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RESUMO: No Brasil, a mandioca tem grande importancia econémica e social,
constituindo-se num dos principais produtos basicos da alimentacao da populagéo,
principalmente na forma de farinha e in natura. E cultivada em locais abaixo de
2000m de altitude das regides equatoriais ou tropicais, principalmente no Brasil
(com destaque para as regides Norte, Nordeste e Centro-Oeste), onde é
freqientemente cultivada em agricultura de subsisténcia por apresentar bom
desenvolvimento em solos pobres, resisténcia a pragas e doencas e adaptacéo a
diferentes regides edafoclimaticas. Parte desse sucesso € atribuido, por exemplo,
ao bom desempenho fotossintético e eficiéncia do uso da agua mesmo em
condi¢cdes nao 6timas, e ao periodo de repouso fisiolégico como um mecanismo de
defesa da planta na época onde as condi¢cdes de temperatura e precipitagao nao
sao favoraveis. Assim, esta revisdo tem por intuito analisar os principais fatores
ligados a fisiologia da cultura da mandioca, fases do desenvolvimento da cultura, e
arelacao entre mecanismos de adaptacao e condicdes ambientais adversas.

Palavras chaves: condigcdes edafoclimaticas, adaptacdo, fases do
desenvolvimento, fotossintese, indice de area foliar.

CASSAVA (Manihot esculenta Crantz) CROP PHYSIOLOGY

SUMMARY: In Brazil, cassava has great economic and social importance, been
one of the main products for human alimentation mainly in floor form and in natura
consumption. The cassava is cultivated in lowlands (<2000m) of tropics, specialy in
Brazil, (mainly at North, North-West and Central-West regions), where is frequently
cultivated in subsistent agriculture, having a good development in poor soils, pest
and diseases resistance and wide adaptation to different regions. The success is
attributed, in part, for a good photosynthetic performance and high water use
efficiency in not optimum conditions, and a physiological rest period as plant
defense against low temperature and rainfall conditions mainly at winter. Thus, the
aim of this review is to analyze the main factors influencing the cassava crop
physiology, developmental stages, and the relationships between adaptation
mechanisms and environmental adverse conditions.

Key words: edaphoclimatic conditions, adaptation, development stages,
photosynthesis, leaf area index.
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INTRODUCAO

A mandioca (Manihot esculenta
Crantz), originaria da América tropical, € uma
planta helitfita, arbustiva, perene,,e pertence a
familia das Euforbiaceas (LORENZI et al,
2003). Acredita-se que foi domesticada no
Brasil, pois é onde existe o maior nimero de
espécies do género Manihot e a maior
diversidade dentro das espécies, sem
contudo, haver muitas evidéncias
arqueologicas desse fato (MONTALDO, 1985;
COCK, 1984).

Esta espécie é de grande importancia
socioecondmica para os agricultores e
consumidores de poucos recursos
econdmicos de paises tropicais, ja que é um
produto basico na sua dieta alimentar e ocupa
o quarto lugar em importancia como fonte de
energia, depois do arroz, milho e cana de
acucar (COCK, 1984).

O cultivo de mandioca se estende por
muitas regibes tropicais, em especial em
zonas com solos de ma qualidade, acidos e
inférteis; adapta-se bem a diversos regimes
pluviométricos e a periodos prolongados de
seca (PERESSIN et al., 1998), ja que se
observa altos rendimentos, mesmo com
precipitacdes menores de 1000 mm/ano e
temperaturas de aproximadamente a 28 °C
(COCK & ROSAS, 1975; COCK & HOWELER,
1978, HOWELER & CADAVID, 1983). A
mandioca € cultivada em muitos paises,
compreendidos por uma extensa faixa do
globo terrestre, que vai desde 300 de latitude
norte a sul e em altitudes inferiores a 2.000 m
(COCK, 1985). Sua parte economicamente
mais importante sao as raizes tuberosas, ricas
em amido, utilizadas na alimentacdo humanae
animal ou como matéria-prima para diversas
industrias como a alimenticia, farmacéutica, de
papel, téxtil, entre outras (TAKAHASHI &
GONCALO, 2005).

Apesar de ser importante fonte de
alimento para as regides tropicais, em especial
para o Brasil, a mandioca tem sido
relativamente pouco estudada em nosso Pais
(SANGOI & KRUSE, 1993). Nesse sentido,
para que se possa melhor compreender a

natureza dos controles internos de um cultivar
sobre as interagdes planta-ambiente, ¢é
importante esclarecer aspectos ligados a
produgdo, crescimento e desenvolvimento.
Isso possibilita identificar os reais efeitos do
clima na planta, e por conseqiiéncia, adogao
mais criteriosa de praticas adequadas que
visem melhores resultados com a cultura.

CRESCIMENTO E DESENVOLVIMENTO DA
PLANTA

A mandioca é uma das espécies mais
eficientes quanto a produgéo de amido, pois
obtém rendimentos de 80 t/ha por ano sob
condicbes experimentais, com potencial
energeético similar ao da cana de acticar,milho,
sorgo e arroz. Contudo, sob condigées
subdtimas, seu potencial de rendimento
sobressai quando se compara com outros
cultivos; fazendo com que a espécie tenha
habilidade de produzir muitas vezes onde
outros cultivos nao cresceriam.

A propagacado vegetativa através das
manivas € a forma utilizada para propagacao
na cultura da mandioca. Embora é possivel a
propagacao através de sementes, esta é
restrita basicamente a etapas especificas
dentro de programas de melhoramento
genético. Nesta fase, os brotos e as raizes
formam-se a partir das reservas existentes nas
manivas. A maniva depositada no solo, reduz
sua matéria seca, devido a respiracdo e
posteriormente inicia a formacgéao do ' callus' e
expansdes de algumas gemas auxiliares.

Neste periodo, as manivas dao origem
tanto as raizes laterais ou nodais como as
raizes basicas ou de 'callus' (TAKAHASH | et al,
2002).

Durante os 3 primeiros meses de
cultivo, a formacao de folhas tem prioridade
sobre a formacdo de raizes de
armazenamento; depois, a planta continua
formando folhas, ao mesmo tempo em que
armazena amido nas raizes. O indice de area
foliar (IAF) aumenta entre 3 e 6 meses de idade
da cultura, e logo comeca a diminuir
gradativamente a medida que as folhas mais
velhas caem, devido a falta de luz na parte
basal da planta. Nesse periodo, a taxa de
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formacéo das folhas também diminui (ROSAS
et al,, 1976; COCK & EL-SHARKAWY, 1988).

Contudo, o IAF varia de acordo com o
cultivar e com a disponibilidade de agua
(MEJIADe TAFUR et al., 1997b).

FASES DO DESENVOLVIMENTO DA
CULTURA

Aemergéncia das plantas ocorre de 5 a
15 dias apds o plantio (DAP) quando as raizes
alcancam cerca de 8 cm de comprimento.
Primeiramente aparece a primeira brotacéo, e
aos 10 a 12 dias brotam as primeiras folhas.
Aos 15 dias esta terminada essa fase
(CONCEICAO, 1979).

As folhas verdadeiras comecam a se
expandir por volta de 30 DAP, quando o
processo fotossintese comecga a contribuir
significativamente para o crescimento da
planta. Até 30 DAP, o crescimento da parte
aérea e sistema radicular dependem das
reservas da maniva (ALVES, 2002). As raizes
fibrosas comegam a crescer, em substituicao
as adventicias. Essas novas raizes penetram o
solo em profundidade, chegando a 40-50 cm
de profundidade, e tem a funcédo de absorver
agua e nutrientes necessarios ao crescimento
daplanta (TAKAHASHI et al, 2002).

Algumas raizes fibrosas (entre 3 e 14)
diferenciam-se em raizes de armazenamento
(amilaceas), as quais ja podem ser
distinguidas das raizes fibrosas 60 a 90 DAP
(COCKetal., 1979). Aos 75 DAP, essas raizes
ja representam cerca de 10 a 15% da matéria
secatotal da planta (ALVES, 2002).

As taxas de crescimento de folhas e
caule alcangam o seu maximo neste periodo, e
define-se o nimero de ramificacées do colmoe
a arquitetura da planta (ALVES, 2002). De 120
a 150 DAP a interceptacdo da radiacéo
fotossinteticamente ativa é maxima
(VELTKAMP, 1985), acompanhada pelo
maximo tamanho do dossel e maxima partigao
de massa de matéria seca para caule e folhas
(HOWELER & CADAVID, 1983;
RAMANUJAM, 1985; TAVORA et al., 1995).

Assim, o maior crescimento vegetativo
da cultura ocorre nesta fase (RAMANUJAM,
1985), apesar das raizes de armazenamento

continuarem a crescer durante esse periodo.

Aparticéo de fotoassimilados das folhas
para as raizes € acelerada, fazendo com que a
massa das raizes de armazenamento cresca
rapidamente. As maiores taxas de aciimulo de
massa de matéria seca nas raizes de
armazenamento ocorrem nesse periodo
(TAVORAEtal., 1995, PERESSIN et al., 1998),
e a senescéncia foliar aumenta, acelerando a
taxa de abscisdo foliar (ALVES, 2002), e o
caule torna-se lignificado (CONCEICAO,
1979).

O periodo de repouso ou dorméncia
ocorre entre 300 e 360 dias apds o plantio,
dependendo da época de plantio e
principalmente da ocorréncia de condicdes
climaticas que induzem ao repouso. Nesta "
fase a taxa de emissdo de novas folhas
decresce, quase todas as folhas caem e o
crescimento vegetativo da parte aérea cessa.

Somente a translocagao de amido para
as raizes € mantida, e a maxima particdo de
massa de matéria seca para as raizes é
atingida nesta fase (ALVES, 2002). Esta fase
ocorre principalmente em regidées com
variacdo significativa na temperatura e
estresse hidrico, com a planta completando,
desta forma, seu ciclo anual, o qual pode ser
seguido por um novo ciclo.

ASPECTOS LIGADOS A FOTOSSINTESE
EM Manihot esculenta Crantz

O crescimento e desenvolvimento das
plantas & ocasionado pela interagdo de
processos fisioldgicos que tornam possivel a
diferenciacao celular; estes processos estao
ligados a fotossintese e a respiragao; por isso,
a producado de uma planta esta intimamente
relacionada com o processo de fotossintese no
qual interagem fatores ambientais como
umidade, temperatura e obviamente a
intensidade luminosa.

A planta de mandioca ajusta sua
eficiéncia fotossintética a maxima intensidade
de luz, a temperatura, ao estado fisiolégico, a
fatores genéticos, a abertura e fechamento
estomatico, os quais, por sua vez, estdo
determinados pelo estado hidrico da planta e
pela umidade relativado ar.
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A fotossintese liquida ou assimilacéo
liquida de CO* é a resultante da diferenga entre
a taxa de fixacdo de CO? integral ou total e a
perda de CO’ pela fotorespiragdo. As espécies
C4 possuem as mais altas taxas de
fotossintese; seus valores oscilam entre 32 e
47 pmol CO* m? s™; as espécies C* tem
menores taxas de fotossintese e seus valores
se encontram entre 18 e 32 pymol CO2 m?s”
(EL-SHARKAWY et al., 1984; EL-SHARKAWY
& COCK, 1987). No entanto, as folhas de
mandioca tem uma capacidade fotossintética
relativamente alta (EL-SHARKAWY & COCK,
1990; EL-SHARKAWY et al., 1992); tem-se
encontrado taxas de fotossintese de 35 a 45
umol CO* m* s no campo, durante épocas
* chuvosas com intensidades de luz maiores de
1000 pmol m™® s' de radiacéo
fotossinteticamente ativa, e além disso, a
mandioca apresenta diferencas varietais em
sua capacidade fotossintética (MEJIA De
TAFURetal., 1992; 1997).

Estudos indicam que a mandioca tem
um ciclo fotossintético intermediario entre as
plantas C3 e C4, sem a tipica anatomia C4
Crantz (EL-SHARKAWY & COCK, 1987a;
1990; COCK et al., 1987). No entanto, esta
conta com caracteristicas morfolégicas e
fisiolégicas que favorecem sua sobrevivéncia
em ambientes adversos, como a capacidade
de reciclar porgées consideraveis de CO2
respiratorio na presenca de luz, a presenca da
maioria dos estdmatos na face abaxial das

folhas, entre outros (INDIRA, 1989;
CERQUEIRA, 1989; EL-SHARKAWY &
COCK, 1990).

As condigdes ambientais sob as quais
as folhas se desenvolvem sdo importantes
para o potencial fotossintético da mandioca, e
influindo no desenvolvimento das folhas.

Assim, baixas temperaturas além de
ocasionar um lento desenvolvimento foliar da
cultura (IRIKURA et al., 1979), também
ocasionam reducdo na taxa fotossintética das
folhas (EL-SHARKAWY et al., 1990; 1992;
1992; EL-SHARKAWY & COCK, 1990). Nesse
sentido, demonstrou-se que a faixa de
temperatura 6tima nas folhas de mandioca é

de25a 35 °C (EL-SHARKAWY etal., 1993).

Ainda que a quantidade de 4gua usada
diretamente nas reacdes de fotossintese seja
pequena, comparada com aquela transpirada
ou armazenada pelas plantas, a condigao
hidrica da planta influi notadamente no
crescimento desta e na sua produgdo. A
mandioca € um cultivo altamente produtivo em
clima quente e imido (RAMANUJAM, 1990:
EL-SHARKAWY et al., 1990); e sob estas
condigbes, apresenta uma alta capacidade
fotossintética (EL-SHARKAWY, 1993). Porém,
€ importante ressaltar que a cultura também
pode produzir bem em condicdes climaticas e
edaficas adversas (EDWARDS & KANG, 1978;
CONNORZetal., 1981).

Amandioca pode ser considerada como
uma cultura eficiente no uso de agua em
comparagao com outros cultivos; contudo,
existem variedades com maior tolerancia a
estresse hidrico do que  outras (EL-
SHARKAWY & COCK, 1987b; MEJIA De
TAFURetal., 1997a; 1997b). UUm mecanismo
de defesa da planta ao déficit hidrico é o de
reduzir sua perda evaporativa por unidade de
area; isto lhe confere incremento da
resisténcia ao fluxo de agua no trajeto entre o
solo e a atmosfera, reduzindo a condutancia
estomatica, o que dimingi também a perda de
agua por transpiracéo. E neste aspecto onde
os estdmatos desempenham um papel
importante na economia de agua, pois ao

_contrario da perda de area foliar, o fechamento

estomatico néo inclui o sacrificio das reservas
ja assimiladas e elaboradas como potencial
para a producgéo de novas folhas (CONNOR &
PALTA, 1981). Como as trocas gasosas da
planta depende da abertura e fechamento
estomatico, a fixacdo de CO’ também sera
afetada pelo fechamento estomatico e,
consequentemente, as taxas fotossintéticas
serao menores. ‘

A mandioca é muito sensivel a
alteragdes na umidade relativa do ar ao longo
do dia. Experimentos demonstram que os
estomatos se fecham quando o ar esta seco, e
que a absorgcdo de CO® e a perda de agua
diminui quando o potencial hidrico do ar
diminui muito, mesmo com bom teor de agua
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no solo; isto conduziria a uma diminuicéo
progressiva da condutancia estomatica das
primeiras horas da manhéa até o meio dia, com
conseqliente diminuicao da taxa fotossintética
(EL-SHARKAWY & COCK, 1984; EL-
SHARKAWY et al., 1984; COCK et al., 1985;
EL-SHARKAWY, 1990; MEJIA De TAFUR et
al., 1997a). A explicacéo para este fato é que
os estdomatos da folha de mandioca sdo muito
sensiveis as mudancas de umidade relativa do
ar (EL-SHARKAWY & COCK, 1984; COCK et
al., 1985), mesmo em folhas turgidas. Este
mecanismo €& atribuido a uma desidratagcao
localizada do aparato estomatico através da
evaporacao periestomatal, assim como a alta
resisténcia ao movimento de agua na fase
liqguida entre a epiderme e o mesofilo (EL-
SHARKAWY et al.,, 1985; EL-SHARKAWY,
1990).

Assim, a mandioca rapidamente fecha
seus estdmatos quando o aresta seco, oqual é
favoravel especialmente quando este cultivo é
submetido a grandes periodos de seca, ja que
ao diminuir a transpiragcéo a agua do solo pode
ser consumida lentamente e maximizar a
eficiéncia no uso da agua (EL-SHARKAWY &
COCK, 1984).

Assim como a agua, a luz é um fator
indispensavel ao crescimento das plantas. De
toda aradiacao que provem do Sol, os vegetais
s6 utilizam o espectro com comprimento de
onda entre de 350 a 725 nanbémetros, o que
representa 45% a 49% do total da radiacao
recebida pela planta, chamada radiacao
fotossinteticamente ativa.

Quanto ao comportamento do
aproveitamento da luz, as plantas apresentam
dois pontos conhecidos: compensacdo e
saturacao luminosa. O ponto de compensacao
€ a intensidade de luz minima que a planta
requer para que os produtos fotossintetizados
pela fotossintese e os consumidos pela
respiragdo se igualem, sem sobras para o
crescimento; portanto, a taxa de fotossintese
liguida &€ zero. JaA o ponto de saturagdo
luminosa é a intensidade de luz maxima que a
planta pode receber, e que satura a
capacidade de sintese de CO? de seu aparato
fotossintético. Trabalhos demonstraram que o

ponto de saturacdo luminosa da mandioca,
quando em ambientes Umidos, & maior de
1800 ymol de fotons m*s™ (EL-SHARKAWY et
al., 1993); contudo, quando se apresentam em
condicdes de estresse hidrico, o ponto de
saturacdo de luz é menor (MEJIA-De TAFUR,
1994). Em 1987, Cock e colaboradores
evidenciaram que a mandioca possui um
sistema enzimatico que permite fixar o CO?
pelos dois sistemas de fotossintese C3 e C4;
alem disso, sugerem que em baixas
temperaturas o ciclo C3 é dominante, e em
altas temperaturas, a atividade da enzima
fosfoenolpiruvato carboxilase aumenta; por
tanto, predominando o ciclo C4. Segundo El-
Sharkawy et al. (1984), todas as variedades
testadas reduzem sua taxa fotossintética
guando sdo submetidas a estresse hidrico, ja
que o déficit de pressao de vapor (DPV) entre a
folha e 0 ar aumenta, mas que pode variar de
variedade para variedade. ‘

El-Sharkawy et al. (1992a; 1992b)
encontraram uma diminuicao significativa na
absorcao de CO” e na condutancia estomatica
das plantas com mais de 40 dias de estresse,
quando a umidade relativa do ar era baixa.
Além disso, a mandioca apresenta uma maior
reducao nataxa de fotossintese quando o DPV
aumenta em comparagdo com muitas outras
espécies C3; isto coincide com uma
diminuicdo na condutancia estomatica e na
taxa de transpiracdo (EL-SHARKAWY et al.,
1984).

A mandioca também tem uma alta
eficiéncia no uso da agua comparada com
outras espécies, o que contribui para que a
mesma tenha uma vantagem comparativa em
condicdes de seca. El-Sharkawy et al. (1984)
encontraram em feijao (C° valores de 3,9
mmol CO? mol " H,0; e em mandioca, valores
de 5,1 mmol CO* mol ™ H,0, e em sorgo (C4),
7.1 mmol CO’mol™ H,0.

Outro aspecto a ser considerado € o
profundo sistema radicular que a planta
apresenta. Connor et al. (1981) encontraram
raizes fibrosas a 2 m de profundidade,
caracteristica que lhe permite extrair agua de
camadas do solo mais profundas, e importante
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na toleréncia a limitages hidricas impostas na
épocaseca.

A produtividade da mandioca é
determina pela taxa de producao de biomassa
seca e por sua eficiéncia em acumular os
produtos fotossintetizados nas raizes
tuberosas; e portanto, a capacidade
fotossintética da planta é de grande
importdncia em sua produtividade
(RAMANUJAM, 1990). Estudos realizados por
El-Sharkawy et al. (1990) mostraram
correlagbes positivas e significativas entre a
produgéo de raizes, biomassa seca e a taxa de
fotossintese em grupos de cultivares de
mandioca, sob condicbes semiaridas e secas.

iNDICE DE AREAFOLIAR (IAF)

O indice de area foliar (IAF) & definido
como a area total de folhas da planta pela area
ocupada pela planta, e é independente da
orientagdo das folhas. O desenvolvimento e
crescimento da planta estdo determinados
pela relagao IAF e pela produg&o e distribuicao
de biomassa total na colheita. A medida que o
IAF aumenta, a taxa de rendimento tende a
aumentar até que esta atinja um nivel de 4 a 5,
0 que corresponde a uma interceptacédo em
torno de 95% da radiacéo fotossinteticamente
ativa (COCK & EL-SHARKAWY, 1988).

Na mandioca, o IAF maximo oscila
entre 4 e 8, dependendo da cultivar e das
condicbes atmosféricas e edaficas que
prevalecem durante o crescimento da cultura
(EL-SHARKAWY & COCK, 1987b). Durante
um periodo de seca, a cultura reduz seu IAF,
produz folhas menores e em menor niimero, e
a retengdo das folhas ja expandidas aumenta
(ROSAS et al.,, 1976; COCK, 1979: CONNOR
& COCK, 1981; MEJIA De TAFUR, 1994:
MEJIA De TAFUR et al., 1997b). A redugao da
area foliar durante um periodo de seca pode
ser considerado como um mecanismo de
defesa da planta que diminui a perda de agua
por transpiragdo (CONNOR et al., 1981;
CONNOR & PALTA, 1981; EL-SHARKAWY &
COCK, 1987b). Contudo, uma reducéo do IAF
durante um periodo prolongado de seca
também reduz a taxa de crescimento da
cultura, sendo essa diminuigdo mais

pronunciada na parte aérea da planta (EL-
SHARKAWY & COCK, 1987b; MEJIA De
TAFUR, 1994; MEJIADe TAFUR et al., 1997Db).

Quando a época seca termina, a planta
comeca a se recuperar com rapidez e produz
novas folhas (rebrotes) as custas do amido das
raizes e caules; o IAF chega a superar o das
plantas que n&o haviam sofrido estresse
hidrico, e depois de um curto periodo de
recuperagao, o IAF comeca a decrescer
novamente; e a partir de entdo, a taxa de
acumulo de amido nas raizes aumenta (EL-
SHARKAWY & COCK, 1987b).

No entanto, em condi¢des de estresse o
mais importante ndo é uma alta taxa de
crescimento, e sim o uso mais eficiente da
agua disponivel para conseguir manter a
cultura, ja que as plantas para permanecer
ativas requerem um bom contetido interno de
agua.

POTENCIAL HIDRICO DAS FOLHAS

O potencial hidrico da folha é definido
como a energia potencial por unidade de
massa de agua, comparado & agua pura cujo
potencial € zero. Estudos realizados por
Connor e Palta (1981), Cock et al. (1985), EI-
Sharkawy et al. (1992b) e Mejia de Tafur (1994)
demonstraram que o potencial hidrico das
folhas de mandioca sofre pouca variagao com
0 estresse hidrico. A capacidade da mandioca
em manter seu potencial hidrico da folha se
deve, em parte, ao fechamento dos estématos
€, consequentemente, a uma consideravel
redugéo da condutancia estomatica, que reduz
a perda de agua (EL-SHARKAWY et al.,
1992a; 1992b).

CONSIDERACOES FINAIS

A cultura da mandioca apresenta
adaptagcado a diferentes condicdes
edafoclimaticas. Esse fato & atribuido ao bom
desempenho fotossintético e eficiéncia do uso
da agua mesmo em condigées adversas, e por
apresentar um periodo de repouso fisioldgico
como mecanismo de defesa da planta na
época em que as condicdes de temperatura e
precipitacdo nao sdo favoraveis ao
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crescimento e desenvolvimento. O
crescimento, o desenvolvimento e a
produtividade final da mandioca s&o afetados
pelas condicbes ambientais especificas
durante seu ciclo, principalmente pela
deficiéncia hidrica. Contudo, a planta tem
comportamento plastico de resposta ao
ambiente, com habilidade de manutengéo ou
reducéo de processos fisioldgicos chaves, pois
tem rapida resposta a mudancgas da umidade
relativa do ar, produz folhas para aumentar a
captacdo da energia luminosa ou induz o
repouso fisiolégico e remobilizagdo das
reservas da folha para as raizes tuberosas.
Todos estes fatores contribuem para o
bom desempenho da cultura mesmo em
ambientes que apresentam limitagbes
moderadas para o crescimento e
desenvolvimento das plantas.
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