mediados por carre-
adores. Sao eles o paraquat, o 2,4-D e o glyphosate.

Absorgao de 2,4-D: Donaldson et al. (1973) foram os primeiros a de-
monstrar que a absorcao de 2,4-D, em raizes de cevada, era depen-
dente do suprimento de energia metabolica. Posteriormente, Rubery
(1977) concluiu que havia um componente saturavel mediado por
carreadores na absorgdo do 2,4-D, além da difusdo passiva do acido
nao dissociado. Estas evidéncias suportam, de forma consistente,
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a hipotese de que exista um carreador envolvido no mecanismo de
movimentacao do 2,4-D através das membranas.

Absorcao de paraquat: Em solucio aquosa, o paraquat existe na forma
de cation divalente, o que dificulta e torna improvavel que o mesmo
difunda-se passivamente através da bicamada lipidica das membra-
nas celulares. Até recentemente, no entanto, poucas evidéncias ti-
nham sido mostradas para um mecanismo de transporte do paraquat
em membranas de células vegetais. Evidéncias sugerem que o para-
quat é absorvido por células da epiderme e do cortex radicular de
raizes de milho via um sistema mediado por proteinas, que funci-
ona normalmente no transporte de diaminas através da membrana
(Hart et al., 1992). Neste trabalho, os autores propéem que a putres-
cina (substancia biologica presente em células vegetais) e o paraquat
compartilham um sistema de transporte comum na plasmalema. A
especificidade de ligagao ao substrato parece estar relacionada a dis-
tribuicdo de cargas positivas dos grupamentos amina. As distancias
de cargas dos grupamentos poliaminas na putrescina e na cadave-
rina sao similares & do paraquat e ambas inibem competitivamente a
absorcgao deste herbicida. Outros experimentos mostram que o para-
quat pode inibir o componente saturavel da absor¢ao da putrescina
e da cadaverina. A for¢a motriz para este carreador parece ser a
diferenca de potencial elétrico através da membrana plasmaética (Di-
Tomaso et al., 1992), que esta entre -120 e -200 mV. Estes mesmos
estudos mostram que o sistema de transporte de poliaminas nao é o
mesmo sistema carreador usado para cations divalentes inorganicos
(como o calcio e o magnésio). A absor¢ao de paraquat por um sis-
tema que normalmente funciona no transporte da putrescina poderia
explicar a natureza praticamente nado seletiva deste herbicida.

Absorcgao do glyphosate: O glyphosate inibe a absor¢ao de fosfato em
Vicia faba. Variando-se a concentracao, observa-se que a absorgao de
glyphosate exibe uma fase saturavel em baixas concentragoes do her-
bicida (0,5 a 3 uM), e outra fase de absor¢ao linear em concentragoes
mais altas (maiores que 100 uM). A absorcao de glyphosate é ini-
bida por inibidores metabdlicos, como o acido p-cloromercuribenzeno
sulfénico, a azida sédica e a carbonil-cianeto-m-clorofenilhidrazona,
sendo que a inibi¢ao é muito maior em baixas concentragoes do que
em altas concentragées do produto. A cinética de absor¢do indica
que o componente saturavel do transporte de glyphosate é competiti-
vamente inibido por fosfato. Conclui-se que o carreador de fosfato é
capaz de ligar-se ao glyphosate e transportéa-lo pela membrana (Deis
& Delrot, 1993).
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1.3.2.3 Canais ionicos

Os canais sao similares aos carreadores uniporte no que diz respeito a medi-
agao do transporte de um tnico soluto através da membrana, mas diferem
deste em relagdo ao mecanismo através do qual o movimento transmem-
brana ocorre. Neste caso, o0 movimento ocorre através de um poro protei-
niceo cuja abertura e fechamento sdo intimamente relacionados a sinais
quimicos ou ambientais (Hedrich & Schroeder, 1989) e permitem um mo-
vimento de difusdo de ions a favor de seus gradientes eletroquimicos. Esta
diferenca no transporte entre carreadores e canais i6nicos explica porque o
transporte de solutos pelos canais é mais rapido do que o observado por car-
readores. Enquanto os carreadores podem estar envolvidos no transporte
de ions ou de moléculas organicas, os canais sdo tipicamente envolvidos
apenas no transporte de ions.

2. Absorcao Foliar

A maioria dos eventos que acontecem apoés a aplicacdo de um herbicida a
parte aérea das plantas esta relacionada as propriedades fisicas e quimicas
da camada que recobre a maior parte das plantas. Por isto, sdo discutidas
brevemente a seguir algumas das principais caracteristicas de duas estru-
turas fundamentais no entendimento da absorgdo foliar: a cuticula e os
estomatos.

2.1 Cuticula

A cuticula é uma camada muito fina (espessura varia de 0,1 a 10 pm)
que recobre as partes aéreas nao suberizadas dos vegetais (Figura 3). A
estrutura da cuticula consiste de cutina, cera epicuticular, cera embebida
e pectina. A cutina, por sua vez, é composta primariamente de acidos
graxos polimerizados hidroxilados. Na cutina encontram-se grupos carboxil
e hidroxil livres, existindo, portanto, um balango lipo/hidrofilico global. O
comprimento da cadeia carbonica dos acidos graxos na cutina varia de 16 a
18 atomos de carbono. As ceras embebidas e epicutilar sdo principalmente
alcanos de cadeia longa (C12 a Cs5), com uma pequena porcentagem (10-
20%) de alcoois graxos, aldeidos graxos e cetonas graxas. Para as ceras,
que podem estar presente na forma cristalina ou amorfa, o comprimento
da cadeia carbonica varia de 17 a 35 carbonos. A cuticula, como um todo,
tem carga liquida negativa em pH fisiol6gico. O pH isoelétrico (pH onde a
carga liquida é zero) é por volta de 3 (Dan Hess, 1994a).

2.2 Estomatos

O estomato é constituido por duas células com paredes delgadas, limen
amplo e formato reniforme, providas de clorofila (células-guarda) (Figura 4.
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Figura 3. Acima: detalhe da epiderme foliar de Curatella americana,
evidenciando a cuticula. Foto: Castro, N.M. e Oliveira, L.A., Fonte:
Castro (2011a). Abaixo: resumo esquematico das partes de um corte
transversal de folha, destacando a cuticula em ambas as faces da folha.
Fonte: McKenna (2011).

As células-guarda sdo acompanhadas por duas ou mais células adjacentes,
desprovidas de clorofila, que sao conhecidas como células subsididrias. O
orificio formado pelo curvamento das células-guarda é conhecido por poro
estomatico ou ostiolo. O espaco interno do estomato é conhecido por ca-
mara sub-estomaética (Figura 4). As células-guarda conectam-se as células
subsidiarias por meio dos plasmodesmos. Sdo com as células subsidiarias
que as células-guarda realizam as trocas iOnicas responsaveis pela variagao
no seu potencial osmotico, as quais determinam a entrada ou saida de dgua
e consequentre abertura/fechamento do ostiolo. A abertura dos estomatos
depende de diversos fatores, principalmente luminosidade, concentragao
de CO; e disponibilidade de dgua nas raizes, bem como de reguladores de
crescimento como acido abscisico.

Com relagdo a penetragdo de herbicidas, os estdbmatos podem, poten-
cialmente, estar envolvidos de duas formas. Primeiro, a cuticula sobre as
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Figura 4. Acima: Segao transversal da folha de Nerium oleander (limbo)
mostrando a epiderme adaxial (ventral) e abaxial (dorsal), parénquima
palicadico (ventral e dorsal), parénquima esponjoso, drusas, feixes
vasculares, bainha do feixe vascular, extensoes de bainha, floema, xilema,
criptas estomaéticas, estomatos, tricomas tectores e cuticula espessa. Fonte:
Bittencourt Junior (2011). Abaixo & esquerda: detalhe de um estomato da
folha de Curatella americana visto em corte transversal. Foto de Castro,
N.M. e Oliveira, L.A., Fonte: Castro (2011a). Abaixo & direita: ilustracdo
da abertura estomatica. Fonte: Castro (2011b).

células-guarda parece mais fina e mais permeavel a substancias do que a
cuticula sobre as outras células epidérmicas. Em segundo lugar, a solucao
pulverizada poderia, em tese, mover-se através do poro de um estémato
aberto para dentro da camara estomatica, e dai para o citoplasma das
células do parénquima foliar.

Embora sejam encontrados trabalhos que tenham demonstrado uma
correlagido direta entre frequéncia estomética e sensibilidade, é possivel
que a menor espessura da cuticula das células-guarda seja o fator de maior
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importancia neste caso, e nao propriamente o aumento da absorcao pela
penetracao direta pelos estomatos.

A penetragao estoméatica é mais um processo de fluxo em massa do que
um processo de difusdo. Pontos importantes que devem ser considerados
em relagdo a absorcao sao: a tensao de superficie do liquido, o d4ngulo de
contato produzido pelo liquido na superficie da planta e a morfologia e
composi¢do quimica da parede do poro estomatico. A penetracido pelos
poros estomaéticos pode ocorrer se a tensao superficial da solucao pulve-
rizada é tal que o molhamento completo ocorre. Neste caso a tensao de
superficie do liquido é menor do que a tensio critica da superficie da folha.
Quando isto nao ocorre, a penetragao pelo poro estomatico s6 pode ocorrer
se o angulo de contato entre a gota pulverizada e a superficie da cuticula
é menor do que o angulo da parede do poro estomatico.

Como concluiram diversos autores, a penetragdo estoméatica de gotas
pulverizadas a partir de uma solugao aquosa, mesmo com a adigao de
surfactantes, é provavelmente um processo de menor importancia em apli-
cagoes de herbicidas em nivel de campo.

A infiltracdo pelos estdmatos, portanto, ndo é possivel a menos que a
tensdo superficial da solugao pulverizada seja significativamente reduzida
pelo uso de surfactantes na formula¢ido ou no tanque do pulverizador. A
maioria dos surfactantes atualmente em uso atua aumentando a penetracao
cuticular, e ndo consegue reduzir a tensao superficial adequadamente para
permitir a infiltragao estomatica. Recentemente, no entanto, o desenvolvi-
mento de surfactantes & base de organosilicones proporcionou um avango
neste ponto, sendo os mesmos capazes de reduzir a tensdo superficial ao
ponto da infiltragao pelo estémato ocorrer.

Dois tipos diferentes de mecanismos de aumento na absorc¢io de in-
gredientes ativos foram mostrados para os surfactantes & base de organo-
silicones. Em primeiro lugar, eles podem induzir um fluxo em massa da
solucao pulverizada através do poro estomatal. Além disto, podem, di-
reta ou indiretamente, aumentar a penetracao cuticular. Alguns trabalhos
tém demonstrado que este tipo de surfactante pode aumentar inclusive a
translocagao relativa do produto aplicado (Knoche, 1994).

Mesmo ap6s a infiltragao estomaética, o herbicida ainda tem que pene-
trar uma camada fina de cuticula que existe na superficie das células da
cavidade subestomaética.

2.3 Absorcao de formulacoes de herbicidas com caracteristicas lipo-
filicas

De modo geral, as formulacdes de herbicidas soliveis em 6leo ou emulsifi-

cadas em agua sao capazes de penetrar na barreira cuticular por simples

difusdo através dos componentes lipofilicos predominantes. A velocidade

do processo depende de propriedades ligadas ao transporte (solubilidade
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ou permeabilidade dentro da cuticula) e da for¢a motriz (gradiente de con-
centragao). A difus@o de herbicidas através da camada epicuticular ocorre
primariamente através daquelas ceras que estao no estado amorfo. Sabe-
se, também, que a cuticula é mais fina em alguns locais da superficie foliar
(por exemplo, na base dos pelos epidérmicos e também sobre as células-
guarda), caracterizando estas areas como sitios de penetrac¢ao preferenciais
para formulagoes de herbicidas lipossoluveis (Dan Hess, 1994a).

2.4 Absorcao de formulagoes de herbicidas com caracteristicas hidro-
filicas

As formulagoes com carater mais hidrofilico também sdo capazes de pene-
trar nas plantas através da superficie cuticular. No entanto, devido a sua
baixa permeabilidade dentro da cuticula, sua taxa de movimento é significa-
tivamente menor do que os herbicidas lipofilicos. Esta penetragao reduzida
geralmente resulta em uma menor absor¢ao total. As ceras epicuticulares
constituem, com certeza, a barreira mais significativa para a absorcao via
foliar de formulagoes de herbicidas com carater hidrofilico. Uma vez que
a difusao ocorreu através da cera epicuticular, existem componentes po-
lares (hidrofilicos) na cuticula para facilitar o processo de absor¢ao. Os
componentes cuticulares hidrofilicos encontram-se principalmente na cu-
tina com seus grupamentos livres hidroxil/carboxil e nas faixas de pectina.
A cuticula de forma global é hidratada, e esta dgua estrutural tem grande
importancia para o componente hidrofilico da difusdo de herbicidas solt-
veis em agua. Somado & penetragao natural por difusdo, interrupgoes na
camada cuticular causadas por chuvas, insetos, ventos ou outros agentes
que podem aumentar a absor¢ao dos herbicidas soliveis em agua.

2.5 Fatores que afetam a absorcao foliar

Além da tensdo superficial da solucdo pulverizada e da lipofilicidade da so-
lugdo, ja discutidas, alguns pontos importantes que influenciam a absorcao
foliar de herbicidas sdo listados a seguir.

2.5.1 Retencao

A molhabilidade inerente da superficie foliar, determinada principalmente
pela cerosidade, pela estrutura fisica caracteristica da cuticula, e pela pi-
losidade (ntmero de tricomas) da superficie foliar afeta a retengao do pro-
duto sobre a superficie foliar. Dever ser considerado também o intervalo
de tempo entre a aplicagao dos herbicidas e a ocorréncia de chuvas apds a
pulverizagao.

2.5.2 Concentracao da gota pulverizada

Em geral gotas menores e baixos volumes de aplicagao (gotas concentra-
das) tendem a ser mais absorvidas que as gotas maiores em maior volume
de aplicagao (gotas diluidas). Considera-se que o motivo seria a maior
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concentragdo por unidade de area foliar coberta pelo herbicida produzindo
uma maior for¢a motriz para difusdo através da cuticula.

2.5.3 Fatores ambientais

A maioria dos estresses ambientais induz a uma mudanga na composi¢io
e estrutura da cuticula, e estas mudangas podem influenciar a penetragao
dos herbicidas. Considera-se que podem afetar a absorcao foliar os fatores
ambientais que ocorrem imediatamente antes ou depois da aplicagdo. Au-
mento da intensidade luminosa e baixa umidade do solo tendem a induzir
a sintese de cuticula, com um consequente aumento do carater lipofilico
da superficie foliar. A umidade relativa do ar tem também um papel im-
portante na hidratagao da cuticula e na redissolucao de sais de herbicidas
na superficie foliar. Por fim, o balango entre a disponibilidade de 4gua no
solo e a umidade relativa do ar determina a intensidade de abertura dos
estomatos, o que reconhecidamente pode afetar a absorc¢ao foliar.

3. Absorcao Pelo Caule

O grau de penetracao através do caule varia consideravelmente depen-
dendo das caracteristicas de crescimento e do estddio de desenvolvimento
da planta.

Os herbicidas sao prontamente absorvidos pelos tecidos jovens nao di-
ferenciados do caule, de modo semelhante ao que ocorre nas folhas. No
entanto, comparado as folhas, o caule apresenta uma area disponivel para
absorcao bastante limitada.

O movimento através da casca de plantas lenhosas é muito diferente.
A periderme, tecido protetor que toma o lugar da epiderme depois que ela
morre, ¢ composta de felogénio, stiber e feloderme (Figura 5). O siber é
composto por células altamente compactadas destituidas de espacos inter-
celulares e, quando maduras, desprovidas de protoplasma. Estas células
contém tanino e tém paredes altamente suberificadas. Outros constituin-
tes que podem ser encontrados na periderme sdao acidos graxos, lignina,
celulose e terpenos. Em funcdo de sua estrutura e composi¢io, a peri-
derme exibe uma baixa permeabilidade & dgua e as substancias quimicas
aplicadas, especialmente aquelas de natureza polar.

Qualquer caracteristica que facilite a penetragdo através da casca pode
ser uma rota potencial de absor¢ao. As lenticelas (Figura 5), por exemplo,
sao canais radiais que podem atravessar parcial ou totalmente a camada
de stber, e sdo encontradas nos caules velhos e suberificados. Sao peque-
nos pontos de ruptura do tecido suberoso, que surgem apds o crescimento
secundario, que aparecem como orificios na superficie do caule e fazem con-
tato entre o ambiente e as células dos parénquimas interiores. As lenticelas
apresentam funcao semelhante aos estomatos da epiderme, podendo atuar
na troca gasosa ou na absorgao via caule.
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Periderme Lenticela
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Figura 5. Acima & esquerda: resumo esquemético de uma lenticela. Fonte:
Santos (2011). A direita: tronco de Cerejeira-do-Japao com lenticelas.
Fonte: Reis (2011). Abaixo & esquerda: detalhe de lenticela do caule de
Sterculia sp. Foto: Castro, N.M., Fonte: Castro (2011c).

Alguns dos conceitos mais importantes relacionados & absorgao de her-
bicidas em caules de plantas lenhosas sao amplamente utilizados no con-
trole de plantas daninhas arbustivas ou arbéreas em pastagens ou ainda na
eliminacgao de arvores adultas isoladas. Nestes casos, as aplicagoes foliares
sdo muitas vezes inacessiveis ou de grande dificuldade, em fun¢ao do porte
da planta. Mesmo quando o porte nao é limitante, nem sempre a adequada
cobertura do dossel implica na translocagao eficiente do herbicida para o
sistema radicular, o que acaba por resultar em controle ineficiente ou em
rebrota das plantas. As principais formas de aplicar herbicidas via caule
sao discutidas a seguir.

3.1 Aplicacao basal sobre a casca

Este método envolve a mistura de um herbicida soltivel em 6leo e posterior
aplicagdo na circunferéncia do tronco ou caule da planta. A aplicagao basal
é adequada para espécies arboreas com casca fina e arvores isoladas inde-
sejadas. Toda a circunferéncia do tronco deve ser pulverizada ou pincelada
do solo até uma altura de 30 cm. E importante saturar toda a cirurferéncia
e tratar todos os ramos ou caules que emergem do solo. E um método efe-
tivo e uma boa maneira de abordar areas de dificil acesso, tais como &reas
ingremes. Este método normalmente controla plantas daninhas de dificil
controle em qualquer época do ano, desde que a casca nao esteja molhada
ou muito grossa para o 6leo penetrar (Figura 6).
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Figura 6. Aplicacao basal sobre a casca com mistura de 6leo e herbicida.
Foto: BASF. Fonte: Ferrel et al. (2010).

3.2 Injecdo no caule

A injecao no caule envolve a perfuragido ou o corte através da casca até o
alburno dos troncos das plantas invasoras lenhosas ou arvores. O alburno
localiza-se na regiao externa do cilindo central, tratando-se da regiao mais
jovem do caule onde existe xilema funcional, e se diferencia do cerne (regido
mais interna do cilindro central, com xilema inativo, e menos penetravel
por liquidos).

E essencial a aplicacio do herbicida imediatamente apos a abertura do
furo ou corte, uma vez que este tipo de aplicacdo depende da absorc¢ao
ativa e do crescimento da planta para que o herbicida se transloque para
as demais partes da planta.

Atualmente, existem métodos e ferramentas disponiveis para este tipo
de controle. A injecdo no tronco de arvores ou de plantas daninhas le-
nhosas com circunferéncia maior do que 5 cm pode ser feita, por exemplo,
com a utilizagdo de uma furadeira acoplada a um aplicador (Figura 7). A
furadeira é utilizada para fazer perfuragdes anguladas para baixo no caule
separadas entre si de aproximadamente 5 cm. A aplicagdo do herbicida
é feita dentro do orificio é normalmente feita usando um reservatoério cos-
tal e uma seringa que podem aplicar quantidades conhecidas da solucao
herbicida.

Outra possibilidade é usar um machado e cortar através da casca até
o alburno e imediatamente colocar herbicida no corte. Os cortes podem
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ser feitos em toda a circunferéncia do caule, mais ou menos na altura da
cintura (0,9 — 1,0 m de altura do solo). Ainda no corte, o machado ou a
ferramenta utilizada para o corte é inclinado para fora para proporcionar
um um local para a aplicagdo e acimulo do herbicida. Os cortes devem
ser feitos deixando-se pelo menos 3 cm de distancia entre eles. E impor-
tante nao anelar inteiramente o tronco, porque isto diminui a absorcao do
herbicida na planta.

\ ,\ > :‘
Figura 7. Dispositivo para perfuracdo e aplicacao de herbicidas no caule de
plantas lenhosas (& esquerda) e técnica de “corte e esguicho” no caule (a
direita). Fotos: Sidewinder (Australia) e Miller, J., U.S. Dept. of
Agriculture, Forest Service (EUA). Fontes: Sidewinder Pty Ltd (2011) e
Ferrel et al. (2010).

3.3 Aplicacgao no toco

Neste método de aplicacao, a planta é cortada completamente na sua base
(no maximo a 15 cm de altura), utilizando um machado, motosserra, ou
facdo (dependendo da espessura do caule), rachando o toco sempre que pos-
sivel. Deve-se encostar o bico do pulverizador rente ao toco e, com pressao
minima, aplicar a calda até o escorrimento. O herbicida deve ser misturado
apenas em agua, sem a adi¢do de 6leo ou espalhante adesivo. O corte dos
tocos em plantas que j& sofreram rogadas anteriores devera ser feito abaixo
da nova brotagio. E fundamental que as solugdes herbicidas sejam apli-
cadas logo que o tronco ou caule é cortado. A eficiéncia da translocacao
da solugao para as raizes é inversamente proporcional ao tempo entre o
corte e a aplicagao. Portanto, quando as aplicagdes ou o pincelamento nao
é realizado imediatamente apds o corte hi maiores chances de rebrotas e,
portanto, de falhas de controle. Normalmente esta operagao requer pelo
menos dois trabalhadores, e a aplicacao do herbicida no toco pode ser rea-
lizada com um pulverizador costal ou pincel. Normalmente as formulacoes
de herbicidas que destinam-se a este tipo de aplicacao possuem corantes
que facilitam a identificagao dos tocos que ja foram tratados. Para arvores
de grande circunferéncia, é necessario aplicar a solugdo apenas em torno
da borda do toco, uma vez que o objetivo é atingir a camada de cambio
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dentro da casca (Figura 8). Este método tem a vantagem de remover a
planta daninha de imediato, sendo usado principalmente para as arvores e
plantas daninhas lenhosas.

Figura 8. Aplicacdo de herbicidas em tocos de menor circunferéncia pode
ser feita cobrindo toda a superficie exposta (esquerda), ao passo que em
tocos de circunferéncia muito grande (direita) pode ser feita apenas no

anel exterior do caule (direita). Fotos: Miller, J. U.S. Dept. of Agriculture,

Forest Service, EUA. Fonte: Ferrel et al. (2010). Como alternativa, o toco
pode ser perfurado ou partido, recebendo posteriormente a aplicacdo do

herbicida (abaixo). Foto: Oliveira Jr., R.S.

4. Translocacao de Herbicidas

4.1 Translocacao a curta distancia (da epiderme ao estelo) de herbici-
das aplicados ao solo

Compostos como os inibidores de crescimento aplicados em pré-emergéncia
precisam mover-se apenas poucas camadas de células para chegar ao seu
sitio de a¢ao. Este movimento pode acontecer pelo apoplasto ou pelo sim-
plasto. O movimento de herbicidas nas paredes celulares pode ser por
difusdo com o fluxo de 4gua. Uma vez dentro da célula, o movimento via
simplasto dos herbicidas pode ser alcangado através de conexdes citoplas-
maticas (plasmodesmos). Embora o movimento através dos plasmodesmos
ndo tenha sido provado especificamente para o caso dos herbicidas, ja foi
mostrado que varios outros solutos se movimentam desta forma (Salisbury
& Ross, 1990).
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E possivel também que em alguns casos os herbicidas possam ser trans-
locados diretamente para o interior do xilema e floema, quando penetram
pelas extremidades de raizes, através de pelos radiculares, onde ainda nao
houve a diferenciagdo da endoderme.

4.2 Translocacao a longa distancia, das raizes para a parte aérea (xi-
lema)

Assumindo que o herbicida ndo é imobilizado na folha ou raiz, ele estara

disponivel para movimento a longa distincia na planta utilizando os sis-

temas vasculares (xilema e floema). Em ambos os casos, os herbicidas

dissolvidos movem-se com o fluxo em massa da agua, sendo importante,

portanto, entender como este processo ocorre.

A forga motriz do fluxo longitudinal de 4gua no xilema é a diferenca na
pressao hidrostatica, gerada a partir da “succao” de dgua pelo parénquima
foliar na dire¢ao do menor potencial de 4gua no xilema conectado as partes
aéreas, causado pela transpiragdo. A transpiracdo é influenciada por de-
terminadas condigbes ambientais, dentre as quais a umidade relativa, que
deve ser menor do que a umidade de saturagdo para que se inicie o pro-
cesso. Alternativamente, em plantas de pequeno porte, sob alta umidade
de solo e umidade relativa proxima a saturacao, a 4gua pode se mover como
resultado da pressao radicular (Dan Hess, 1994b), o que podera causar o
fluxo dos herbicidas via xilema.

4.3 Translocacao a longa distancia, da parte aérea para o sistema ra-
dicular (floema)

A translocacdo via floema é um aspecto importante na atividade de muitos
herbicidas. Aqueles aplicados as folhas podem alcancar as raizes, rizomas
ou tubérculos de plantas perenes apenas se forem translocados pelo flo-
ema. Se a pulverizagao dos herbicidas ndo resultar na cobertura completa
do dossel, a redistribuigdo a partir das folhas tratadas para outras partes
da parte aérea (como meristemas apicais ou axilares) também pode ser
importante (Devine & Hall, 1990).

A teoria aceita para o transporte pelo floema é a proposta por Miinch,
chamada de teoria do fluxo de pressdo osmotica (Figura 9). Consiste basi-
camente na formagao de um gradiente de concentracao (potencial hidrico),
decorrente do aumento da concentragao de solutos na fonte (por sintese ou
absor¢ao) e da redugdo da concentragao de solutos no dreno (por efluxo
seguido por metabolismo ou compartimentaliza¢ao). A alta concentragio
de solutos (dos quais mais de 90% constitui-se de sacarose) na fonte causa
um influxo de agua para dentro do floema, resultando num aumento da
pressdao de turgor (reducgdo no potencial hidrico). A agua, com os solu-
tos nela dissolvidos, é “empurrada” através do floema por este aumento
de pressao. Portanto, o fluxo depende da concentracdao de solutos no ini-
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cio da rota (considerado geralmente como sendo no complexo de células
companheiras/elementos crivados no dreno — Figura 10).
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Figura 9. Resumo esquemaético da teoria do fluxo em massa como
explicacdo da translocagdo via floema. Fonte: modificado de Rocha (2011).
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Figura 10. A esquerda: elementos que constituem o floema e corte
longitudinal de uma angiosperma. Fonte: modificado de Encyclopadia
Britannica (2011). A direita: foto de microscopia eletrénica mostrando os
elementos dos tubos crivosos e as células companheiras. Fonte: modificado
de Rocha (2011).
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4.4 Caracteristicas quimicas das moléculas herbicidas que influen-
ciam a translocacgao pelo floema

4.4.1 Lipofilicidade (K,.,)

Lipofilicidade representa a afinidade de uma molécula ou de um grupa-
mento dentro de uma molécula por um ambiente lipofilico ou por solventes
nao polares. Uma vez que no xilema predomina substancias hidrofilicas, ou
seja, agua e ions minerais dissolvidos, e que no floema predominam subs-
tancias de maior carater lipofilico, o transporte dos herbicidas depende da
sua afinidade quimica por um dos sistemas de transporte.

A afinidade com a 4gua é normalmente expressa pela solubilidade em
agua, ao passo que a afinidade por substancias lipofilicas é normalmente
estimada com base no comportamento de sua distribuicdo num sistema
bifésico liquido-liquido, denominado coeficiente de parti¢ao octanol-agua
(Kow). Em alguns casos, quando o valor numérico de K, é muito alto, é
possivel encontra-lo descrito como log Kouw.

Herbicidas mais lipofilicos sao absorvidos mais rapidamente, em fun¢ao
da maior afinidade com os constituintes estruturais de folhas, caule e raizes

Para os herbicidas polares, translocados via xilema, a corrente trans-
piratoria correlaciona-se com o transporte destes para a parte aérea da
planta, estabelecendo um gradiente de concentracao entre a parte externa
da raiz (solugdo do solo) e a interna da planta (corrente de assimilados).
Alta temperatura e irradidncia, baixa umidade relativa do ar, alta tempe-
ratura do solo e alto potencial de d4gua no solo sdo condigbes que favorecem
a transpiracao e, conseqiientemente, a absorcao e translocacao destes her-
bicidas

4.4.2 Presenca de grupos ionizaveis/potencial de ionizacao (pKa)
Alguns herbicidas podem mover-se através da membrana plasmatica con-
tra um gradiente de concentracdo, sendo que a maioria destes herbicidas
tem um grupo ionizéavel (como, por exemplo, um grupo acido carboxilico
COOH) como parte integrante da molécula. Embora existam herbicidas
que se dissociam como bases fracas (atrazine, por exemplo), a maior parte
dos herbicidas se dissocia como &acidos fracos. Neste caso, abaixo de deter-
minado pH, estes herbicidas apresentam predominantemente carga liquida
zero, ao passo que acima deste pH predomina a forma anionica. O pH no
qual a dissocia¢ao é maxima (isto é, 50% da molécula estd numa forma
e 50% na outra forma) é denominado de pKa. O pKa depende do grupo
quimico que se dissocia na molécula do herbicida. Um exemplo tipico de
herbicida que se dissocia como acido fraco é o 2,4-D.

O lado externo aquoso das células tem um pH mais baixo do que o
lado interno. Esta diferenca de pH é criada pela acao da bomba de ions
de H* /ATPase. Dependendo do pKa do grupo ionizavel do herbicida, um
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equilibrio sera estabelecido entre a forma ionizada (mais solivel em agua)
e a forma protonada (mais lipossolivel) em cada lado da membrana.

Por causa da diferenca de pH entre o lado interno e externo da célula, a
forma protonada sera mais abundante no lado interno. A forma protonada
prontamente se difunde para o interior da célula, onde a forma ionizada
(solivel em &gua) tem dificuldade para se difundir para fora da célula.

Os herbicidas que possuem uma fungdo acida sdo transportados pelo
floema, e foi sugerido que estes compostos poderiam penetrar no floema
por intermédio de um carreador especifico que reconhece um grupamento
acido carboxilico (Bromilow et al., 1990). Aparentemente, outras classes
de compostos também podem penetrar rapidamente no simplasto (Peter-
son & Edgington, 1976), mas, apesar disto, poucos deles sao efetivamente
transportados no floema.

Tyree et al. (1979) desenvolveram o importante conceito de que mui-
tos compostos sao capazes de entrar no simplasto, mas apenas aqueles
que possuem taxas de penetragao limitadas poderiam ser retidos durante
tempo suficiente para que o transporte a longa distancia via floema pudesse
ocorrer. Aqueles compostos que se movem livremente através das membra-
nas rapidamente alcangariam um equilibrio entre xilema e floema, e desta
forma mover-se-iam predominantemente na direcao do fluxo transpiratorio,
em fungao do fluxo de 4gua muito maior (Figura 11).
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Figura 11. Diagrama mostrando porque herbicidas lipofilicos, nao
ionizaveis, ndo sdo capazes de se translocar efetivamente para longe da
folha-fonte. Assumir que a bainha vascular esti localizada no peciolo foliar
e que o herbicida permanece no xilema, floema e parénquima associado por
dois minutos em cada um. Fonte: Dan Hess (1985).
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4.4.3 Balanco entre ionizacao e lipofilicidade
Os herbicidas que apresentam maior facilidade de penetra¢do na membrana
celular sao os compostos ndo ionizaveis que apresentam log K., de 0 a 3
(triazinas e uréias substituidas, por exemplo), os quais se movem princi-
palmente pelo xilema. Compostos de maior lipofilicidade, como trifluralin,
nao sao translocados devido a forte parti¢do que sofrem no tecido vegetal.
Os herbicidas que apresentam capacidade de movimentar-se pelo flo-
ema sao normalmente acidos fracos, os quais também se movimentam via
xilema, sendo que o balango entre os dois sistemas vasculares é o que de-
termina a sua distribuicao. Os herbicidas paraquat e diquat, por exemplo,
movimentam-se pelo floema, mas em funcao do réapido dano que causam
ao tecido vegetal, seu transporte ¢ muito limitado (Kogan & Pérez, 2003).
A maioria dos herbicidas que se movem pelo floema e que correspondem
a acidos fracos, apresentam valores de log K, entre 1 e 3, e valores de
pKa entre 2 e 4 para suas moléculas nao dissociadas. No entanto, existem
outros acidos, como os ariloxifenoxipropionatos, que apresentam valores de
log Ko entre 3 e 4,5, os quais sdo mais lipofilicos e, portanto, apresentam
mobilidade limitada no floema. Em geral, os compostos que apresentam
alta polaridade (log Ko, <0) e forte ionizacao (pKa<2), como o glyphosate
(log Kow= -2,77 a -3,22), sao moveis pelo floema, embora quantidades
importantes se movam pelo apoplasto (xilema). Na Figura 12 observa-se
o tipo de mobilidade que um herbicida poderia apresentar levando-se em
conta sua ionizagao (pKa) e polaridade (log Kow).
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Figura 12. Relagdes entre dissociagao e lipofilicidade requeridas para
agrupar herbicidas quanto a sua capacidade de trnslocagao nas plantas.
Adaptado de Bromilow et al. (1990).
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4.5 Padroes gerais de translocacao de herbicidas
O balango entre translocacio pelo floema e pelo xilema determina o padrao
de distribuigao dos herbicidas.

Compostos de amoénia quaternaria podem ser translocados pelo floema,
mas os herbicidas desta classe, tais como o paraquat, causam um dano tao
rapido as folhas tratadas na presenca de luz que o transporte é desprezivel.

Em resumo poder-se concluir:

1. Os herbicidas diferem em relacao aos seus padroes de translocagao
(Tabela 2). Estas diferencas podem ser atribuidas a diferencas fisico-
quimicas entre herbicidas ou aos fatores fisiologicos diferenciais dos
herbicidas nos tecidos.

2. Mesmo os herbicidas considerados como altamente moveis pelo flo-
ema exibem algum movimento no apoplasto (Figura 13).

3. A translocagdo de um herbicida especifico pode variar entre espécies
de plantas. Em alguns casos isto pode ser atribuido a diferencas no
metabolismo do herbicida, resultando em espécies moleculares com
diferentes propriedades fisico-quimicas. E possivel que tais diferencas
sejam devido a diferencas anatémicas ou fisiologicas entre espécies,
particularmente em relagio ao transporte pelo floema.

Tabela 2. Padroes de translocacdo de alguns herbicidas. Fonte: compilado
de Dan Hess (1994c¢).

A) Quando aplicados nas folhas

Mobébveis no xilema e Moveis apenas no Pouco mobveis ou
floema xilema imoéveis

2,4 D atrazine diclofop-methyl
amitrole diuron diquat

glyphosate metribuzin lactofen

imazaquin norflurazon paraquat

picloram propanil

sulfometuron

B) Quando aplicados no solo

Moéveis rapidamente no xilema

Pouco moéveis ou imoveis no xi-
lema

atrazine DCPA
clomazone orizalin
diuron oxyflurofen
imazaquin pendimethalin
metribuzin trifluralin
picloram

simazine

terbacil
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Folha Vasos do floema

Apoplasto

Meséfilo < Complexo
celular CC-EC

Herbicida |

Sacarose _|

Agua

Figura 13. Diagrama mostrando a possivel transferéncia de herbicidas e
sacarose do simplasto através do apoplasto até o complexo de células
companheiras/elementos crivados (CC-EC). Mostra-se que a sacarose se
difunde a partir do mesofilo para o apoplasto de uma maneira similar ao
herbicida, mas a presenca de carreadores de sacarose nas membranas do
complexo CC-EC favoreceria a rapida entrada de sacarose no floema.
Consequentemente existe pouco movimento apoplastico de sacarose, mas
maior translocagao apoplastica de herbicidas. Fonte: adaptado de Devine
& Hall (1990).
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