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1. INTRODUÇÃO

O estudo das relações hídricas das plantas tem se tor-

nado um campo cada vez mais  desenvolvido e complexo e, a lite-

ratura científica sobre  a matéria, se  ampliado consideravelmen-

te em anos recentes. Esta evolução, claro  está, não é casual.

Ela decorre basicamente do amplo consenso sobre a  necessidade

de programar o uso dos recursos naturais, tentando maximizar a

eficiência de seu emprego em sistemas de produção  agrícola. A

produtividade  de tais sistemas está decisivamente ligada ao ma-

nejo racional dos  recursos  hídricos os quais estão distribuí-

dos em forma desigual na escala terrestre. O caso é particu-

larmente dramático  em regiões áridas ou semiáridas, onde a se-

ca é um problema endêmico. Também, em  regiões mais úmidas,

com uma maior quantidade  de precipitação anual, a distribuição

errática das chuvas pode causar sérios  problemas à agricultu-

ra.

O milho (Zea mays L.) é uma gramínea de grande impor-

tância agrícola. Em função dessa importância, tem sido inten-



samente estudada. Conhece-se mais da genética do milho do que

de  qualquer outra planta ou animal de interesse econômico (JU-

GENHEIMER,1976).   Em    adição, aspectos sanitários, fitotécnicos,

nutricionais e tecnológicos  do milho cobrem   uma significativa

parcela  da literatura agronômica mundial.

Com relação  ao campo das relações solo-planta-água, en-

contra-se  uma  certa  fragmentação do  conhecimento. Os  físicos

d o solo tem descrito as relações  hídricas entre solo e raízes

de milho, os fisiologistas tem estudado algumas respostas meta-

bólicas em ambientes controlados e, os fitotecnistas e climato-

logistas tem  se preocupado, principalmente, com o desenvolvi-

mento de correlações empíricas entre stress hídrico e rendimen-

to, evapotranspiração  e outros  parâmetros mensuráveis  em con-

ções  de campo.

Contudo, muito embora  um volume considerável de dados

tenha sido acumulado, é possível constatar uma carência  de cri-

térios adequados para a seleção de variedades de milho adapta-

das à produção em nichos ecológicos mais  extremos. A escolha

desses critérios pressupõe uma avaliação das respostas  metabó-

licas e fisiológicas operantes numa ampla faixa de stress hi-

drico, a determinação de  sua sensibilidade como indicadores, e

o nível de variação dessas respostas dentro do  material genéti-

co disponível.

No país, a necessidade  de desenvolvimento de tecnolo-

gia  para produção de milho em regiões com  deficiência  hídrica,

tem sido  destacada (MAGNAVACA, 1976). Esta proposta tecnológi-



ca inclui a obtenção  de plantas tolerantes e a adequação das

práticas de manejo que possibilitem a cultura do milho em áreas

deficitárias do ponto de vista de recursos hídricos (MAGNAVACA,

1976). Não obstante, é constatável  uma  carência significativa

de trabalhos nesta direção. Por exemplo, entre trinta e dois

trabalhos publicados na XXI Reunião Técnica Anual do Milho (1976),

o Autor foi incapaz de identificar qualquer referência à   rela-

ções hídricas  em milho, com a exceção citada acima.

Em atenção a estas considerações, é objetivo geral des-

te trabalho testar através de técnicas de laboratório  e casa

de vegetação,  o nível de expressão de algumas respostas ao stress

hídrico em três variedades de milho das quais não se conhecem

previamente dados específicos sobre adaptação a condições de

seca. Uma das variedades incluídas na comparação, Centralmex,

tem sido citada como possível  material básico para obtenção  de

plantas  tolerantes à seca (MAGNAVACA, 1976). Outra variedade,

Piranão,  tem respondido satisfatoriamente a  eleções para velo-

cidade de germinação e  tolerância à salinidade (MILLAN et al.,

1977a e b). Da  outra variedade incluída, o sintético IPEACS

III, tem-se referências da sua relativa estabilidade de produ-

ção em ambientes relativamente quentes (Von BULOW, 1977, comu-

nicação  pessoal).

Este trabalho, em particular, objetiva:

1. A comparação de três variedades de milho na fase

de germinação e crescimento  de plântula, na resposta a um nível

dado de stress  osmótico.



2. A comparação das três variedades numa fase interme-

diária do crescimento vegetativo (6-8 folhas), na resposta à des-

secação progressiva do solo.

3. A determinação da possível associação entre as res-

postas em ambos os estágios de crescimento.

4. Estabelecer  o  grau  de  sensibilidade  de  distintas

respostas  metabólicas  ao stress  híbrido na fase mais avançada de.

desenvolvimento (6-8 folhas).

5. A determinação do nível de diferença entre varieda-

des na resposta ao stress hídrico, e sua possíve1 conexão com a

resistência à  seca. Incluído neste objetivo, está  a  determina-

ção da factibilidade do uso de casa de vegetação como ambiente

apropriado ao estudo da expressão de tais diferenças.



II. REVISÃO DE LITERATURA

Aspectos  Gerais

Existe um amplo consenso, entre os interessados  nos

problemas de produtividade agrícola, de que, a disponibilidade

de água é o fator que limita em  maior  grau a produção  vegetal.

De fato, tem se assinalado que os déficits hídricos  estacionais

são a maior limitação climática ao crescimento de  pastagens com

plantas do grupo C4 em áreas tropicais e  subtropicais. (COO-

PER, 1970).

Esta afirmação, obviamente, não é somente aplicável

às pastagens. Os períodos de seca são o mais severo stress so-

bre a fotossíntese  em condições  de campo, para todas as cultu-

ras de grão (DILLEY et al., 1975).  Desde que o rendimento eco-

nômico de uma cultura representa uma fração particular da mate-

ria seca total produzida (DONALD, 1963),  e a  fotossíntese  de-

termina a produção de matéria seca, podem ser facilmente com

preensíveis  as implicações  da afirmação  anterior.



Em sua grande maioria, a produção de grão depende di-

retamente da chuva.   Entretanto, a produção  de grande parte  da

terra arável é severamente limitada por precipitação inadequa-

da e/ou pobremente distribuída  através da estação  de crescimen-

to (ARNON, 1975a). Nas regiões semiáridas  (aproximadamente 36%

das terras agrícolas do mundo, HURD, 1976), este problema é

particularmente dramático. Quanto mais seco é o clima, maior

a variabilidade das precipitações, de ta1 forma que anos de es-

cassa precipitação  podem se alternar com estações de  precipita-

ção acima da média, e as linhas divisórias entre árido, semiá-

rido e úmido podem mudar de ano para ano. (ARNON, 1975a)  WOLF

(1975) analisou a ocorrência de períodos secos dentro da esta-

ção de chuvas no Brasil Central. Observou que a  probabilidade

de ocorrência de um período seco  de pelo menos 14 dias sem chu-

vas significativas poderia ser de 50%, enquanto que para uma

boa distribuição é somente de 8%, isto é, uma duração de 8 dias

ou menos. Os solos predominantes na região (Latosolos verme-

lho-escuros, textura argilosa), apresentam uma capacidade de

armazenamento de água limitada (34 - 44 mm / 30 cm de profundi-

dade) (WOLF, 1975). Uma cultura  crescendo  a esta profundidade,

esgotará esta reserva em 6 ou 7 dias de alta  de demanda evapo-

rativa (6 mm/dia) (WOLF, 1975). Mesmo nos trópicos úmidos,  as

plantas podem sofrer breves períodos  de deficiência, devido  a

mudanças dinâmicas no ambiente energético (COSTER, 1927, cita

do por HSIAO et al., 1976a).

A conclusão básica é de  que, a produção agrícola em

regiões de seca freqüente, requer métodos e práticas capazes de



fornecer ou manter água  disponível em quantidade suficiente pa-

ra o crescimento vegetal (LARSON, 1975).

VIETS (1971) destaca que o controle efetivo da seca

poderia ser logrado pela seleção de culturas capazes de esca-

par ou resistir a períodos  de  umidade  insuficiente; utilização

de técnicas  de manejo do solo e culturas tendentes a incremen-

tar o armazenamento de  água do solo, ou de diminuir  sua  taxa

de uso; e,  o desenvolvimento de  métodos que reduzam a evapotrans-

piração.

As técnicas  de irrigação (e o manejo de solos e mi-

croclima) dispõem hoje  de um considerável corpo teórico práti-

co de conhecimentos (BIERHUIZEN, 1976). A  seleção de culturas

capazes de resistir à seca, não tem mostrado o mesmo  grau  de

avanço (HURD, 1976). Tem sido   postulado que o trabalho, rela-

tivamente escasso nesta área, está limitado pela falta de conhe-

cimento   das  respostas fisiológicas ao   stress   hídrico  (DONALD,

1963; SULLIVAN  e EASTIN, 1974; HURD, 1976). É possível verifi-

car, no entanto,  que os  fisiologistas tem detectado muitas res-

postas metabólicas à deficiência hídrica, e tem sido assinala-

do que, embora  ainda faltem respostas a muitas questões  fundamen-

tais, existe  suficiente informação  básica disponÍvel para  per-

mitir o  desenvolvimento de critérios  metabólicos realísticos

para seleção de plantas tolerantes ao stress (DILLEY et al., 1975).

O melhoramento para resistência à seca, envolve  a se-

leção por rendimento em ambientes dominados por deficiência hí-

drica (HURD, 1976). Desafortunadamente, muito  do trabalho  rea-



lizado não pode ser extrapolado, devido à forte interação geno-

tipo x ambiente (BOYER e McPHERSON,  1975).

O reconhecimento formal desta limitação, tem fomenta-

do o desenvolvimento  de técnicas de laboratório,  a maioria das

quais podem ser qualificadas de "empíricas"  (LEVITT, 1972).  Con-

trastando com  esta abordagem empírica, um novo enfoque tem si-

do aberto através de  estudos  tendentes a obter correlações en-

tre rendimento (produção de matéria seca)  e o nível de expres-

são de processos metabólicos.

O critério  prevalescente é de que, se  duas ou  mais

variedades mostram diferentes níveis  de expressão  para  um  mes-

mo evento metabólico, e se a tendência geral do processo é de-
 

crescer (ou aumentar) em  resposta  ao   stress aquela variedade

que apresenta menor taxa de decréscimo (ou maior incremento) po-

de ser vista como mais resistente (NEYRA, 1976, comunicação pes-

soal). Este critério não está livre de exceções, como alguns

dados recentes sobre acumulação de  prolina parecem demonstrar

(HANSON et al., 1977).

A nomenclatura relativa à expressão do  status híbri-

co em solo e planta tem sofrido  muitas modificações (SLAVÍK,

1974).

Nesta revisão, emprega-se a expressão:

H,O =
y + +

S P m

de KRAMER et al. (1966) (Citado por SLAVÍK, 1974).

Hz0  representa a energia livre total da água no sis-



tema. O sistema em questão pode ser uma célula, um tecido, es-

truturas sub-celulares ou  uma  camada de solo (SLAVÍL, 1974).

Quando aplicado a plantas, pode-se representar como? (potencial

da folha) ou Y (potencial da raiz) e quando aplicado no solo co-
mo    solo (LANGE et al., 1976).

O termo Ys é chamado potencial  osmótico, e  represen-

ta o  decréscimo  do  potencial hídrico total devido à pressão os-

mótica  das soluções  aquosas, seja no suco celular ou  na solução

do  solo (SLAVÍK,  1974). Potencial de pressão BP (ou  potencial

de turgência  T), representa o incremento em  potencial hídrico

total devido à  pressão hidrostática (SLAVIK,  1974). O potencial

mátrico (Y,), representa o componente da energia livre específi-

ca da água que está associado com o status  hídrico sobre os bor-

dos interfaciais, por exemplo, nas estruturas coloidais do cito-

plasma, estruturas micelares da parede celular  ou em sistemas

capilares ou  micro-capilares no solo (SLAVIK,  1974). Como pode

ser visto a partir da  equação anterior, o potencial hídrico  con-

siste de, ao  menos, três componentes independentes (SLAVÍK, 1974;

KRAMER, 1974 e LANGE et al., 1976).

Embora KRAMER (1974), tenha  apontado a aceitação  do

termo potencial hídrico  como um dos mais importantes avanços  no

campo das relações hídricas, algumas restrições  ao emprego des-

ta expressão  tem sido feitas  na literatura mais recente. Por um

lado,  DAINTY (1976) expressou dúvidas quanto à  validade  da sub-

divisão de YH 0 em parcelas   discretas;
2

e opinou que a partição

poderia ser tomada num sentido operacional, e não como uma re-

presentação real das  distintas  parcelas  contribuintes  ao 



potencial hídrico total.  A equação expressa a contribuição em

termos aditivos o qual é muito improvável (DAINTY, 1976). Em par-

ticular, se os efeitos "osmóticos" e "mátricos" são definidos

em função do tamanho das partículas envolvidas, a separação po-

de ser totalmente artificial (DAINTY, 1976). Talvez seja por

esta razão que, na prática, ambos os componentes  (Ψ s aYm)sâo 5

avaliados conjuntamente, e a equação de  partição se transforma

em : y&0 =Ψ + Yn,; onde YnP 
é explicitamente a somatória do

potencial mátrico e o  potencial  osmótico (ALLAWAY e MILYHORPE,

1976). A questão subjacente é que, do ponto de vista termodinâ-

mico, o potencial químico da água é determinado inequivocamente

pela entalpia livre por unidade molar de água (SLAVIK, 1974), e

o uso de equação geral supõe uma contribuição entálpica e uma

contribuição entrópica, largamente  representada  pelo   potencial

osmótico  (DAINTY, 1976).

Baseados em  considerações diferentes, HSIAO  et al.,

(1976a e b) tem criticado o emprego da expressão  YHZo como in-

dicador de status hídrico. Eles tem  enfatizado a importância

da osmorregulação,  isto é, a possibilidade de ajuste  do valor

do potencial hídrico interno através  de variações no nível de

ly,.
O uso da redução em YHZo como indicador de status hídrico,

assume, implicitamente, uma virtual ausência de ajustamento os-

mótico (HSIAO et al., 1976a). Mais precisamente, existe evidên-

cia de que os distintos processos de fluxo, tanto de  água  quan-

to metabólicos, podem responder ao efeito de  componentes indi-

viduais tais como Ψ
P
ouYs melhor  que a uma redução global em

ΨH2O (DAINTY, 1976; HSIAO et  al., 1976a; CRAM, 1976). HSIAO  et



al.(1976a e b) indicaram que, por esta razão, um melhor indica-

dor do status hídrico poderia ser Yp ou ainda o conteúdo hídri-

co relativo.   Com relação a este último termo, ele tem sido usa-

do freqüentemente como uma medida de conteúdo hídrico, e é aná-

logo ao termo déficit de saturação de  água, já que ambos são

expressos sobre uma base de conteúdo  hídrico em condições de

turgência total (CASTSKY, 1974).

Em atenção a estas considerações, no  presente traba-

lho  usou-se o conteúdo hídrico relativo (C.H.R.) como  indicador

do status hídrico foliar.

Finalmente, torna-se  necessário   esclarecer  o termo

stress largamente empregado neste trabalho.  Ele é usado no sen-

tido definido por LEVITT (1972),  significando "qualquer  fator

ambiental potencialmente  desfavorável para um  organismo vivo".

Por extensão, pode-se  falar de uma resistência ao stress enten-

dendo-se por tal, a habilidade de uma planta para sobreviver ao

fator desfavorável.

Por analogia com sistemas físicos, LEVITT (1972) ex-

pressou a magnitude de um stress atuando sobre um corpo, em ter-

mos de força  por unidade  de superfície (pressão). Quando um

corpo está submetido a um stress (pressão), encontra-se em  es-

tado de strain (tensão). Em sistemas  puramente físicos, a mag-

nitude do strain pode ser  avaliada por  mudanças dimensionais

(longitude ou volume) do  corpo. Acima de  um  ponto, específico

para cada corpo, uma tensão pode se tornar  completamente irre-

versível (tensão plástica). Debaixo desse ponto, a  tensão po-



de ser reversível (tensão elástica). Ao extrapolar a concei-

tuação para sistemas biológicos, LEVITT (1972), destaca dois

pontos de diferença: 1) as plantas são capazes de erigir barrei-

ras entre sua matéria viva e o stress ambiental; 2) O termo

stress, em biologia, tem sempre uma possível conotação de in-

júria, portanto, um stress  biológico, pode  ser  definido   como

qualquer fator ambiental  potencialmente capaz de produzir uma

tensão injuriosa em organismos vivos.

Respostas a déficits hídricos

Uma volumosa literatura sobre  respostas vegetais ao

stress hídrico tem sido  publicada  nos útimos anos.  Dois volu-

mes da  série editada  por KOZLOWSKI (1972, 1976) cobrem  particu-

larmente aspectos relativos a  respostas metabólicas. LEVITT

1972) escreveu  uma extensa monografia, muito freqüentemente ci-

tada. Outras contribuições tem  sido feitas por SLATYER (1969);

HSIAO (1973); HSIAO e ACEVEDO (1974); HSIAO et al.(1976 a  e b),

SULLIVAN e EASTIN (1974) e BOYER e McPHERSON (1975),  sendo es-

ta última  dedicada a  cereais. Também pertinentes ao estudo da

deficiência hídrica, são  as revisões de HEBER e SANTARIUS (1976)

sobre congelamento e de KYLIN e QUATRANO (1975) sobre  aspectos

metabólicos e bioquímicos da  tolerância a sais.  É realístico

assumir que, na atualidade, pelo menos três  novas publicações

neste campo, estão aparecendo diariamente (LANGE et al., 1976).

As razões para esta profusão  de literatura são aparen-

tes se se considerar o número imenso de lugares no complexo ve-



getal onde a água desempenha um papel crucial, desde a fotólise

da água na fotossíntese, até ligações hidrofóbicas em macromole-

culas, e a manutenção da forma em  tecidos não lenhosos (HSIAO,

1973). Em conseqüência, a maioria dos processos  e parâmetros

vegetais podem ser modificados por um déficit hídrico severo e

bastante prolongado (HSIAO e ACEVEDO, 1974). Isto torna de pou-

ca utilidade catalogar todas as mudanças metabólicas e fisioló-

cas observadas sob stress (HSIAO e  ACEVEDO, 1974). Mais infor-

mativo resulta diferenciar os vários processos em termos de sen-

sibilidade ao stress e determinar a seqüência de eventos desenca-

deados a partir do começo do stress (HSIAO e ACEVEDO, 1974).

A planta, sendo um organismo altamente integrado, com

numerosos controles, exibe extensivas alterações secundárias e

terciárias, em adição aos efeitos primários, se o stress é impos-

to por um lapso apreciável  (HSIAO, 1973). As causas  primárias

do déficit hídrico são menos conhecidas do que  estas  alterações

secundárias (LEVITT, 1972).

Natureza das Respostas

Recentemente, LANGE et al. (1976) colocaram a seguinte

te questão: "Quais são os sintomas primários do stress hídrico

nas plantas? São eles de natureza  mecânica, devido a uma perda

de turgência e a mudanças  espaciais na posição dos compartimen-

tos, ou são, primariamente, de  natureza química, devido a altas

concentrações iônicas ou mudanças nas relações hormonais"?

De acordo  com a resposta a esta questão básica, duas
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podem ser destacadas. De um lado, estão  aqueles que admitem um

efeito específico da deficiência hídrica sobre a turgência celu-

lar (LEVITT, 1972; HSIAO, 1973;  BOYER, 1976; CRAM, 1976) condu-

zindo as alteraçoes metabólicas. Tais alterações são vistas co-

mo respostas regulatórias antes que  como  sintomas  de injúria

(HSIAO, 1973).

Por outro lado, ITAI e BENZIONI (1976) expressam dúvi-

das sobre essa visão, e postulam um conceito mais geral (o qual

exclui efeitos especiais de qualquer tipo de stress), no qual

os efeitos primários podem ser explicados através de modifica-

ções no balanço hormonal.

HSIAO (1973)  examinou  as  seguintes possibilidades co-

mo possíveis  razões primárias:

1) Redução no potencial químico (Ψ) ou atividade da

água. 2) Redução na pressão de turgência celular. 3) Efeitos

de concentração  molecular por perda de água. 4) Alterações  das

relações  espaciais no plasmalema, onoplasto e membranas de or-

ganelas por mudanças de volume. 5) As macromoléculas podem ser

afetadas através da remoção da água de hidratação ou através da

modificação da estrutura da água adjacente.  A seguir, estas al-

ternativas, serão  revisadas brevemente.

Para a  alternativa 1; HSIAO (1973) calculou que, as

diferenças em atividades da água, deveriam ser de  apenas 3-4%,

a ZOQC,  para valores de \y compreendidos entre -10 e -30 bars.

Concluiu que, as explicações para os efeitos metabólicos   basea-
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dos em atividades reduzidas de água, limitando reações hidrolí-

ticas, são aparentemente insustentáveis. Para a alternativa 2,

HSIAO destacou que, embora existam poucos estudos,  a evidência

indica que a estrutura  de muitas macromoléculas biológicas não

parece ser alterada por efeitos de incrementos, de poucos bars de

pressão. Entretanto, permanece como possibilidade que  a turgên-

cia (ou mais propriamente, o componente yp)  seja o sinal primá-

rio de um sistema de feedback tendente a regular ao núme-

ro de partículas osmoticamente ativas, e por esta via, o volu-

me citoplasmático (CRAM, 1976). O volume citoplasmático pode-

ria ser mantido constante a partir de um sinal de Y P que afeta-

ria o transporte de sais ou a produção de substâncias orgânicas

como por exemplo, prolina (CHU et al., 1976a; CRAM, 1976). Se

isto for assim, um aumento na pressão de turgência poderia con-

duzir a alterações metabólicas que operassem como respostas os-

moregulatórias, ao menos a níveis de stress moderado  (HSIAO  et

al., 1976a).

BARLOW et al.(1976b) observaram que após 3 horas  de

stress osmótico (carbowax 6000), plantas de milho exibiram uma

drástica queda na elongação foliar e Y p. No mesmo período, a

concentração de ATP foi reduzida a 40%. Estes autores postula-

ram que a queda no nível do ATP  poderia ser uma explicação  "à

intrigante questão de como uma pequena redução numa força físi-

ca pode causar alterações metabólicas tão marcantes".   Eles lem-

braram que, o nível de ATP, é o modulador universal da  ativida-

de metabólica e do crescimcnto, e como tal, se constitui em um

pré-requisito comum a todas as vias biossintéticas dentro da célula.
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HSIAO (1973) calculou que, uma redução em conteúdo  hí-

drico relativo de 95 para 80%, corresponde a uma redução de 16%

no  volume  celular ou  um incremento de aproximadamente 19% em con-

centração. Então,  os  efeitos  de  concentração (possibilidade 3)

podem ser operativos, provavelmente, só se  as reações químicas

envolvidas são catalizadas por enzimas alostéricas extremadamen-

te sensíveis  a pequenas alterações  na  concentração  de  efetores

específicos. A enzimal  - pirrolino - 5 - carboxilato- deshidrogena-

se, que atua na passagem de prolina para  glutamato foi extraída

de cevada (Hordeum  vulgare) por BOGGES et al. (1975). Estes au-

tores demonstraram que sua atividade in vitro foi inibida  por

NaCl, e especularam que esta inibição poderia favorecer a acumu-

lação de prolina in vivo. Em oposição, CHU et al.(1976b), tam-

bém trabalhando com plantas de cevada, observaram que Na+, K+ ,

e S04= aparentemente inibem a acumulação de prolina, enquanto que

Mg++ e provavelmente Ca++  tendem a promovê-la. Contudo, a maio-

ria de evidências indicam  que os  sistemas  enzimáticos, perse, são

relativamente insensíveis a incrementos moderados  na concentra-

ção salina do meio. KYLIN  e QUATRANO (1975) assinalaram  que,

nos casos em que enzimas provenientes de plantas glicofitas   e

de halofitas foram testadas para resistência à  salinidade, in

vitro, não mostraram, em geral, grandes    diferenças.  HSIAO (1973)

também lembrou, que na prática  bioquímica corrente de desnatura-

lização  de  proteínas com o emprego de uréia, tem que  ser usada

uma concentração muito alta (6 a 8 M).

Discutindo o assunto, HSIAO (1973) conclui que não
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existem evidências  para  admitir que uma mudança no volume de or-

ganelas e membranas seja a razão primária dos efeitos do stress

hídrico  (possibilidade 4)levando em consideração a natureza não

estática  das membranas. Assumindo uma perda de água  de 20% do

protoplasma de uma  célula  túrgida esférica,  o decréscimo  na  área

superficial  do plasmalema  seria  de aproximadamente 14% e o de-

créscimo em dimensão linear, 7%. HSIAO (1973) destacou  que, tais

mudanças ocorrem rotineira e freqüentemente durante a vida da

célula, independente de situações de stress.   É interessante des-

tacar  o fato  de que as conceituações  de  HSIAO (1973) em geral,

são aplicadas a casos  de stress leves a moderados.

Em casos de stress mais severo (redução em C.H.R. maior

que 20% segundo HSIAO, 1973), existem  evidências de danificação

estrutural de organelas. Usando duas espécies de algodão, G.

hirsutum e G. anomalum, a primeira sensível e a  segunda resis-

tente à seca, VIEIRA DA SILVA (1976)  demonstrou que  as diferen-

ças entre  ambas  poderiam ser correlacionadas com sua resistência

relativa à solubilização  de enzimas hidrolíticas  ligadas a mem-

branas,  principalmente  fosfatase   ácida,  ribonuclease   ácida,

fructofuranosidase, α  e  β amilases e lipases  ácida  e alcalina.

Em conseqüência, postulou que o stress hídrico resulta, em espé-

cies sensíveis, em uma disrupção de compartimentalização das cé-

lulas  foliares. Hidrolases   ácidas  liberadas  nestas  condições

(a partir de lissosomos) poderiam explicar a  maioria dos efei-

tos metabólicos observados.

A última das possibilidades discutidas  por HSIAO (1973)

diz  respeito a possíveis efeitos da  modificação  estrutural da
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água adjacente às macromoléculas. Esta água, freqüentemente de-

signada como bound water é normalmente expressa através do con-

ceito de potencial métrico (Ψ) (HSIAO, 1973; SLAVIK, 1974). du-

rante muito tempo foi especulado que, maior parte da água em so-

luções concentradas de macromoléculas (ou na própria célula), es-

tá fortemente imobilizada, numa estrutura conhecida como icelike

(HSIAO, 1973). Avaliando a natureza da informação disponível

sobre este tópico, este autor qualificou-a de "confusa", mas sali-

entou que esta situação não era surpreendente, citando a opinião

de FRANK (1970) de que o próprio modelo estrutural da água pura

não está ainda definitivamente estabelecido, sendo sujeito a mu-

dança sem prévio aviso. Contudo, a maioria de evidências dispo-

níveis  em plantas, contraria a hipótese  do icelike, e portanto

a idéia, de que o stress hídrico  afete a funcionalidade macromo-

lecular através desta estrutura especial da água torna-se discu-

tível (HSIAO, 1973). Após o exame de possibilidades, HSIAO (1973)

favoreceu a alternativa 2, concluindo que, o mais factível, é

que a deficiência hídrica induza uma redução da turgência celu-

lar, a qual causa pela sua vez, um retardamento do crescimento,

conduzindo às alterações metabólicas  subseqüentes.

ITAI e BENZIONI (1976),  que tem trabalhado principal-

mente com respostas hormonais à deficiência  hídrica, questionam,

como já foi salientado, o ponto de vista de HSIAO (1973). A ob-

jeção principal é que a ênfase em turgência separa as respostas

operativas em caso de stress hídrico de outros tipos  de stress

tais como calor, salinidade, carências nutricionais ou toxidez

por boro, os quais causam respostas metabólicas  similares, e on-
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de a turgência permanece  inalterada. Entretanto, todos estes

tipos de stresses  causam mudanças hormonais características,  e

outros tipos de sintomas similares à deficiência hídrica.   Espe-

cificamente, estes autores constataram que: 1)A deficiência hí-

drica causa alterações  hormonais no nível de ácido abcísico

(ABA) e citokininas (CK), conhecidos reguladores do crescimen-

to; 2) Estas mudanças, nas relações hormonais podem modificar

as características das membranas celulares, tais como a permea-

bilidade para  água e solutos; 3) A modificação nas característi-

cas das membranas pode causar fechamento estomático,   mudanças

nos pools metabólicos  e  na  atividade de  enzimas ligadas a mem-

branas, facilitando  os  processos  de degradação e retardando os

processos sintéticos; 4) O stress pode causar algumas  modifica-

ções de caracter irreversível,  como indução de floração e senes-

cência as quais operam sob regulação  hormonal.

Pode ser concluído  que, é difícil, no estado atual de

conhecimentos, estabelecer relações  causais definitivas entre

deficiência hídrica  e respostas metabólicas. Isto é decorrente 

de dificuldades várias, operando a distintos níveis: 1) Intensi-

dade e duração do stress imposto. A níveis  leves  ou  moderados

as respostas parecem ser regulatórias  (HSIAO, 1973)(tensão elás-

tica, na terminologia de LEVITT, 1972). A  níveis mais severos

do stress a própria integridade das  membranas parece ser afeta-

da (tensão plástica, segundo  LEVITT, 1972). Distintos autores

têm trabalhado em faixas diferentes, induzindo stress por méto-

dos diversos (LANGE et al., 1976); 2)A manutenção de turgência

celular é um pré-requisito para o crescimento (HSIAO, 1973). Os
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efeitos secundários poderiam  ser devido a um retardamento do

crescimento, induzido por quedas em Ψ . Entretanto, as
P 

respos-

tas específicas observadas sob deficiência hídrica podem ser

determinadas por um sistema mais geral de resposta (dependente

de hormônios), operativo em amplas faixas  de stress ambiental.

3) A aceitação do item anterior  divide a opinião dos  autores,

e introduz diferenças bastante radicais quanto às hipóteses glo-

bais de interpretação.

Metabolismo de Nitrogênio

N-Proteico

O teor de proteína em tecidos submetidos  a deficiên-

cia hídrica é normalmente reduzido, embora por vezes, tenham-

se encontrado incrementos (CHEN et al., 1964; RENA e MASCIOTTI,

1976). Já em 1926, MOTHES (citado por RICHARDS e WADLEIGH,

1952) sugeriu, que a injúria causada por s t r e s s não era devida

somente à remoção de água, mas também, a uma perda hidrolítica

de proteínas.

Para GATES (1964), muitos dos postulados sobre proteó-

lise, poderiam estar sujeitos a revisão. Segundo este autor,

isto é devido ao fato de que a síntese proteica pode estar in-

terrompida em plantas dessecadas, mas não nos controles, dando,

portanto, a impressão de que, uma atividade proteolítica tem

se processado nas plantas sob stress.  HSIAO (1970) obteve evi-

dência para a hipótese de GATES (1964).  Trabalhando com plân-
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tulas de milho, demonstrou a existência de uma mudança das for-

mas poliméricas (sinteticamente ativas) de ribossomos para as

monoméricas (inativas), dentro de um período de 30 minutos após

a indução do stress. Seus resultados foram confirmados por Mo-

RILLA et al. (1973).

ITAÍ e BENZIONI (1976) revisaram resultados indican-

do que a biossíntese  proteica parece ser retardada por ABA, ci-

tokinina tem aparentemente o efeito oposto.  É  sabido que ABA

acumula a níveis dramáticos como resposta ao stress hídrico

(HSIAO, 1973).

ARAD e RICHMOND (1976) concluíram que, ambos  os hor-

mônios podem afetar a biossíntese  proteica  de maneira indireta,

através de seu efeito sobre o conteúdo hídrico. Estes autores

encontraram também uma correlação  linear direta entre o   défi-

cit de saturação  de água (ou Yf) e o nível de atividade de ri-

bonucleases e proteases, em plantas de cevada submetidas a

stress osmótico.

HSIAO (1973), argüiu contra a evidência do envolvi-

mento de ambos os fatores, ribonuclease e citokinina.   Na sua

conceituação, a biossíntese proteica é  alterada     estritamente

ao nível translacional, e não por restrição de biossíntese (ou

hidrólise incrementada) de mRNA. MORILLA et a1. (1973) também

observaram que, a redução em polirribossomos não pareceu estar

associada com mudanças na atividade da ribonuclease.

A níveis severos de stress, a atividade  proteolítica

pode ser incrementada (VIEIRA DA SILVA, 1976). TODD (1972), co-
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municou que,  proteases de folhas destacadas de tabaco e intac-

tas de trigo incrementaram seu nível de atividade em resposta

à níveis crescentes de deficiência hídrica. MOTES (1928, cita-

do por RICHARDS e  WADLEIGH, 1952) observou uma associação entre

proteólise e folhas em murchamento as quais exibiram senescên-

cia após rehidratação. Senescência  é uma resposta induzida por

stress hídrico (ITAÍ e  BENZIONI, 1976). A despeito do  muito

que é conhecido sobre a fisiologia da senescência, seu signi-

cado funcional não é claro.   Não é sabido se a senescência re-

presenta um mecanismo pelo qual as plantas reduzem a sua super-

fície transpirante, ou se é um processo que reflete um sacrifí-

cio de carbohidratos e compostos nitrogenados das folhas senes-

centes em favor da manutenção de pontos de crescimento   (BOYER

e McPHERSON, 1975). A senescência pode conduzir a uma impor-

tante perda de N-foliar (HANSON et al., 1977).

Aminoácidos

A deficiência hídrica promove uma acumulação de ami-

noácidos (NAYLOR, 1972, HSIAO, 1973).  Amidas também tendem a

incrementar (KEMBLE e MacPHERSON, 1954; CHEN et al., 1964).

A acumulação de aminoácidos reflete o fato de que a

biossíntese proteica é inibida (SLATTER, 1969 HSIAO, 1973) ou

a proteólise é incrementada (LEVITT, 1972; NAYLOR, 1972).

Examinando a composição do pool acumulado, um aspec-

to marcante é o acúmulo de prolina, o qual foi observado pela

primeira vez por KEMBLE e MacPHERSON (1954). Posteriormente, mui-
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tos autores observaram incrementos tão elevados que, em alguns

casos, podem atingir até 1% da matéria seca total da folha (HSI-

AO, 1973).

Os acúmulos de prolina são originados  por biossínte-

se de novo (STEWART et al., 1966), usando glutamato ou ceto-

glutarato como precursor. O acúmulo parece ser devido a uma

supressão dos mecanismos normais  de feedback que regulam  sua

síntese  em  folhas  túrgidas  (BOGGES et al., 1976), e  somente

tem lugar se os tecidos apresentam  níveis adequados de  car-

bohidratos (STEWART et al., 1966).

Outra linha de evidência tende a mostrar a acumula-

ção de prolina como uma resposta secundária, mediada por níveis

endógenos incrementados de ABA (ITAÍ e BENZIONI, 1976). HUBBER

(1974, citado por CHU et al., 1976b), observou que ABA promo-

veu, in vitro, a atividade da enzima h' -pirroline -5- carboxila-

to-redutase, e sugeriu que a biossíntese resultante poderia ex-

plicar sua acumulação in vivo.

É de destacar que, semelhante a outras alterações me-

tabólicas que se verificam sob stress hídrico, a acumulação de

prolina não parece ser uma  característica  específica desse ti-

po de stress. Têm sido detectadas acumulações  de prolina em

resposta a elevada temperatura, (CHU et al., 1974),  e salinida-

de (KYLIN e QUATRANO, 1975; CRAM, 1976; CHU et al., 1976a) e

baixa temperatura (DRAPER, 1975, HEBER e SANTARIUS, 1976). Fo-

ram registrados incrementos em prolina em distintos gêneros de

bactérias não halofílicas, crescendo em um meio de muito baixa
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atividade de água (0,93-0,86) (MEASURES, 1975). Uma espécie de

camarão (Penaeus stylirostus) mostrou uma correlação positiva

entre o nível de prolina no abdome e o nível  de salinidade do

meio (COBB III et al, 1975). Todos estes resultados têm sido

interpretados como indicações de que a prolina pode funcionar

como um metabólito ligado a processos de osmorregulação no ca-

so de sistemas biológicos, que normalmente se desenvolvem em ha-

bitats salinos. A acumulação de prolina pode ser vantajosa nes-

tas condições, porque não requer a acumulação de um cátion neu-

tralizante (MEASURES, 1975).

Em adição  a esta função fisiolóica,  tem se postula

do que, prolina poderia funcionar como um metabolito de bloqueio

de níveis tóxicos  de amônia  (KEMBLE e MacPHERSON, l954;  PARKER,

1972; LEVITT, 1972), um protetor contra danificação de membra-

nas (DRAPER, 1975), ou como um sustrato respiratório (via oxi-

dação e glutamato) e fonte de N para biossíntese após o stress

(SINGH et al.,1973; BLUM e EBERCON, 1976), embora nenhuma des-

tas especulações  tenha  o  suporte de  dados inequívocos   (HANSON

et al., 1977).

A despeito dos altos níveis de acumulacão, prolina

não parece ser um indicador sensível de deficiência hídrica

(HSIAO,   1973). O modelo típico de acumulação é  exponencial (Mc

MICHEL e ELMORE, 1977) e prolina não se acumula em soja até va-

lores de Yf em torno de -20 bars (WALDREN e TEARE, 1974). Nes-

tas   condições, as plantas mostram sintomas de  severo murchamen-

to. Neste mesmo experimento, os autores observaram que o fecha-

mento estomático. ocorreu por volta de Yf = -15 bars, precedendo,
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obviamente, a acumulação de prolina.

Não é sabido se a acumulação de prolina é de valor

adaptativo, como parte de uma  estratégia tendente a resistir

aos efeitos da dessecação (HANSON et al., 1977), mas alguns re-

sultados têm mostrado  uma correlação entre resistência à seca

e acumulação de prolina. Este aspecto será  revisado posterior-

mente.

Redução de Nitrato

Nitrato é a forma mais comum de nitrogênio disponí-

vel às  plantas (EILRICH e HAGEMAN, 1973). Uma vez  absorvido

pela planta, o nitrato deve ser reduzido à forma amoniacal, an-

tes de ser incorporado a aminoácidos, os quais por sua vez são

utilizados em biossíntese proteica (EILRICH e HAGEMAN, 1973). O

passo limitante da redução do nitrato é a atividade da enzima

Nitrato-reductase (NRase), que é sustrato-induzível (MORILLA  et

al., 1973). Isto implica que uma  série  de etapas acopladas 

absorção, redução, assimilação e translocação tem que ser ope-

rativas para que o nitrato seja  incorporado aos  tecidos  das

plantas. Existe um conhecimento amplo de cada um desses pro-

cessos e a 1iteratura pertinente foi revisada recentemente por

FERNANDES (1977). Menos freqüente é a  medição dos efeitos do

stress hídrico sobre tais processos.

O teor de nitrato tem mostrado tendências variáveis,

quando dosado em tecidos foliares submetidos a dessecação. Ní-
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veis variáveis  e acumulação  foram observados em  trigo (PLAUT,

1973). Em milho, MATTAS e PAULL (1965) encontraram também ní-

veis elevados, mas MORILLA et al.(1973) observaram reduções de

nitrato foliar. HUFFAKER et al. (1970) observaram que, plantas

de cevada, após 4 dias de stress hídrico, tinham 24,6%  menos

nitrato que as normalmente irrigadas.
 

A atividade da NRase é extremadamente sensível a pe-

quenas reduções no conteúdo hídrico das folhas. HUFFAKER et al.

(1970) observaram uma redução de 50% em atividade, após três

dias de supressão da irrigação. Neste mesmo experimento, Nitri-

to-reductase pareceu menos sensível, já que a redução de ativi-

dade, nas mesmas condições,  foi de 20%. Nos experimentos de

MORILLA et al. (1973); folhas de milho, a valores de Yf de -13

bars, mostraram uma redução de atividade de 75%. BARDZIK  et al.

(1971) trabalhando com plântulas de milho, observaram que a uma

redução de 50% na atividade da NRase correspondeu um déficit

hídrico  foliar de 10%.

Poder-se-ia pensar que, ao menos em casos em que exis-

te redução do nitrato foliar, a atividade da NRase poderia ser

limitada por esta causa (MORILLA et al., 1973), visto que a en-

zima é sustrato-induzível.

Existem, contudo, evidências de que, o decréscimo em

atividade é o resultado direto de inibição da biossíntese. pro-

teica. Nitrato  reductase é uma enzima de rápido turnover,  com

uma curta vida média (HUFFAKER e PETERSON, 1974). A capacidade

de indução de NRase por nitrato foi correlacionada com o  nível
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de polirribossomos citoplasmáticos  sob  variadas condições expe-

rimentais (TRAVIS et al., 1970).  Isto poderia ser ligado  à de-

mostração  por HSIAO (1970) de que o stress hídrico causa mu-

dança  das  formas  poliméricas de ribossomos para as formas mono-

méricas, e também com os resultados de MORILLA et al. (1973).- -

Estes autores  verificaram  que, após a rehidratação de

seu material experimental,   tanto o conteúo de  polirribossomos

quanto a atividade de NRase recuperaram-se aos níveis  de pré- 

stress. No entanto, o incremento em polirribossomos precedeu a

recuperação da atividade da NRase.   Tal recuperação (NRase) foi

inibida quando ciclohexamide foi adicionado ao meio de  cresci-

mento.  Concluíram  então que a recuperação de atividade de NRa-

se, aparentemente, foi devida a síntese de novo de polirribosso-

mos.

Muito do interesse na atividade desta enzima é decor-

rente dos trabalhos do grupo de HAGEMAN (CROY e HAGEMAN, 1970;

DECKARD et al., 1973; EILRICH e HAGEMAN, 1973) que encontraram

correlações  entre o nível  de atividade da enzima e o  rendimen-

to de matéria seca e  proteína em  milho e trigo. A utilização

de NRase como indicador metabólico  de  resistência à seca será

posteriormente discutida.
 

Metabolismo de Carbohidratos 

Fotossíntese

Em primeira aproximação  o metabolismo de carbohidra-

tos é afetado por deficiência hídrica ao nível do sistema de pro-
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dução de fotossintatos. Parecem existir efeitos diretos e indi-

retos  sobre fotossíntese e sobre numerosos  processos e componen-

relacionados (SLATYER, 1969).

É pertinente a transcrição dos princípios gerais dedu-

zidos por BOYER (1976) após uma extensa revisão de literatura:

1. Quando o dessecamento é muito severo, a fotossínte-

se pode ser tão afetada; que a fixação  líquida de CO2 pode ces-

sar completamente.

2.  Parte da limitação fotossintética pode ser causada

por redução em crescimento foliar ou por senescência, e  parte

pode ser causada por inibição da atividade fotossintética  nas

folhas.  Os efeitos sobre a área foliar resultam, primariamente,

de uma redução em turgência.  A inibição de  atividade fotossin-

tética resulta do fechamento estomático ou, mais diretamente, de

alterações  na atividade (ou estrutura) dos cloroplastos.

3. Reduções em fotossíntese, induzidas por stress hí-

drico,  não somente decrescem a matéria seca total da planta, mas

também limitam a produção  de grãos.

Em princípio, um incremento na respiração ou na fotor-

respiração poderiam explicar as reduções na taxa líquida de fo-

tossíntese  durante a dessecação  (BOYER, 1976).

RICHARDS e WADLEIGH (1952) concluíram, a partir dos da-

dos disponíveis até então, que os decréscimos em fotossíntese

poderiam ser atribuídos a incrementos na respiração. Não es-
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tá excluída a possibilidade de que a níveis leves de desseca-

ção, a respiração possa aumentar, dependendo da espécie (BOYER,

1976), embora muitos dos dados iniciais devam ser reavaliados,

em virtude do fracasso  de muitos pesquisadores em separar res-

piração de fotorrespiração, naquelas espécies onde este último

processo é evidente (SLATYER, 1969).

A fotorrespiração  também  é inibida pela ação da defi-

ciência hídrica (BOYER e McPHERSON, 1975; VIEIRA DA SILVA,1976)

e, em folhas de girassol,  mostra uma pendente mais pronunciada

que a respiração  (BOYER, 1976).

LUDLOW (1976) destacou, depois de analisar dados de

varias fontes, que as respostas de troca  de CO2 e expansão fo-

liar a déficits hídricos  de muitas gramíneas do grupo C4, não

diferem grandemente de uma ampla gama de plantas do grupo C3

lenhosas e herbáceas. Ambos os grupos, por sua vez, diferem

amplamente de plantas adaptadas a  zonas  áridas ou semiáridas

independentemente de que elas sejam dos grupos Cg ou C4. A con-

clusão deste autor, é que o mecanismo do grupo C4 não parece

estar associado a respostas à deficiência hídrica.  Como  grupo,

as plantas C4 não podem sobreviver por muito tempo a potenciais

hídricos muito reduzidos  quando o suprimento de água às raízes

é limitado  (HSIAO e ACEVEDO, 1974). 0 único mecanismo fotossín-

tético associado a economia hídrica  (e portanto  a resistência

à seca) é o exibido pelas plantas suculentas (HSIAO e ACEVEDO,

1974). Pela restrição da abertura estomática à noite, as plan-

tas possuindo  metabolismo CAM  mantém o uso de água no mínimo
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e,  entretanto,  sacrificam somente uma parte de sua taxa de fo-

tossíntese (HSIAO e ACEVEDO, 1974). Contudo, muitas plantas do

C4 são mais eficientes no uso de água que as do grupo C3 (HSIAO

e ACEVEDO, 1974),  embora isto, provavelmente,  seja  decorrente

de taxas de fotossíntese mais elevadas, e não de taxas de  trans-

piração mais reduzidas (LUDLOW, 1976). Concebivelmente, a ma-

nutenção de uma alta  atividade de PEP-carboxilase  em células

mesofílicas  de folhas de plantas C4, pode funcionar no sentido

de recuperar o CO2 fotorrespirado, evitando seu escape à atmos-

fera (KLUGE, 1976). Irregularidade no suprimento de COz,  como

poderiam acontecer durante um stress hídrico intermitente, po-

deriam ser tamponados por reservatórios  de CO2  sob a forma de

ácidos C4, numa forma similar, embora em escala menor, à  acumu-

lação de malato no metabolismo CAM (KLUGE, 1976).

Nos experimentos de  HUFFAKER et al.(1970) com cevada,

foi constatado que, após 3 dias de deficiência hídrica modera-

da, PEP-carboxilase foi  afetada, embora não muito marcadamente

(10% de decréscimo), mas nenhuma mudança em atividade foi cons-

tatada na Ribulose-1,5-diP-carboxilase.

Carbohidratos Não Estruturais

Sob condições onde a  umidade do  solo é o  principal

fator controlando o crescimento, poderia ser esperada uma rela-

ção inversa entre taxa de crescimento e  carbohidratos solúveis,

se processos, tais como divisão e expansão celular, são afeta

dos em maior grau que a fixação de CO2  (BROWN e BLASER, 1970).
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BARLOW et al.(1976a) verificaram que, após 6 horas de stress

moderado, a taxa de fotossíntese  em plantas de milho decresceu

46%,  enquanto que, os níveis de fotossintatos nas mesmas folhas

foram 28% superiores aos do controle. Neste experimento, foi

observado que o alongamento foliar caiu a zero quando Yf aproxi-

mou-se a -6 bars, enquanto que a fotossíntese não  foi signifi-

cativamente afetada até valores de -12 bars. Estes autores con-

cluíram que, provavelmente, o tamanho reduzido da  área foliar

(depósito de fotossintatos), resultado da cessação  do  alongamento

poderia conduzir a uma inibição por feedback de  fotossíntese.

As evidências de  um mecanismo deste tipo foram revisados por

NEALES e INCOLL (1968, citados por BARLOW et al., 1976b) os  quais

concluíram que, a hipótese tem uma  bem fundada base fisiológi-

ca, mas sofre de falta de dados bioquímicos  para a validez.

O desaparecimento de amido em plantas sob deficiência

hídrica, tem sido observado muito freqüentemente. RICHARDS e

WADLEIGH (1952) citam resultados de ROSA (1921) que observou

incremento de pentosanas e açúcares  reductores  e  decréscimo

de amido. O desaparecimento de amido é atribuído  a atividade

amilolítica (HSIAO; 1973). EATON e EAGLE (1949, citados por RI-

CHARDS e WADLEIGH, 1952), verificaram que folhas de algodão  em

murchamento diário continham 4 vezes mais atividade amilolíti-

ca que os controles normalmente irrigados. Incrementos em A e

B amilases em algodão, também foram observados por VIEIRA  DA

SILVA (1976). Desde que, na maioria dos experimentos acima men-

cionados, as plantas mostraram sintomas de murchamento antes  de

ser verificada uma atividade amilolítica apreciável, pode ser
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concluído que tais mudanças se verificam a níveis relativamen-

te severos de stress.

Translocação

Evidências recentes, envolvendo a manipulação das re-

lações source-sink em milho e trigo, têm demonstrado que as re-

duzidas taxas de translocação observadas sob deficiência hídri- 

ca são devidas, basicamente,  a uma redução na quantidade de fo-

tossintatos  disponíveis  para transporte  e não a uma inibição

direta do mecanismo. Translocação per se parece não ser  rela-

tivamente afetada, a níveis de dessecação suficientes para re-

duzir em forma apreciável a produção de fotossintatos (BOYER  e

McPHERSON, 1975; BOYER, 1976).

Efeito do stress hídrico sobre milho

Efeitos da Deficiência Hídrica a Diferentes Estágios de

Crescimento.

Do ponto de vista de suprimento hídrico, existem qua-

tro períodos no crescimento do milho: crescimento rápido do sis-

tema radicular, crescimento vegetativo, floração do grão, e ma-

turação do grão (ARNON, 1975b). Existe acordo em atribuir as

maiores diminuições em rendimento à ocorrência de períodos se-

cos durante a floração (ROBINS e DOMINGO, 1953; DENMEAD e SHAW,

1960).  Durante a fase de crescimento vegetativo, um  stress mo-

derado de 7 dias pode acarretar perdas em rendimento final da
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ordem de 25% (DENMEAD e SHAW, 1960). Durante esta fase, o efei-

to retardante de um stress de umidade pode ser compensado pelas

rápidas  taxas de  crescimento após a remoção do stress. Isto tem

sido atribuído  a uma  acumulação  de açúcares simples  durante o

período  de stress  (ARNON, 1975b).  A falta de um adequado su-

primento hídrico durante o ciclo vegetativo reduz o comprime-
  

to dos entrenós, deprime  a altura do caule,  fomenta o crescimen-

to de raízes e reduz o  crescimento foliar (ROBINS e DOMINGO,

1953). De todas as partes vegetativas, a que mais rapidamente

responde, em condições de campo, é o crescimento foliar (ROBINS

e DOMINGO, 1953). Isto está de acordo com observações feitas

em ambientes controlàdos (Tabela 1, abaixo).

Respostas  Fisiológicas  e  Bioquímicas

Uma compilação  tabular dos efeitos  do stress hídrico

sobre processos ou parâmetros fisiológicos  ou bioquímicos  do

milho é apresentada  abaixo (Tabelas 1 e 2). Na tabela 1, os

processos foram listados, dentro do possível, de acordo com a

seqüência de sensibilidade proposta por  HSIAO (1973). Contudo,

pode-se  observar  que  nem sempre os processos podem ser coloca-

dos segundo uma gradação harmônica  de Yf. Várias  dificuldades

estão envolvidas. A mais marcante, é a  diversidade de métodos

empregados para induzir a restrição hídrica. Para  efeitos da

tabulação, os métodos foram   agrupados  em duas categorias:  1)

aqueles em que o  abaixamento de \yf é logrado pela adição  de

diferentes osmoticum (excluindo sais solúveis) ao meio de  cres-
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cimento; 2) aqueles em que o abaixamento de Yf (ou Y solo) é

logrado via supressão  de irrigação. Distintos métodos de

indução do stress hídrico, freqüentemente  conduzem a resultados

diferentes. Um exemplo marcante desta situação, são os resul-

tados de KOEPPE et al. (1973) relativos a respiração (Tabela

1).

Por outro lado, algumas  pesquisas têm sido feitas com

plantas inteiras, outras com folhas destacadas, e outras com

discos foliares destacados. MACNICOL (1976),  trabalhando com

discos foliares de tabaco (Nicotiana tabacum L.) demonstrou que

se processam drásticas alterações no pool de metabólitos liga-

dos a glicólise, em períodos muito curtos, após abcissão (p. ex.:

a relação  ATP/ADP se incrementa, significativamente, depois de

um minuto da abcissão), associando-se estas alterações a um mar-

cado incremento em respiração. Este autor concluiu que é inad-

missível  o trabalho com discos foliares destacados, se a inten-

ção é representar a conduta da folha inteira.

Com relação aos efeitos sobre as atividades enzimáti-

cas, as informações, surpreendentemente, são relativamente es-

cassas (Tabela 2).  Muitas das informações mais antigas, não fo-

ram acompanhadas de uma avaliação precisa do teor de umidade

(tanto no solo quanto na planta) (TODD, 1972).

Em adição à informação  apresentada nas tabelas, pode-

ria-se destacar que em casos de deficiência hídrica relativa-

mente severa, têm sido  observadas alterações ultraestruturais.

A valores de Yf de -18.5 bars (ou  55% em C.H.R.), GILES et al.
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Tabela 2. Efeito da Deficiência Hídrica  sobre a Atividade Enzi- 
mática em Milho

Enzima Efeito da Dessecação e
Condições do Stress Referências

Oxidoreductases

Nitrato reductase

Peroxidase

Ácido ascórbico-
oxidase

Polifenoloxidase

Citocromooxidase

Hidrolases

a-Amilase

Invertase

Ribonuclease

outras

Enzimas glicolíti-
cas

Aldolase

Ver pp.25-27
Incrementos máximos
no ponto de murcha-
mento permanente.

Atividade aumentada

Atividade  duplicada
no ponto de murcha-
mento permanente.

Incrementa 4.5 vezes (*)

Incrementa lOO% a C.
H.R. de 75% (**)

Decresce 84% a C. H.
R. de 55% (**)

Incrementa 50% aYf=
- 15 bars (***)

Atividade quasc com-
pletamente suprimida

Decresce 65% a C.H.R.
de 75% (**)

 

Revisado por TODD (1972)

Idem

Idem

NIR et al. (1970)

MARANVILLE e PAULSEN
(1970)

Idem

MORILLA  et al. (1973)

Revisado por TODD (1972)

MARANVILLE e PAULSEN
(1970)

(*)  -  Atividade determinada a partir de mitocôndrios isolados
de raízes, mantidos por 16 hs sobre uma solução de NaCl
22 M.

(**)  -  Stress  induzido  por  supressão  da  irrigação  do  solo

(***) -  3  hs  de  dessecação  ao  ar  em plântulas de 8-9 dias
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(1974) observaram que  25% das células mesofílica apresentavam

tonoplastos  fragmentados, resultando numa disrupção celular com

pleta. NIR et al. (1970),   trabalhando  com  células corticais de

raiz, submetidas ao stress severo (nas condições especificadas

na Tabela 2), encontraram numerosos corpos lipídios  citoplasmá-

ticos, e especularam que o stress hídrico poderia atuar em for-

ma similar a um detergente, solubilizando  lipídios e deslocan-

do-os de várias membranas. A resistência à ação  lipolítica  nas

membranas, parece  ser um fator  importante na resistência à se-

ca (VIEIRA  DASILVA, 1976). Tem sido  demonstrado que, as mem-

branas de sorgo e milho apresentam uma sensibilidade diferencial

(GILES et al., 1974, 1976), e isto poderia explicar parte das

respostas à seca  destas  espécies, observadas no campo.

Resistência à Seca

Natureza da Resistência

Resistência à seca é  um caracter complexo    que   envol-

ve  parâmetros fisiológicos, ontogênicos e morfológicos  (HSIAO,

1976b). As plantas desenvolveram uma variedade de  estratégias

para enfrentar condições  de  deficiência hídrica, então,  a base

da resistência à seca pode diferir de espécie  para espécie

(HSIAO e ACEVEDO, 1974). É possíve1 encontrar  na  literatura,

associações  entre resistência à seca  e estabilidade de clorofi-

la sob  tratamento térmico (KILEN e ANDREW, 1969);  sensibilida-

de estomática (HENZELL et al., 1975); padrões de  desenvolvimen-

to radicular  (HURD, 1976);  cessação   de crescimento (MIRANDA,
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1972); transpiração  cuticular  reduzida (LEVITT, 1972)   ativida-

de lissosomal (VIEIRA  DA SILVA, 1976); concentração de  açúcares

(MURTY e SRINIVASULU, 1968, citado  por LEVITT; 1972); teor  de

ABA (LARQUE-SAAVADDRA e WAIN, 1974); maior absorção de água (SLA-

TYER, 1955, citado por LEVITT, 1972) isto, para citar apenas uns

poucos exemplos contrastantes.
 

LEVITT  (1972)  estabeleceu   que,  a  resistência  à  seca

é a somatória de dois mecanismos  básicos: 1) aqueles que possi-

bilitam evitar a seca (drought avoidance);  2) aqueles que per-

mitem tolerar a seca (drought tolerance). Estes mecanismos,

deveriam ser distinguidos dos mecanismos que possibilitam o es-

cape à seca, por exemplo, a capacidade de completar o ciclo re-

produtivo antes da ocorrência de  períodos secos. Este   autor

elaborou  uma teoria  geral de resistência a stress ambiental, ba-

seado na similitude de  respostas dos vegetais a distintos ti-

pos de stress (frio, calor, seca).

As semelhanças entre injúria por dessecação, congela-

mento e altas temperaturas, podem ser discutidas sobre uma ba-

se  protoplasmática  comum  (PARKER, 1972; LEVITT,  1972). Pode-se

falar, então, de uma  resistência  protoplasmática  a dessecação,

devido a que, ao menos em casos de seca severa, é o próprio pro-

toplasma que é colocado em perigo  de injúria (PARKER, 1972). Re-

conhece-se  que, pode ser um excesso de simplificação igualar re-

sistência à seca com a capacidade do  protoplasma de suportar

desidratação (PARKER, 1972).

Em contraste com os mecanismos  envolvidos  na  tolerân-
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cia à seca, os mecanismos que possibilitam evitar a seca são,

principalmente, de natureza anátomo-morfológica, embora nestes

casos a resistência se desenvolve devido aos e feitos da seca

sobre os processos fisiológicos  (LEVITT, 1972). Mais precisa-

mente, existe ampla evidência de que o mecanismo que governa a

abertura e fechamento de estômatos (o qual está relacionado,

primariamente, com drought avoidance) sofre considerável con- 

trole metabólico. Foi mencionado o papel de ABA no movimento

estomático (ITAÍ  e BENZIONI, 1976) e de fluxos de K+  controlan-

do a turgência das células guardiãs (HSIAO, 1973). Outro exem-

plo é a relação da parte aérea/raiz,  que sofre um decrés-

cimo quando sob deficiência hídrica  (LARSON, 1975). Existe con-

siderável variação  nos padrões  de desenvolvimento radicular em

resposta à deficiência hídrica  (HURD, 1976), e diferenças em

resistência à seca entre espécies e variedades podem ser expli-

cadas pelo tamanho do sistema radicular (LEVITT, 1972). O maior

crescimento relativo de raízes ocorre a despeito do efeito  du-

plo do dessecamento do solo: não somente o  potencial hídrico

decresce, mas também a resistência mecânica do solo à penetra-

ção de raízes aumenta (HSIAO et al., 1976b). HSIAO (1973) des-

tacou que, as raízes podem ter uma capacidade superior à parte

aérea para ajustar osmoticamente seu potencial hídrico  em res-

posta a flutuações no potencial hídrico do solo. Isto  somente

pode ser logrado por modificações  nos padrões de  translocação

de assimilatos (HSIAO et al., 1976b).
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Avaliação da Resistência

Testes  de Campo

Existem muitas tentativas de selecionar para resis-

tência à seca através de ensaios de campo, onde o  rendimento

observado é tomado como o indicador.  Mais precisamente, tem se 
afirmado que o teste essencial da resistência à seca é uma  com-

paração de  rendimento no  campo sob  condições típicas  de  seca

(HURD, 1976).

Esta aproximação, embora  muitas vezes necessária por

causa da urgência, sofre inevitáveis desvantagens (BOYER e Mc

PHERSON, 1975).

A seca acontece, em geral, em  etapas  discretas do

crescimento vegetativo, porém, a cultura está programada para

crescer e produzir antes, durante  e depois de um período seco

(LEVITT, 1972). Então, quando  avaliada através do critério de

rendimento, a resistência observada é função de muitos fatores,

devido a que o rendimento não é somente uma função da capacida-

de da  planta para  sobreviver à  seca (LEVITT, 1972). Do  ponto

de vista da genética do  rendimento, a  produção é  determinada

pela ação de muitos genes, e é o produto  de muitos  processos

fisiológicos, interagindo  entre si  e  com o ambiente  (HURD,

1976). A seleção, via um dado caracter, só é  efetiva quando o

caracter em causa é facilmente medido e quando o componente am-

biental da variação pode ser minimizado (HENZELL et al., 1976).

Justamente, a interação genótipo x ambiente tem  sido apontada
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como a maior limitação  para os testes de campo para tolerância

à seca (WILLIAMS et al., 1967).

Contudo, as observações feitas em condições de campo

podem ser de grande utilidade para estabelecer uma seqüência de

padrões fisiológicos  observados em ambientes controlados. Uma

abordagem deste tipo foi realizada por HSIAO et al. (1976b) com-

parando o comportamento de milho  e sorgo  em  condições  de seca.

Testes de Laboratório

Em vista das várias dificuldades envolvidas na inter-

pretação dos resultados de campo, tem-se postulado a necessida-

de do emprego de testes rápidos  de  laboratório (WRIGUT, 1964;

JENSEN, 1971, citado por PAL et al., 1976;  NOUR e WEIBEL,1978).

KILEN e ANDREW (1969) empregaram um método chamado

"Índice de Estabilidade de Clorofila". Tal índice está basea-

do no registro das diferenças em atividade ótica  de extratos

de clorofila a partir de amostras foliares tratadas ou não a

uma temperatura standard (usualmente 65 ºC). Estes autores ve-

rificaram que os resultados correlacionaram altamente com os

resultados de campo das 12 linhagens de milho utilizadas no es-

tudo, especialmente com a queima das folhas através da lâmina

foliar. KALOYEREAS (1958, citado por PARKER, 1972) obteve tam-

bém resultados positivos, e concluiu que o índice poderia ser

usado como uma medida de resistência à seca em diferentes vari-

edades de Pinus taeda. Em  oposição, FANOUS (1967) observou que

este índice não teve nenhuma associação  com resistência  a seca
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em Pennisetum typhoideum.   A  utilização  da  atividade ótica da

clorofila como indicador de resistência à seca tem base fisio-

lógica, desde que o teor de clorofila é reduzido por stress hí-

drico (Tabela l), e isto pode ser atribuído a uma queda na sín-

tese  de  protoclorofila  (HSIAO, 1973).  Não  está  claro  se  o

stress térmico produz efeitos iguais, embora a única    referên-

cia encontrada  na literatura (NAGY e  FALUDI-DANIEL, 1967), ci-

tado em-PARKER, 1972) indique que os efeitos térmicos em cloro-

plastos de milho, poderiam ser atribuídos  a efeitos de desnatu-

ralização  dos complexos proteína-clorofila.

Outra  metodologia, amplamente utilizada  em  laborató-

rio, é o uso de testes de germinação  em soluções  de  potencial

osmótico conhecido (McGUINNIES, 1960;  WILLIAMS et al., 1967;

PARMAR e MOORE, 1968; SHARMA, 1973; MACHADO et al., 1976) ou a

exposição de plântulas a distintos osmoticum (YOUNIS et al.,

1963; CAMPOS e TOZANI, 1973). Os resultados dos testes  são

conflitantes e variam com a natureza do soluto empregado (PAR-

MAR e MOORE, 1968; SHARMA-1973; CAMPOS  e TOZANI, 1973;  MACHA-

DO et al., 1976), temperatura de pré-incubação (MIRANDA, 1972) e

vigor das sementes PARMAR e MOORE, 1968; MIRANDA, 1972;

MACHADO et al., 1976). Mais  obviamente,   as respostas    variam

também com a espécie ou variedade utilizada (SHARMA,1973; WIL-

LIAMS et al., 1967; MIRANDA,1972; CAMPOS e TOZANI, 1973; MA-

CHADO et al.,1976),  embora por vezes, as diferenças significa-

tivas entre variedades sejam função do soluto utilizado (YOU-

NIS, et al., 1963).
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WILLIAMS et al. (1967) observaram que a percentagem

de germinação em soluções de manitol a 15 atmosferas de pressão

osmótica foi bem correlacionado com resultados  de campo, onde

as variedades foram testadas para resistência à seca. Contra-

riamente, McGUINNIES (1960) não encontrou correlação entre re-

sistência à seca e a capacidade de germinar em soluções com al-

to potencial osmótico produzido por manitol. SHARMA (1973) ve-

rificou que a ordem de colocação das espécies em testes de ger- 

minação em polietinoglicol, NaCl ou manitol foi exatamente opos-

to à ordem de resistência à seca encontrada em plantas adultas.

Contudo, comentou que o teste poderia ser de utilidade para

predizer a facilidade de germinar sob condições hídricas adver-

sas. McGUINNIES (1960) destacou o fato de que uma espécie que

germina bem sob severo stress não é necessariamente resistente

à seca em estágios posteriores, e  inversamente, outra que  não

germina bem pode ser resistente em outras fases. Em conexão

com isto, é pertinente a conceituação de WRIGHT (1964). Este

autor fez uma distinção entre tolerância à seca da plântula, da

planta jovem, e da planta adulta, sugerindo que em cada uma des-

sas fases, a tolerância pode estar relacionada com outras, mas

pode também se expressar independentemente. Isto reforça a

idéia da complexidade das respostas vegetais à seca, e da di-

ficuldade em extrapolar respostas observadas na fase  de plântu-

la para estágios mais avançados de desenvolvimento.
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Indicadores  fisiológicos  ou bioquímicos

Capacidade     fotossintética

A capacidade das plantas para fotossintetizar duran-

te e depois de um período de deficiência hídrica é um índice

importante de resistência à seca (HURD, 1976).

Sorgo é cultivado em áreas consideradas demasiado se-

cas para o milho (HENZELL et al., 1975), e quando ambas as cul-

turas são comparadas num mesmo ambiente de seca  freqüente, ob-

serva-se que o sorgo é pouco afetado em rendimento, enquanto o

milho  pode reduzir sua produção em até 50% (HSIAO et al., 1976b).

Uma grande parte dessa  diferença em resposta pode ser explica-

da por padrões  de conduta estomática  e assimilação  de CO2. Tan-

to evidências obtidas em campo, quanto em ambiente controlado,

demonstram que o milho  fecha  mais rapidamente seus  estomatos

que o sorgo em resposta a um stress hídrico (HSIAO et al.,

1976b). Isto implica em que, o sorgo deve ser capaz de manter

uma taxa normal de fotossíntese  durante um tempo maior   que mi-

lho (HSIAO  et al., 1976b). Dados obtidos em câmara de cresci-

mento confirmam esta  hipótese (BEADLE et al., 1973).  Existem 

diferenças entre cultivares de sorgo e milho em taxas de assi-

milação e  sensibilidade estomática (SULLIVAN e EASTIN, 1974;

HENZELL et al., 1975). --  Outros exemplos são discutidos por LE-

VITT(1972). HURD (1976) relaciona estes parâmetros como impor-

tantes objetivos em programas de melhoramento para resistência à seca.

asecaa
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Atividade de Nitrato reductase

Em vista da alta sensibilidade da atividade desta en-

zima ao stress hídrico,  tem se sugerido seu emprego como um in-

dicador de deficiência hídrica (TEARE et al., 1974). BOYER e

McPHERSON (1975.) destacaram a possibilidade de selecionar a fa-

vor de taxas maiores, de NRase como forma de aumentar os  rendi-

mentos em condições  de deficiência hídrica.

Existe variabilidade genotípica para a atividade de

NRase em varias espécies de interesse  econômico: em sorgo (ECK

e HAGEMAN, 1974); trigo (CROY e HAGEMAN, 1970); milho (DECKARD

et al., 1973), e Lolium perene e  L. multiflorum  (GOODMAN et

al., 1974). Em milho, a atividade é de alta hereditabilidade

e passível de manipulação genética (WARNER, 1969, citado  por

ECK et al., 1975). Em sorgo, ECK et al. (1975) encontraram re-

sultados similares, mas concluíram  que, uma parcela  importante

da variação  total entre os genótipos  foi explicada por efeitos

da interação  genótipo  x ambiente.

PAL et al.(1976) testaram seis genótipos de milho pa-

ra atividade de NRase, três deles classificados no campo como

tolerantes à seca e três como intolerantes. Os decréscimos de

atividade em resposta ao stress térmico ou hídrico foram signi-

ficativamente menores nas variedades tolerantes que nas intole-

rantes. Contudo, uma das variedades intolerantes mostrou índi-

ces similares às tolerantes. O fato  foi explicado sobre a ba-

se de que a classificação de intolerante para esse genótipo é

devida a sua susceptibilidade à injúria durante a fase reprodu-
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tiva, mas que na fase vegetativa (onde o genótipo foi testado),

existem evidências de campo que a classificam como tolerante.

Eles comentaram a respeito disso sobre a complexidade de inter-

pretação dos resultados sobre tolerância à seca (ou temperatu-

ra) quando são medidos pelo critério de rendimento em campo.

Teor de N-proteico

A perda de N-proteico é uma resposta geral ao stress

hídrico mas existem diferenças entre espécies e entre cultiva-

res nos seus teores de N-proteico quando submetidos a um mesmo

nível de dessecação (LEVITT, 1972).

LEVITT (1972) destacou que uma planta pode resistir

a perda de N-proteico por distintas vias, sendo este tipo de

resistência um aspecto particular da tolerância à seca. Basi-

camente, existe uma tendência a evitar a perda de proteína, por

incremento na taxa de síntese e/ou decréscimo na taxa de hidró-

lise.

Por outro lado, pode existir uma tolerância à  perda

de proteínas, através de dois caminhos: taxas incrementadas de

ressíntese após a rehidratação ou desintoxicação dos hidroliza-

dos proteicos.

Para o primeiro componente (avoidance) LEVITT (1972),

apresentou resultados de CHEN et al. (1968) e STUTTE e TODD

(1968), os  quais  favorecem a hipótese  de  taxas de sínte-

se incrementadas. Estes resultados, contudo, foram posterior-

mente   criticados  por HSIAO  (1973)  sobre a base
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de que podem ser produto de técnicas analíticas  inadequadas.

PAL et al. (1970) testaram a termoestabilidade de ri-

bonuclease extraída  de dois genótipos  de milho, um tolerante e

outro intolerante à  seca.  Não foram encontradas,  diferenças sig-

nificativas, porém, o genótipo mais resistente mostrou  sempre

atividades menores. LEVITT (1972), 'verificou que não existiam 

evidências de que taxas reduzidas de hidrólise  proteica  pudes-

sem ser responsáveis  pela conservação de  proteínas em plantas

resistentes. Resultados publicados posteriormente (VIEIRA DA

SILVA, 1976), sugerem, embora de forma indireta, essa possibi-

lidade.

Para o segundo componente (tolerância à perda), LEVITT

(1972) apontou que para a primeira  via (taxas de ressíntese in-

crementadas após a rehidratração) não existiam evidências dis-

poníveis, mas que a segunda via (desintoxicação de hidroliza-

dos proteicos) poderia justificar os acúmulos  de prolina obser-

vados em plantas submetidas ao stress. Resultados mais atuais

tendem a desacreditar esta possibilidade.

Teor de Prolina

Uma relação entre resistência a seca e nível de pro-

lina tem sido encontrada diversas vezes (PALFI  e JUHASZ, 1971;

SINGH et al., 1973).

Em alguns casos, entretanto, o envolvimento de proli-

na como fator de resistência não ficou claro. WALDREN e TEARE

(1974) observaram que a soja (espécie considerada pouco resis-
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do que sorgo (espécie considerada mais resistente), embora os

níveis absolutos de acumulação  fossem maiores para sorgo que

para soja. Eles concluíram  que, acumulação  de prolina poderia

funcionar  como um índice de resistência ou susceptibilidade à

seca. BLUM e EBERCON (1976) verificaram que a capacidade de

diferentes cultivares de sorgo para tolerar dessecação, foi in-

dependente da capacidade para acumular prolina mas que os ní-

veis de acumulação foram altamente correlacionados com a capa-

cidade de recuperação pós-stress.

HURD (1976) cita uma comunicação pessoal de DEDIO (1974)

que observou que os níveis de acumulação de prolina em 16 cul-

tivares de trigo estavam mais estreitamente ligados ao efeito

da deficiência hídrica nas folhas do que aos cultivares propria-

mente. Em conseqüência, sugeriu que o nível de prolinapodéria

ser usado como um indicador de deficiência hídrica, mas seria

de pouca utilidade para identificaçao de resistência à seca.

MADRUGA e RENA (1977) trabalhando com arroz, não en-

contraram relação  entre  a capacidade de acumular prolina e  a

capacidade de produzir em condições  de sequeiro  ou de irriga-

ção.

HANSON et al. (1977) usaram dois cultivares de cevada,

anteriormente testados por SINGH et al. (1973) e classificados

em função de sua produção no campo como resistente e susceptí-

vel a seca.  Eles verificaram que em resposta a um stress osmó-

tico,  a variedade susceptivel teve uma mais rápida queda nos va-
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lores de of. Prolina acumulou nas duas variedades em resposta

a quedas em of, e alcançou a mais alta concentração naquelas par

tes da folha abaixo de -30 a -40 bars, que foram considerados

como  tecidos  não  viáveis, já  que não  puderam  se recuperar após

a liberação do stress. A  variedade  susceptível, atingiu  valo-

res de \yf de -30 a -40 bars  primeiro que a resistente, e teve,

em conseqüência, uma maior percentagem de área foliar morta

após  a liberação do stress. Sob stress, a variedade susceptí-

vel acumulou prolina mais rapidamente que a variedade resisten-

te. Como em outros experimentos, o teor de  prolina declinou

rapidamente nos tecidos viáveis, após a liberação  do  stress

mas permaneceu muito alto nos tecidos dessecados irreversível

mente. Isto representou uma perda importante de  N reduzido pa-

ra a planta, já que a quantidade de prolina livre retida nas

folhas mortas, representou aproximadamente um terço do N-proteico

solúvel presente nestes tecidos antes do início do stress.

Com base nesses resultados, eles opinaram que o po-

tencial para acumular prolina não deveria ser utilizado em pro-

gramas de melhoramento de cereais como um índice positivo de

resistência à seca. Mais precisamente, uma pressão de seleção

por alta acumulação de prolina, poderia mais comumente condu-

zir a um avanço genético em direção a susceptibilidade ao stress

hídrico ao invés de resistência à seca.



 

 

III. MATERIAL E MÉTODOS

As respostas de três variedades de milho (Zea mays L.)

ao stress hídrico foram avaliadas através de dois experimentos:

1º)  Estudo da resposta de germinação e crescimento de plântu-

las submetidas a um stress osmótico.

2º) Estudo da resposta de plantas à dessecação progressiva do

solo.

Material Vegetal

Foram empregadas as variedades Centralmex e Piranão,

obtidas no Departamento de Genética da Escola Superior de  Agri-

cultura "Luiz de Queiroz", e a  variedade  IPEACS III (sintética),

obtida no Laboratório de Sementes da  UEPAE  de Itaguaí (Embrapa,

RJ).

Experimento Nº 1

Sementes  de cada uma das três variedades, previamente
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selecionadas por uniformidade, foram  tratadas com uma solução

de Etanol a 50%, durante 5 minutos aproximadamente, e depois la-

vadas, repetidamente, com água deionizada (MACHADO et al., 1976).

Posteriormente, foram colocadas para germinar em cai-

xas plásticas  (11 x 11 cm). No, fundo de cada  caixa, colocou-se

dois papéis  de filtro e as  sementes foram  umedecidas com  15 ml

de uma solução de manitol ajustada para uma pressão osmótica  de

15 atmosferas (109,98 g/l a 3OºC, calculado com emprego da fór-

mula dada por HELMERICK e PFEIFER, 1954).  Para permitir um me-

lhor contacto entre semente e solução, foram cobertas com outro

pape1 de filtro e adicionados mais 5 ml de solução.

Como controle (0 atm),   foi usada água deionizada. Uma

caixa  contendo 20 sementes constituiu  uma  replicação.   Todos os

tratamentos foram replicados três vezes. As caixas foram colo-

cadas numa  câmara de germinação  "Biomatic" a 30 '+  1ºC  em forma.

completamente casualizada. Foram feitas duas contagens de ger- 

minação (cumulativas) aos 5 e 7 dias. Foram  consideradas    como

germinadas aquelas sementes que apresentaram coleoptilo maior

que 2 mm e presença de raiz primária ou na sua ausência, duas raí-

zes secundárias bem desenvolvidas (PARMAR e MOORE, 1968). Após

a contagem final (7 dias),  o comprimento do coleoptilo e  da raiz

primária foram medidos com régua milimetrada.  Os dados relati-

vos à germinação  e crescimento da plântula foram corrigidos pa-

ra o valor do controle de cada variedade (considerado como 100)

e expressos como porcentagem deste  valor.
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Experimento Nº 2

O experimento foi feito em casa de vegetação,  usando-

se três variedades de milho, para estudar as respostas de plan-

tas à dessecação progressiva do solo.

Solo

Usou-se um solo da série Itaguaí,  previamente descri-

to por RAMOS et al. (1973).  Uma camada superficial (15 cm, com-

preendendo os horizontes A1 e A3) foi coletada na Área Experi-

mental do Departamento de Fitotecnia (UFRRJ).  O  solo  foi  leva-

do ao laboratório, desterroado, seco ao ar, e peneirado para ob-

tenção da fração TFSA.  Três amostras foram enviadas para  análi-

se no Laboratório  de Fertilidade, setor de Solos, da UEPAE, Ita-

guaí (EMBRAPA, RJ). A  análise revelou  um teor de Al de 0,6 mE/

100 cm3 e um pH de 4,5.  Após correção (0,645 g de CaO/Kg de  so-

lo), o solo apresentou as seguintes características: P = 1 ppm;

K =  68 ppm, Ca = 2,3 mE/100 cm3;  Mg = 2,0 mE/l00 cm3; Al = 0,1

mE/l00 cm3, pH = 5,9. O solo foi também analisado para N-NH:

e N-NO3
- , segundo o método descrito por BREMNER (1965), apresen-

tando, respectivamente, 9,3 ppm e 7,1 ppm. Volumes de 2000 cm3

de solo, foram acondicionados em potes plásticos e compactados

a uma densidade média de 1,15 g/cm3 não muito diferente da den-

sidade aparente do solo in situ (1,22 g/cm3, RAMOS et al., 1973).
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Procedimento            Experimental

Antes  da semeadura, os potes foram irrigados   com uma

quantidade de água aproximada à "capacidade de campo". A curva

de retenção de umidade  deste solo foi previamente   determinada

por JACCOUD e CASTRO (1974). O conteúdo hídrico de 16,3%  (p/p)

correspondente aY  m= 0,3 atm, obtido   nesse  experimento, foi

usado para fins de cálculo,   como o valor correspondente à "capa-

cidade de campo". Junto com a água de irrigação, cada pote re-

cebeu uma adubação de 80 ppm de N, na forma de Na NO 3, 60 ppm de

K e 50 ppm de P, ambos na forma de KH 2PO4, e 1 ppm de uma sol - u

ção de micronutrientes, preparada segundo FERNANDES (1974). Os

potes foram subseqüentemente pesados, e o valor correspondente

registrado, como referência posterior para irrigação.

Os potes foram então colocados na casa de vegetação,

em três bancadas, de forma completamente casualizada.

Quatro sementes  de cada  variedade de milho, foram se-

meadas por pote. A germinação  foi relativamente uniforme, não

se verificando qualquer efeito diferencial entre variedades. Cin-

CO dias após  a emergência das plântulas, (estágio  de três fo-

lhas), foi feito um desbaste,  deixando-se duas  plantas em  cada

pote.
 

Diariamente, entre as 8-9 h, os  potes  eram  pesados,

e era adicionada água  suficiente para completar o conteúdo   hí-

drico à "capacidade de campo". Durante todo o período  de  cres-

cimento das plantas, foi feito diariamente o registro dos parâ-
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metros ambientais. As técnicas empregadas, assim como os cálcu-

los envolvidos são referidos em separado.

A fase experimental foi iniciada 25 dias após a emer-

gência das plantas,  de acordo com o seguinte esquema:

Duração do stress   Dias após emergên-         Tratamento Nº
hídrico  (dias) cia das plantas- Irrigados      Não Irrig.(1)

 

0 25 0               -
1 26 1               5
2 27 2               6
3 28 3 7
4 29 4 8

(1) No texto, os tratamentos são denominados também como contro-
les (irrigados) e stress (não irrigados). Salvo  indicação
expressa  em contrário, ambas  as  formas de  expressão   devem
ser tomadas como equivalentes.

Foi admitido que ao dia 0 de stress (25 dias após

emergência) não existiam diferenças entre os potes que foram sub-

seqüentemente irrigados ou privados de irrigação. Portanto, um

único tratamento (Nº 0) serviu como testemunha comum para ambos

os grupos de potes. O total de potes do experimento foi  de 81,

resultantes  do produto de 9 tratamentos x 3 variedades x 3 repe-

tições.

Diariamente, entre as 11 e 12 horas, os potes   corres-

pondentes aos respectivos tratamentos foram levados ao laborató-

rio.
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A segunda folha a partir do ápice foi usada para a de-

terminação  do   Conteúdo Hídrico   Relativo (C.H.R.) e   preparação

de extratos foliares. O C.H.R. foi  determinado segundo o méto-

do de BARRS e WEATHERLEY (1962). De cada pote foram tomados 10

discos  foliares (5 discos/planta), do terço médio da folha; com

ajuda de um furador  de  rolha  modificado, de  7,0 mm de diâmetro.

O tempo de imersão  dos discos  foliares em água  deionizada foi

de três horas.  Todos  os  discos foram tomados de uma mesma meta-

de da lâmina  foliar. Na metade oposta,  em uma  das plantas, foi 

retirada 1 grama de tecido para preparação do extrato foliar. O

tecido foi cortado em fragmentos de aproximadamente 5 mm, coloca-

do em frascos  de vidro contendo 20 ml de Etanol 80% e conserva-

  do em geladeira (4ºC) até o momento da extração (FERNANDES, 1974).

 Aproximadamente 200 mg de material da mesma folha, foi

usado para determinação  da atividade de Nitrato-redutase (NRase),

pelo método de JAWORSKI (1971), levemente modificado. O meio de

incubação  consistiu de 5 ml de uma solução  de N-propanol a 2 %,

em tampão  de fosfato 0,1 M, pH 7,5 e KNO3 0,02 M. Após   incuba-
 

ção por uma hora a 30ºC, o nitrito produzido foi determinado co-

lorimetricamente.  A  uma alíquota de 0,4 ml obtida do tubo de in-

cubação, foram adicionados 0,3 ml de uma solução de sulfanilami-

da 1% em HC1 3 M, e 0,3 ml de uma solução de N-naftil-etileno-

di-amino 0,02%.  A densidade  ótica foi lida a 54,0 nm em um Spec-

tronic-20. A atividade foi expressa  em ymoles  de NO;  grama de

peso fresco/hora.

As técnicas de preparação  do extrato foliar foram as
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mesmas que as descritas por FERNANDES (1974). Após o descarte

da fração solúvel  em clorofórmio, a fração alcoólica foi coleta

da e cempletado  o volume para 50 ml com Etanol 80%. O   resíduo,

após extração alcoólica, foi seco em estufa de circulação   de

ar, à 60ºC por 48 horas.

No extrato alcoólico foram feitas a s  seguintes deter-

minações:

- N-amino livre.  Por emprego do método de YEMM e COC-

KING (1955).

- N-amônia e N-nitrato.  Pelo método de destilação des-

crito por BREMNER e KEENEY (1965).

- Prolina livre. Pelo método da ninhidrina  ácida

(TROLL e LINDSAY, 1955), usando  to-

lueno como extrator,  segundo a modi-

ficação de BATES et al. (1973). A se-

paração completa do cromóforo reque-

reu, na maioria das vezes, centrifu-

gação (1,000 g por 5 minutos). Após

extração de cromóforo,  sua densida-

de ótica foi lida a 520 nm (BATES et

al, 1973).

- Açúcar Solúvel.   Dosado  colorimetricamente segundo a

técnica descrita por YEMM e WILLIS

(1954).

No resíduo, após secagem, Nitrogênio foi determinado
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em amostras de 50 mg. Aos balões de Kjeldhal eram adicionados

4 ml de uma solução  de H3 P04-H2S04(2:1)  e aproximadamente 500

mg de uma mistura de CuSO4.3H2O e K2SO4(l:1). Após, aproximada-

mente, 60 minutos de digestão,   foi adicionado 10 ml de água de-

ionizada a cada tubo, e destilado por arraste do vapor sob NaOH

50%. O  nitrogênio  obtido nesta determinação, foi chamado  de

N-proteico (FERNANDES, 1974).

Todas as determinações  analíticas foram feitas em du-

plicado.

A relação peso seco/peso fresco foi calculada a partir

dos respectivos pesos dos discos foliares usados para a determi-

nação do C.H.R. Esta relação foi admitida como constante para

toda a lâmina foliar, e serviu para expressar todas as determi-

nações analíticas em base de peso seco. N-amino livre,  N-amônia,

N-nitrato e Prolina livre foram expressos em umoles/g.peso seco;

açúcar solúvel como mg/g de peso seco e N-proteico como percen-

tagem de peso seco.

Nível  de Stress

Neste experimento foi considerado um nível basal, aci-

ma do qual as plantas foram consideradas livres de stress.   De

acordo com a evidência disponível (HSIAO, 1973), este nível foi

definido como sendo de l00-95% para o C.H.R., correspondendo a

l00-85% da capacidade de campo.
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Matéria Seca e Área Foliar

Após a separação do material para determinação analí-

tica, a parte aérea das plantas foi cortada e as raízes destaca-

das dos potes por lavagem repetida sob jato de água corrente. Pre-

viamente, uma amostra de solo, da parte central do pote foi to-

mada para determinação gravimétrica de umidade (GARDNER, 1965).

Raiz e parte aérea foram secas por 48 horas, a 60ºC, em estufa

de circulação de ar. Os valores obtidos foram expressos na ba-

se de g/potes. Os valores de umidade do solo são dados como per-

centagem da capacidade de campo.

A área foliar foi determinada por técnica de correla-

ção estatística, segundo o método de PEARCE et al.(1975). Em um

experimento separado, tinha-se plantas dos três genótipos, a ra-

zão de uma planta por pote, nas mesmas condições que as descri-

tas para o experimento principal. Foram usadas  seis repetições,

desde que este número representa o mínimo de replicações neces-

sárias para se obter um “fator de área foliar” com um erro espe-

rado de 4 a 6% (FRANCIS et al., 1969). Vinte e um dias após a

emergência das plantas, a área de cada folha foi calculada a

partir  da expressão: 0,75 (máximo comprimento x máxima largura),

(FRANCIS et al., 1969; PEARCE et al., 1975); e a somatória cor-

respondente deu a área foliar total por planta. A correlação en-

tre a área foliar de cada folha e a área foliar total indicou que

para os três genótipos a folha de melhor correlação foi a segun-

da totalmente desenvolvida a partir do ápice. Os respectivos coe-

ficientes de regressão foram calculados e a área foliar de cada
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variedade foi determinada com emprego da seguinte equação geral:

AF = "Fator" (Máximo comprimento x Máxima largura) folha 2

onde AF denota área foliar total por planta, e o "Fator" é o va-

lor do coeficiente da regressão da área da folha 2 sobre a área

foliar total.

O valor deste coeficiente foi de 3,256 para  Centralmex,

3,097 para Piranão e  3,006 para IPEACS III.  A  correlação

entre ambos os métodos (somatória de todas  as folhas e cálculo

a partir do "fator de área foliar") foi significativa a P= 0,05

para Piranão e IPEACS III e a P = 0,01 para Centralmex. Portan-

to, o método de PEARCE et al. (1975) foi adotado o que resulta

numa considerável economia de tempo. Os valores de AF foram ex-

pressos em dm2/pote.

Parâmetros de Crescimento

A análise de crescimento foi feito por emprego de fór-

mulas convencionais:

T.C.R. = R.A.F. x T.A.L. T.C.R. =
In P2 - In Pl

t? -. 5

R.A.F. =   AF
P

onde T.C.R. = Taxa de Crescimento Relativa

R.A.F. = Relação de Área Foliar (Área Foliar/Peso Seco Total)

T.A.L. = Taxa  de Assimilação Líquida

P1, P2 = Peso Seco Total (g/pote) aos tempos t1 e t2, 

respectivamente.



Todos os parâmetros foram aplicados observando-se res-

trições metodológicas  discutidas por RADFORD (1967).

Parâmetros Ambientais

 

Radiação global. A radiação  média diária foi calculada através

de cinco leituras diárias, às 9, 11, 14, 16 e

17 horas, feitas com um Fotômetro Li-Cor, modelo Li-185. O va-

lor medido em cada hora de leitura  era a média de 12 registros

(quatro por bancada, nos pontos extremos e médios). As leituras

foram feitas ao nível do ápice de cada planta. A distribuição  da

radiação incidente mostrou pequenas flutuações  entre e dentro

de bancadas. Para prevenir efeitos microclimáticos, os potes

eram mudados de posição, totalmente  ao acaso, duas vezes ao dia.

Os valores são dados em cal. cm-2 dia -1.

A regressão da radiação solar sobre a hora do dia, mos-

trou uma relação da forma: y = -1,224 + 0,273 x - 0,011 x2, com 

um máximo às 12:40 h  de 0,55 cal. cm -2 .min. - 1  .   Tal  relação

foi empregada no cálculo da evapotranspiração.

Umidade Relativa e Temperatura do Ar. Registros semanais

de umidade relativa  e temperatura do ar foram

obtidos com um termohigrógrafo colocado no cen-

tro das bancadas. Três termômetros de mercúrio foram colocados

acima das bancadas (aproximadamente a 40 cm do ápice das plantas)

e a temperatura do ar foi seguida, também, diariamente, em con-
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junto com as medições  de radiação.

Cálculo de Evapotranspiraçao. A  evapotranspiração diária   foi

calculada usando-se a fórmula de

PENMAN, tal como apresentada por WINTER (1974).  A radiação lí-

quida foi calculada a partir da diferença entre a radiação  glo-

bal (onda curta) e a radiação emitida (onda longa). Este último

valor foi determinado a partir de valores  tabeladose da insola- 

ção diária total, obtida no Posto Agrometeorológicoda UEPAE,

Itaguaí, RJ. A fórmula foi simplificada, assumindo-se que, a ve-

locidade do vento dentro da casa de vegetação foi nula. Os valo-

res diários obtidos mostraram uma correlação de 0,614, signifi-

 cativa a P = 0,01 com os valores  de evaporação  total (medido com

Evaporímetro  de Piche) registrados pelo Posto Agrometeorológico

da UEPAE, durante o período de crescimento das plantas. Os valo-

res obtidos por aplicação da fórmula, foram geralmente mais bai-

xos) e isto pode ser devido ao efeito da cobertura branca na ca-

sa de vegetação que interceptou aproximadamente 40-50% da radia-

ção incidente no local.

Análise Estatística.  Foi feita análise de variância para todos

os parâmetros medidos no experimento, e, o

nível de  significância, determinado  pelo teste  "F". Diferente

mínimas  significativas  (D.M.S.) entre as médias observadas foram

determinadas por emprego do teste "t" de Student, usando-se o nível P=

0,05, salvo indicação expressa em contrário.

Em adição, foram  empregadas técnicas de correlação pa-
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ra o estudo do grau de associação entre as variáveis. O nível

de siginificação é indicado especificamente em cada caso.



IV. RESULTADOS 

1. TESTE  DE GERMINAÇÃO

Os valores de germinação, o crescimento das plântulas 

e as relações coleoptilo/raiz das três variedades de milho, são

apresentados na Tabela 3.

Tabela 3. Percentagem relativa de germinação, crescimento e

relação coleoptilo/raiz de plântulas de milho em uma

solução de potencial hídrico de -15 atmosferas, usan-

do manitol como osmoticum (1)

Germinação (%) Crescimento da Relação

Variedade Plântula (7 dias) Coleoptilo/Raiz

5 dias 7 dias Raiz Coleoptilo Água Manitol

CENTRALMEXCENTRALMEX  36,3 62,1 22,9 15,4         0,37      0,25 

IPEACS III   7,4     36,5 17,3 7,8    0,39     0,18

PIRANÃO       12,0     39,8 28,9 7,3       0,41     0,10

(1) Os resultados foram expressos em relação ao controle  0 atm
(100%).
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A exposição das  sementes ao  potencial osmótio   de

-15 atmosferas resultou numa apreciável inibição  da germinação

total (avaliada aos 7 dias e chamada   "percentagem   de germinação

final"). No final deste período, a variedade Centralmex apre-

sentou um Índice de germinação superior a IPEACS III e Piranão

em 70 e 56% respectivamente. Também, a taxa de germinação  das

3 variedades foi consideravelmente afetada.

Após os primeiros 5  dias, Centralmex mostrou uma per-

centagem de germinação superior em aproximadamente três vezes

à Piranão  e cinco vezes à IPEACS III.

Dentro da população  de sementes germinadas notou-se

um efeito direto do potencial osmótico, determinando uma drás-

tica inibição do crescimento, tanto na raiz quanto no coleopti-

lo.   Centralmex mostrou a menor redução em crescimento do cole-

optilo, duplicando, em forma relativa o crescimento exibido por

Piranão  e IPEACS III.

Quanto ao crescimento radicular, Piranão  mostrou o

máximo percentual com respeito aos controles, IPEACS III o mí-

nimo e Centralmex um valor intermediário.   Como   conseqüência des-

tas tendências de crescimento nas variedades, a relação coleop-

tilo/raiz sofreu também variações. Centralmex mostrou a menor

redução da relação em resposta ao stress osmótico, Piranão a

maxima redução e  IPEACS III  exibiu  valor intermediário   entre

estas variedades (Tabela 3).
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2. RESPOSTA À DESSECAÇÃO PROGRESSIVA DO SOLO

2.1. Efeito da Supressão  da Irrigação  sobre a Média Varietal.

Condições  Ambientais

As condições ambientais dominantes na casa de vegeta-

ção durante o período de crescimento das plantas (24 dias) e o

período experimental compreendido entre os dias 13 a 17 de

outubro (correspondentes a 0, 1, 2 , 3 e 4 dias de  suspensão

de irrigação) estão na Tabela 4.

Tabela 4. Variação das condições ambientais médias durante o
período de crescimento e da suspensão da rega das

plantas.

PARÂMETRO 
AMBIENTAL

O U T U B R O   Média para o

13 14 15 16 l7   período de (1)crescimento

EVAPOTRANSPIRAÇÃO 1,36    2,22
(mm./dia)

RADIAÇÃO MÉDIA 139,16  228,96
(cal./cm2/dia)

TEMPERATURA MÉDIA   26,1     29,6
DIURNA (ºC)

UMIDADE RELATIVA 77,35  67,29
Do AR (%)

DEFICIT MÉDIO DE   5,74   10,17
SATURAÇÃO (mm.Hg)

3,61    1,79   1,56      1,61

380,88 191,40 155,80 172,27

31,.3 28,8 27,5 27,4

64,71 75,85   78,71    72,68

12,10     7,17   5,86 7,48

(1) Refere-se ao período de 24 dias anterior à suspensão da rega.
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No primeiro e especialmente no segundo dia, as con-

ções de stress foram particularmente intensas, com registros

de radiação média diária, temperatura média diurna e evapotrans-

piração  bem acima  da média para o período  de crescimento. Isto

foi acompanhado por uma  redução  na umidade relativa média do  ar

e um conseqüente  incremento no déficit médio de saturação.  Tem-

peraturas máximas, da ordem de 34 e 38ºC, foram registradas du-

rante estes dois dias. Durante o terceiro e quarto  dia de
.

stress a demanda evapotranspirativa atmosférica declinoua va-

lores próximos às médias registradas durante o  período  pré-stress.

Conteúdo hídrico  Solo-Planta

O quadro  ambiental  dominante durante o início  do

stress , determinou quedas drásticas nos parâmetros indicadores

de stress hídrico, tanto na planta quanto no solo. Em particu-

lar esta situação  determinou o abaixamento do C.H.R. das plan-

tas do grupo controle, a níveis  previamente definidos como de

stress (Fig. 1).  As  flutuações  em umidade do solo foram segui-

das por variações  similares no C.H.R. das plantas, e ambas as

variáveis resultaram estreitamente relacionadas (r = 0,950, P=

0,01). O conteúdo final de umidade dos potes foi ligeiramente

menor que o chamado "ponto  de murchamento permanente".

Matéria Seca  e Área  Foliar

O efeito da dessecação progressiva do solo  sobre a
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Fig. 1. Variação do Conteúdo Hídrico Relativo ( 0 ), e da Umida-
de do Solo (a>, durante o período experimental. A bar-
ra horizontal indica o nível basal, debaixo do qual as
plantas são consideradas em situação de stress hídrico.
A seta na escala de Umidade do Solo indica, de forma
aproximada, o ponto de murchamento permanente. Linha in-
teira: irrigados (controles). Linha pontilhada: não ir-
rigados (stress).



68

matéria seca acumulada na raiz e na parte aérea, e sobre a re-

lação  raiz/parte aérea é mostrada na Figura 2.

Como conseqüência do crescimento verificado no perío-

do, houve diferenças  significativas em matéria seca  na parte

aérea dentro do grupo controle (Fig. 2A). A taxa média de  acu-

mulação foi de  0,448 g/dia/pote.

A dessecação do solo causou uma considerável  redução

na parte aérea da matéria seca, e no final do período, os potes

não irrigados diferiam  em 36% (significativo a P = 0,01) com

respeito aos controles. Durante os primeiros três dias, a ma-

téria seca da  parte aérea  não  mostrou diferenças significati-

vas dentro dos potes não irrigados, sendo reduzida somente no

último  dia. Em oposição, a acumulação de matéria seca nas raí-

zes (Fig. 2B) foi relativamente mais estável.   De novo, efeitos

de crescimento (taxa média: 0,238 g/dia/pote), produziram dife-

renças significativas entre potes irrigados. No final do perío-

do, os potes não irrigados mostraram uma redução de 12,6%  (sig-

nificativa a P = 0,5)  com  relação aos controles. Dentro  dos

tratamentos não irrigados, não foram notadas diferenças  signi-

ficativas em peso de raiz, embora houvesse uma  ligeira    tendên-

cia para o aumento. Como conseqüência da redução em peso da

parte aérea e da relativa constância em peso da raiz, houve um

incremento de 20% na relação  raiz/parte  aérea  com rela-

ção ao grupo controle (Fig. 2C).

A matéria seca  total (raiz e parte aérea) mostrou  di-

ferenças  significativas  entre  o  grupo controle e  o grupo   não
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irrigado.

No final do período,  a matéria seca total foi reduzi-

da em 24% (significativo a P = 0,01) nos potes não irrigados,

em relação ao grupo controle (Tabela 10).  A variação de maté-

ria seca dentro do grupo de potes não irrigados não mostrou di-

ferenças significativas no decorrer dos dias de  stress, embora

uma queda de peso seco fosse evidente nos últimos dois dias. Es-

ta relativa estabilidade da matéria seca total dentro do grupo

sob stress foi conseqüência de que, se por um lado a parte aé-

rea perdeu peso, por outro lado,  a raiz tendeu a contrariar es-

ta tendência.

A variação  em área foliar é mostrada na Tabela 5.

Tabela 5. Variação da Área Foliar e da Relação de Área Foliar,

durante o período  experimental.

ÁREA  FOLIAR (dm2/pote) R. A. F. (dm2/g)

0 1 2  3 4 0 1 2  3 4

IRRIGADOS  9.78 10.21 9.87 11.53 12.48 1.23 1.25 1.15 1.19 1.17

NÃO IRRIG. 9.78 10.17 9.28 8.66 7.88 1.23 1.24 1.11 1.04 0.98

D . M . S .            0.62                               0.09

Como conseqüência das fortes condições de stress am-

biental imperantes nos primeiros dois  dias, diferenças signifi-

cativas dentro do grupo controle somente  se verificaram a par-

tir do terceiro dia. Dentro do grupo não irrigado, a tendência

geral, como esperado, foi  de decrescer. No último dia, a dife-
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rença com respeito ao controle, foi menor em 37% (significati-

va a P = 0,01) (Tabela 10). É de destacar que, os valores cor-

respondentes aos dois últimos dias de stress poderiam estar su-

perestimados. Isto como conseqüência de senescência observada

nas folhas inferiores, especialmente no último dia, em uma das

variedades utilizadas.

A variação da área foliar por unidade de matéria se-

ca total (R.A.F.) é mostrada na tabela 5. Esta relação perma-

neceu relativamente constante nos controles, mas foi reduzida

em aproximadamente 20% nos potes não irrigados. Isto é resul-

tado direto do maior percentual em redução de área foliar em

relação à matéria  seca total. Contudo, o maior determinante

da taxa  relativa de crescimento (T.C.R.) foi, neste experimen-

to, a taxa  de assimilação líquida (T.A.L.) (Fig.3). Variações

em T.A.L. são seguidas estreitamente pela  T.C.R., especialmen-

te dentro dos tratamentos não irrigados. Isto  é conseqüência

de que as flutuações em R.A.F. (o outro determinante da T.C.R.)

foram relativamente  pequenas, oscilando pouco em torno da uni-

dade, como poderia ser esperado em um período experimental cur-

to, de quatro dias.

A ocorrência de forte demanda evapotranspirativa du-

rante os primeiros dois dias,  deu oportunidade para a observa-

ção de uma fase de recuperação,  pós-stress nos controles.   Isto

se torna evidente na figura 3, onde a T.A.L. foi reduzida por

efeito de  um abaixamento no conteúdo hídrico do sistema solo-

planta (Fig. 1), em aproximadamente 50% do valor pré-stress du-
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Fig. 3. Variação da Taxa de Crescimento Relativa (M, irri-
gados,.w--0  , não irrigados), e da Taxa de Assimila-
ção líquida  (ti, irrigados,A---A,  não irrigados)
em função  dos dias de dessecação do solo. As  linhas
verticais indicam a D.M.S.
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C.H.R. ao qual a T.A.L. é igual a 0.
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rante o primeiro dia. No segundo dia, embora acontecesse um

incremento na radiação média da ordem d e 65% (Tabela 4), a T.

A.L. não mostrou uma grande recuperação,  devido a que o conteú-

do hídrico foliar continuou baixo (em termos do controle, figu-

ra 1).  A diminuição da pressão evapotranspirativa durante a

segunda metade da tarde deste dia, e durante a manhã do, tercei-

ro, determinaram uma forte recuperação, com  uma média de T.A.L.

(e de T.C.R.) bem acima da média do período de crescimento pré-

stress.  Durante o quarto dia, os valores novamente   declina-

ram aos níveis médios "normais" nas condições do experimento.

Devido a este incremento  compensatório  no terceiro dia,

as médias de T.A.L. e T.C.R. durante o período experimental

não  resultaram significativamente diferentes dos valores  regis-

trados para o período pré-stress.

O valor médio de T.A.L. nos controles, foi de 64.5 mg/

dm2/dia/pote, durante o período de stress, e o da T.C.R. de 76

mg/g/dia/pote, durante o mesmo período.

Atividade de Nitrato-Reductase

A variação em atividade de NRase em função dos dias de

dessecação  progressiva do solo é mostrada na tabela 6. Na ta-

bela  10, a variação  relativa de atividade é mostrada em rela-

ção aos controles  diários.

Quatro dias de stress resultaram em um decréscimo de

atividade de aproximadamente 80% (Tabela 10). A atividade de
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NRase correlacionou significativamente com vários outros indi-

cadores de deficiência hídrica usados neste experimento (Tabe-

la 9).

Tabela 6. Variação da atividade de Nitrato-Reductase em fun-

ção da desseração progressiva do solo.

Atividade de NRase em moles NOF/g.peso  fresco/hora

IRRIGADOS 0.80 0.59 0.60 0.69 0.75

NÃ0 IRRIG. 0.80                    0.41  0.32 0.16

D.M.S. = 0.09

N-Amoniacal

A variação de N-Amoniacal durante o período experimen-

tal é mostrada na figura 5A. Dentro do grupo controle, este

teor foi  relativamente constante. Diferenças significativas

no teor de N-amoniacal em resposta ao stress hídrico foram de-

tectadas após dois dias de dessecação  progressiva do solo. No

final do período experimental, o teor em folhas submetidas  a

deficiência hídrica aumentou em quase 3 vezes com respeito  ao

controle (Tabela 10).

N-Amino Livre

A variação no teor de N-amino livre em função dos dias
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de dessecação progressiva do solo é mostrada na figura 5B. O

nível de N-amino, dentro do grupo não irrigado foi significati-

vamente diferente  do  nível do controle após um dia de stress

hídrico, quando o C.H.R. foi de 91.5% (Fig. 1). O aumento no

teor de N-amino nas plantas sob stress  foi contínuo, crescendo

de forma aproximadamente exponencial até o final do  período ex-

perimental, quando seu nível foi 5 vezes superior aquele exibi-

do pelo respectivo  controle (Tabela 10).

N-Nítrico

Os teores  de N-nítrico  observados durante o período

experimental são mostrados na figura 5C. O teor  de  nitrato

foi variável, tanto dentro do grupo controle, quanto do  grupo

sob stress. Sob condições de stress, nitrato tendeu primeiro a

aumentar durante os dois dias iniciais, no terceiro dia decres-

ceu a um nível próximo o do controle, para finalmente aumentar

significativamente no último dia do período experimental. No

final do período, as plantas sob stress  mostraram um nível de

nitrato 80% superior a do controle (Tabela 10).

Prolina

Um incremento exponencial em prolina em resposta ao

stress  hídrico é notório na figura 6. O níve1 de prolina per-

maneceu praticamente constante nos controles, durante todo o

período experimental.   Com  dois dias de stress o teor de pro-
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lina no grupo submetido a dessecação do  solo triplicou seu va-

lor com respeito ao controle diário (Tabela 10), atingindo sig-

nificação estatística. Isto aconteceu quando o C.H.R. atingiu

um valor de 83.390, ou um correspondente de 70% da capacidade

de campo (Fig. 1). O teor final de prolina, após quatro dias

de dessecação  progressiva  do  solo  foi  aproximadanente 27 vezes

superior ao registrado no controle (Tabela 10).

N-Proteico

Os teores de N-proteico, são apresentados na tabela

7. O stress hídrico induziu uma queda contínua nos níveis de

N-proteico. No final do período experimental, o nível de N-

proteico nas plantas submetidas a deficiência hídrica foi apro-

ximadamente 50% daquele do controle (Tabela 10).

Como conseqüência do aumento verificado no nível  de

N-solúvel (a somatória de N-amino, N-nítrico, N-amoniacal  e   N-pro-

lina), e, do declínio  em N-proteico, a relação entre ambas  as

formas de N tendeu a incrementar (Fig.7). Pode-se ver que  no 

final  do  período experimental, a  relação  N-solúvel/N-proteico

foi,  aproximadamente, seis vezes superior em plantas

submetidas ao stress.
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Fig. 7. Variação da relação  N-solúvel/N-proteico  em função
dos dias de dessecação  progressiva do solo. A linha
inteira corresponde ao controle; a linha  pontilha-
da ao tratamento de stress.
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Tabela 7. Variação de N-Proteico em função da dessecação  pro-
gressiva do solo

N- Proteico - % de Peso Seco

IRRIGADOS 2.03 1.95 1.69  1.81 1.86

NÃO IRRIG. 2.03 1.90 1.53 1.31 1.05

D.M.S. = 0.10

Quando a soma de N-proteico e N-solúvel é expressa le-

vando-se em consideração a matéria seca total, é possível  cal-

cular o teor de N por pote. Os valores assim obtidos são apre-

sentados na tabela 8.  Ao examinar esta tabela, deve ser leva-

do em consideração   que os teores de N nela apresentados, possi-

velmente sejam inferiores ao teor total de N, desde que a con-

tribuição da fração-N-amida ao pool de N-solúvel deixou de ser

considerada neste experimento.  Contudo, é razoável assumir que

a soma de ambas as frações aqui determinadas, represente a mai-

oria das formas de N nas plantas, constituindo um indicador

bastante  aproximado do teor  de N total.
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Tabela 8. Variação  de Nitrogênio por pote em função  da desseca-
ção progressiva do solo

Teor  de N (mg/pote)

Trat.

 
IRRIGADOS 173.26 174.27 161.28 194.43 216.20

NÃO  IRRIG. 173.26 174.35 154.27 147.13 137.22

D.M.S. = 12.99

A tabela 8 indica claramente que existem diferenças

em N por pote, tanto entre potes irrigados e não irrigados, quan-

to dentro de cada  um dos grupos. Diferenças significativas

dentro do grupo controle se manifestaram após o terceiro  dia,

uma vez superada a fase de stress inicial. Dentro  do grupo de

tratamentos não irrigados, as  quedas  em conteúdo de N   foram

contínuas a  partir do  primeiro  dia.  No final do período, o ní-

vel de N nos potes submetidos a stress foi 36,5% menor do  que

o respectivo controle. Contudo, diferenças  significativas com

respeito a seus controles diários,    somente    foram    evidentes  após

3 dias de stress(Tabela 8).

Os teores de  N-proteico  e  N-solúvel   correlacionaram

significativamente com  vários indicadores de deficiência hídri-

ca (Tabela 9).



83

Carbohidrato Solúvel

Os teores de carbohidratos solúveis são apresentados

na figura 8. Estes  teores  foram extremadamente variáveis  no

grupo controle.   Houve  uma  tendência inicial   à acumulação  du-

rante os primeiros dois dias, com incremento  significativo  no

segundo  dia. No terceiro dia, o nível de carbohidrato decres-

ceu ao valor mínimo para as condições do experimento. Finalmen-

te, aumentou até um nível similar ao dia 0. A tendência geral

dentro do grupo de plantas submetidas ao stress foi para o in-

cremento. Este incremento  foi linear e contínuo,  e no final

do período o nível de carbohidratos solúveis em  plantas subme-

tidas ao stress foi 2,24 vezes maior que o de seu respectivo con-

trole (Tabela 10).

Contudo, diferenças significativas com respeito ao

grupo controle somente foram significativas no terceiro  dia. 

Isto é  conseqüência  de  que, no  controle também foi verificado

um incremento em resposta ao stress.  O qual mascarou as  possí-

veis diferenças durante os primeiros dois dias.

A figura 9 mostra a relação entre o nível de carbohi-

dratos solúveis e o peso seco da parte aérea. Quando os dados

correspondentes à matéria seca da raiz dos nove tratamentos

são relacionados, surge uma correlação negativa (não significa-

tiva, fig. 9A).    Quando somente são considerados os dados corres-

pondentes aos tratamentos de stress a correlação torna-se posi-

tiva e significativa (Fig. 9B). A correlação para o conjunto

dos dados relativos à parte aérea também resultou negativa(Fig.
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Fig.  8.  Variação  no Teor  de Carbohidrato  Solúvel em função
dos dias de dessecação progressiva do so1o. A  linha
inteira corresponde aos controles, a linha ponti-
lhada aos tratamentos não irrigados (stress).  A li-
nha vertical indica a D.M.S.
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e o teor de carbohidrato solúvel, considerando o conjunto dos tra-
tamentos (A e c), ou somente os tratamentos sob stress (B e D).
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9C). A mesma tendência é mantida com relação  aos tratamentos

de stress (Fig. 9D). Embora as correlações não  atinjam nível

de significação,  a tendência de relação  inversa entre ambas va-

riáveis (matéria seca da parte aérea e carbohidrato  solúvel)  pa-

rece ser definida. Quando, ao invés de se considerar o valor

absoluto  de matéria seca, se considera a taxa de variação rela-

tiva da matéria seca total (T.C.R.), a relação é  expressa  em

forma mais precisa (Fig. 10). O teor de carbohidrato solúvel cor-

relacionou  significativamente  com  outros  indicadores de defici-

ência hídrica (Tabela 9).

Tabela 9. Coeficientes de Correlação entre alguns   parâmetros
usados como Indicadores   de  Deficiência   Hídrica  em 
milho.

C.H.R. T.A.L. Carb. N-Prot. N-solú-
solúvel NRasevel-

NRase 0.923**
**

N-Solúvel -0.885

N-Proteico 0.896**

Carbohidrato -0.906**
Solúvel

T.A.L. 0.869**

0.858**

-0.751*

0.734*

-0.954**      -

-0.929** 0.945** -0.936** -

0.920** -0.961** -

-0.884** -

C.H.R.

* , ** Significativo   a P = 0.05 e P = 0.01, respectivamente.
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Fig. 10. Relação  entre a Taxa de Crescimento Relativa e o teor de
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Tabela 10. Variação  Relativa de Diferentes Indicadores de Defi-

ciência  Hídrica, em Resposta a Quatro Dias de Desse-

cação Progressiva do Solo (1)

 INDICADOR DIAS DE  STRESS

1 2 3 4

Matéria Seca Total 1.01 0.92 0.85 0.76

Área Foliar 0.99 0.94 0.75 0.63

N-Proteico 0.94 0.75 0.65 0.51

N-amônia 1.02 1.04 1.84 2.90

N-Nitrato 1.13 1.38 1.15 1.80

N-Amino  Livre 1.51 1.60 3.19 5.04

Prolina 0.83 2.73 11.93 26.74

Atividade de Nitra- 1.10 0.68 0.46 0.21

to Redutase

Carbohidrato Solú-

vel

1.07 1.06 2.97 2.24

(1)
Dentro de cada dia, a relação expressa  a diferença com res- 

peito ao controle  (irrigado). Para termos de comparação,  a

relação  no dia 0 é igual a 1.
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2.2. Comportamento Varietal em Resposta à Dessecação Progres-

siva do Solo.

Conteúdo hídrico relativo

Os conteúdos hídricos foliares das três variedades de-

cresceram de forma diferente  em  resposta ao stress  hídrico

(Fig. 11).

A variedade Piranão mostrou um C.H.R. que, no final do

período  experimental, era aproximadamente 10% superior a IPEACS

III e 6% superior a Centralmex. IPEACS III mostrou os menores

níveis de hidratação  relativa, tendo sido extremamente afetado

nos primeiros dois dias de stress Centralmex exibiu valores

intermediários entre as duas variedades, salvo no primeiro dia,

onde seu C.H.R. não diferiu significativamente daquele de Pira-

não, sendo levemente superior.

O aspecto das plantas diferiu entre as variedades, mas

neste experimento tais diferenças  não foram quantificadas. con-

tudo, pode-se observar que, após quatro dias de stress a vari-

edade IPEACS III mostrou senescência extensiva na primeira e

segunda folha basa1 e as pontas das lâminas foliares estavam

"queimadas" na maioria das folhas superiores. A segunda folha

superior estava totalmente enrolada, e em algumas plantas dani-

ficada mecanicamente (quebramento ao nível da metade superior

da nervura central). Piranão apresentou senescência moderada

nas folhas basais e sintomas de murchamento nas folhas superio

res, mas não apresentou, em geral, "pontas queimadas" nem injú-
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Fig. 11. Conteúdo Hídrico Relativo da segunda folha superior
de Três Variedades de Milho, em função dos dias de
dessecação progressiva do solo. A linha  vertical de-
nota a D.M.S.
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ria mecânica. A segunda folha superior tinha os bordos enrola-

dos, mas uma alta proporção da lâmina foliar continuava expos-

ta.

Centralmex não apresentou senescência generalizada nas

folhas basais, embora em alguns potes as plantas  tivessem   uma

alta fração da área foliar destas folhas totalmente amareleci-

da. Clorose incipiente de algumas folhas superiores também foi

observada e a segunda folha superior mostrou sintomas  de mur-

chamento                      severo.

Matéria Seca e Área Foliar

Na figura 12 são apresentados os dados relativos à va-

riação em matéria seca da raiz, parte  aérea e da relação entre

ambas, para as três variedades.

Centralmex aumentou o peso da parte aérea durante o

primeiro dia de stress,  manteve este peso relativamente constan-

te e somente diferiu no final do período (Fig. 12A). O peso se-

co da raiz tendeu a incrementar no mesmo período, e no final

resultou 17% superior ao da parte aérea.   Piranão também mante-

ve o peso seco  da parte aérea praticamente  constante durante os

primeiros três dias, e decresceu significativamente no último

dia (Fig. 12B). O peso seco da raiz sofreu no mesmo período um

incremento significativo e aumentou, principalmente, durante  os

primeiros dois dias, mantendo depois este nível até o final do

período. Como conseqüência desta evolução dos pesos secos, a

relação raíz/parte  aérea de Piranão passou de 0.93 no dia 0  a
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1.22 no quarto dia de stress, isto é, o peso seco da raiz au-

mentou em 31%. A variedade IPEACS mostrou uma queda em   peso

seco da parte aérea a partir do segundo dia.   Diferenças signi-

ficativas foram observadas nos últimos dois dias (Fig. 12C).  O

peso seco da raiz aumentou no começo do período, e depois de-

cresceu significativamente.  Contudo, sua queda foi menor do

que a da parte aérea e no final do período a relação raíz/par-

te aérea foi de 1.09.   Cabe  destacar que, embora as tendências

de evolução  de matéria seca tenham sido similares para as três

variedades, existiram diferenças significativas  entre elas.

Assim, o peso seco da parte  aérea foi  significativamen-

te superior em Piranão com respeito a Centralmex (P = 0.05) e

IPEACS III (P = 0.01). Os mesmos níveis de significação  se man-

tiveram para o peso seco  de raiz.

O stress hídrico determinou uma redução na matéria se-

ca total das três variedades  (Tabela 11).

Tabela 11. Variação Relativa  da Matéria Seca  Total em Três Va-
riedades de Milho,  em Resposta a Quatro Dias de Des-
secação  Progressiva do Solo (1)

2                      3     4

CENTRALMEX 1.00 1.02 0.98 0.91 0.76

PIRANÃO 1.00 1.02 1.01 0.89 0.81

IPEACS III 1.00 0.98 0.90 0.76 0.68

(1) Em termos relativos, a matéria seca nos controles diários
(irrigados) é igual a 1.00.
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Das duas determinantes da área foliar total,  máximo

comprimento e máxima largura, a primeira foi a principal  deter-

 minante das variações em área foliar nas três variedades.  Isto 

foi comprovado através dos respectivos  coeficientes de   deter-

minação da regressão linear entre a máxima largura e o  máximo

comprimento e a área  foliar total/planta (r2= 0.945 para máximo

comprimento e r2= 0.530 para máxima largura, valores médios da

regressão  entre genótipos).

A variação em máximo comprimento foliar é apresentada

na figura 13, onde é expressa como percentagem  dos respectivos

controles diários. No final do período experimental; a taxa de

alongamento (mm/dia); foi reduzida em 15% em Piranão, 22.5% em

Centralmex e 28% em IPEACS III.  Esta  redução refletiu-se dire-

tamente na área foliar total/pote (Fig.14). Na figura 14, em

adição aos valores dos tratamentos de stress são mostrados tam-

bém  os valores correspondentes aos respectivos controles  diá-

rios. Pode-se ver, que a expansão  foliar, dentro do grupo con-

trole, foi seriamente afetada por uma pequena queda em hidrata-

ção foliar,  em média  de 4-5% para as três variedades (Fig.ll), du-

rante os primeiros dois dias.

No final do período experimental, com níveis de hidra-

tação similares,  as plantas do grupo controle diferiram signifi-

cativamente  entre variedades. A área foliar de Centralmex foi

superior em aproximadamente 7 e 11%,  respectivamente, em relação

às áreas de Piranão e IPEACS III. Sob stress,  esta situação re-

vertiu-se, e no final do período experimental, a área foliar de

Piranão foi significativamente  superior com respeito a Central
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Fig. 13. Variação relativa em comprimento máximo da lâmina
da segunda folha superior de Três Variedades de
Milho, em função dos dias de dessecação progressi-
va do solo.



96

a
W
a
-a

CENTRALMEX

.

Fig. 14.

12-
IPEACS Ill

0 1 2 3 4
DIAS

Variação da Área Foliar em Três  Variedades de Mi-
lho em função  dos dias de dessecação  progressiva
do solo. DMS = 0.36. A linha inteira   correspon-
de a tratamentos irrigados (controles),  a linha
pontilhada a tratamentos  não irrigados (stress).
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mex (P = 0.05) e IPEACS III (P = 0.01).

Como conseqüência do efeito diferencial  do stress hí-

drico entre variedades, sobre a área  foliar e peso, seco, os respec-

tivos parâmetros de crescimento e assimilação líquida também di-

feriram significativamente (Fig. 15).  A R.A.F. tendeu   a decres-

cer nas três variedades com o aumento do stress.

Piranão mostrou uma R.A.F. superior com respeito as

outras duas variedades no final do período,  mas, esta diferença

atingiu significação  somente com respeito a IPEACS III.

Na tabela 12 são apresentados os valores relativos

(percentagem dos respectivos controles diários) da R.A.F. para

as três variedades.

Tabela 12. Variação de R.A.F. em Três Variedades de Milho, em

Função da Dessecação Progressiva do Solo, como  Per-

centagem dos Respectivos Controles Diários (l)

CENTRALMEX 102.3 88.5 82.7 72.9

PIRANÃO 97.6 95.6 87.9 88.3

IPEACS III 95.9 93.5 91.2 81.6

(1)
No dia 0 a relação é igual a 100.

Pode-se verificar que, em termos percentuais, Central-

mex foi mais afetado que as outras variedades. Isto é decorren-

te de que esta variedade apresentou uma maior R.A.F. em  condi-
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ções de irrigação. As R.A.F. médias nos controles foram 1.27

para    Centralmex, 1.18 para Piranão e 1.16 para IPEACS III. Pira-

não mostrou-se superior a IPEACS III,  somente no final do perío-

do.

Na figura l5 pode ser apreciada a estreita correspon-

dência entre a T.A.L. e a T.C.R.  Ambas as linhas somente diver-
 

gem ligeiramente nos dias 0 e 1 de stress, quando a R.A.F. foi

maior, mas, quando esta tendeu a valores em torno da unidade, am-

bas as linhas praticamente se superpõem. A variação em  T.A.L.

foi consideravelmente maior que a variação em R.A.F. e, de fato,

controlou a T.C.R.

Diferenças significativas  em  T.A.L. entre as  varieda-

des são evidentes na figura 15.  A  superioridade  de Piranão é

evidenciada  pelo fato de manter uma T.A.L. significativamente  su-

perior às outras variedades nos primeiros três dias  de stress.

No final do período experimental sofreu uma queda brusca, mos-

trando um valor similar a Centralmex. IPEACS III foi a varieda-

de mais afetada, e já no segundo dia exibiu valor negativo. Cen-

tralmex  mostrou  um  comportamento  intermediário, e a sua T.A.L.

tornou-se negativa após  três dias.

As comparações entre  as taxas de assimilação    em fun-

ção do tempo  de  dessecação,   estão   confundidas pela variação  do

C.H.R. que  foi diferente em  cada variedade (Fig.11).  Entretanto,

comparações para um  mesmo nível  de C.H.R. podem ser feitas atra-

vés das respectivas  inclinações  das linhas de regressão.

Quando são observadas as taxas em situações de stress
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moderado (8-10% de redução em C.H.R.; HSIAO, 1973),  tal como o

verificado no grupo  controle,  as tendências de  variação são as

mostradas  na figura 17.

As variações  em T.C.R. mostradas na figura 16, são uma

decorrência das variações já comentadas em T.A.L. e R.A.F.

Atividade de Nitrato Reductase

A variação  em atividade  de NRase  nas três variedades

de milho, é mostrada na figura 18. Piranão mostrou o níve1 mai-

or de atividade no final do período,  aproximadamente, três   ve-

zes superior ao de Centralmex e IPEACS III. Quando  os  níveis

absolutos são comparados com os registrados nos mesmos dias nos

potes irrigados, surgem os valores  apresentados na tabela 13.

Tabela 13. Variação Relativa da Atividade da  Nitrato-Reductase,
em Três Variedades de Milho, em Respostaa Quatro Dias
de Dessecação  Progressiva do Solo (1)

0                   2         3            4

CENTRALMEX 1.00 1.00 0.79 0.36 0.10

PIRANÃO 1.00 1.05 0.69 0.62 0.38

'.IPEACS III 1.00 1.15 0.68 0.46 0.21

Em termos relativos, a atividade de NRase nos controles di-
ários  (irrigados) é igual e 1.00
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Fig. 17. Variação de T.A.L. em Três Variedades de Milho. Os valores
correspondem aos potes irrigados, que funcionaram como con-
troles daqueles mostrados na figura 15. Os números entre pa-
rênteses acima de cada ponto indicam os valores de  C.H.R.
no momento da amostragem. A linha vertical indica a D.M.S.
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Fig. 18. Variação da Atividade de NRase em função dos dias
de dessecação progressiva do solo, em Três  Varie-
dades de Milho. A linha vertical indica a D.M.S.
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Pode-se ver que, no primeiro dia, os valores para as

variedades Piranão e IPEACS III aumentaram. Isto significa que,

o stress ambiental deprimiu mais os níveis de atividade de NRa

se nos potes controles que nos submetidos ao stress hídrico. Contudo,

as diferenças devidas a este efeito, somente foram significati-

vas para IPEACS III. A partir do segundo dia, o efeito dominan-

te da dessecação determinou uma queda progressiva na NRase nas

três variedades. No final do  período, Centralmex teve uma redu-

ção de 90%, em atividade de NRase, Piranão em aproximadamente

60% e IPEACS III em 80%. O maior percentual de redução  em Cen-

tralmex é conseqüência do maior nível de atividade nos potes con-

troles.

N-Amoniacal

A tabela 14 apresenta os teores de N-amoniacal regis-

trados nas três variedades durante o período experimental.

Houve diferenças significativas nos  respectivos  teo-

res.  Centralmex aumentou, de forma significativa, após dois dias

de deficiência hídrica e, no quarto dia continha, aproximadamen-

te, 3.2 vezes mais amônia que no dia 0. O teor de amônia em Pi-

ranão incrementou após três dias, e no quarto dia continha, apro-

ximadamente, 2.6 vezes mais amônia que no dia 0. IPEACS III foi

a variedade que acumulou mais amônia durante o período experimen-

tal. No final do período, seu teor resultou 3.5 vezes mais ele-

vado que o correspondente ao dia 0. Centralmex e IPEACS III ti-

veram um conteúdo 28.5 e 41.4% respectivamente; superior a Pira-

não no final do período.
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N-Amino  Livre

Os teores de N-amino são apresentados na tabela 14.

Diferenças  significativas  são  evidentes  depois de  um dia de

stresss nas três variedades,  evidenciando-se  assim a sensibilida-

de deste  indicador. Centralmex  mostrou um maior nível  de acumu-

lação ao final do período  experimental. Os  seus teores sempre

foram superiores aos de Piranão, e ligeiramente  inferiores aos

de IPEACS III durante os  primeiros três dias. Contudo, no  final

do período o teor IPEACS III sofreu um incremento brusco, e seu

teor final resultou significativamente superior às outras varie-

dades. Piranão incrementou no primeiro dia, estabilizou seu te-

or no segundo dia para finalmente incrementar novamente, mas à

taxas inferiores às das outras variedades.

N-Nítrico 

O teor  de nitrato mostrou uma tendência de resposta

menos  definida que os outros componentes do pool de N-solúvel

(Tabela 14). Em Centralmex, o teor de nitrato  incrementou  sig- 

nificativamente após um dia de stress hídrico,  manteve relativa-

mente constante esse nível até o terceiro dia, para finalmente

incrementar novamente no final.

O teor de Piranão  sofreu  maiores variações,   incremen- 

tou  significativamente durante os primeiros dois dias, depois

caiu para  novamente incrementar no último  dia. IPEACS III in-

crementou seu nível de nitrato  após um dia de stress  e  manteve
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este nível com ligeiras  flutuações até o final do período expe-

rimental. Seu nível absoluto de acumulação foi significativa-

mente inferior ao mostrado pelas outras duas  variedades.

Tabela 14. Variação, dos teores de N-Nítrico,  N-Amoniacal e N-Ami-
no Livre  em Função da Dessecação Progressiva do So-
lo, em Três Variedades de Milho.

0         1          2         3        4   D.M.S.

N- NO; (u moles/g.peso seco)

CENTRALMEX 20.31    36.49      34.54     35.99    41.17

PIRANÃO 23.13    28.08      41.53     35.48    45.46  4.02

IPEACS III 21.79    31.87      32.34     28.86    31.37

N- NH: (r-l moles/g.peso seco)

CENTRALMEX 27.32    29.08       37.15     64.07    87.82

PIRANÃO 25.95    29.59       30.07     44.12    68.32 7.29

IPEACS III 27.70    34.42       37.76     62.87    96.81

N-AMINO (1-1  moles/g.peso seco)

CENTRALMEX 57.77   87.58      144.38     218.83  342.35

PIRANÃO 58.34   89.39        87.85    170.45  247.55 13.07

IPEACS III 70.21  103.12       156.12    242.61 304.49

Prolina

Os teores  de prolina aumentaram grandemente nas três

variedades. O  padrão de resposta  foi similar, mas os níveis
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de acumulação  diferiram entre variedades (Tabela 15).

Durante os primeiros dois dias de stress não foram no-

tadas diferenças significativas entre as variedades. Dentro de

variedade, notou-se que o teor  de prolina após  este período foi

significativamente superior para Centralmex e IPEACS III mas

não para Piranão.  No terceiro e  quarto  dias, as três varieda-
 

des acumularam prolina em  altos teores. No final do  período,

Piranão mostrou uma ligeira superioridade sobre IPEACS III. Am-

bas as variedades, por sua vez, mostraram diferenças altamente

significativas com respeito a Centralmex, que apresentou os me-

nores teores  de acumulação.

Tabela 15. Variação do Teor de Prolina Livre em Três Varieda-
des de  Milho, em  Função  da  Dessecação    Progressiva
do Solo.

u moles/g.peso seco
0 1 2 3 4

CENTRALMEX 1.97 l.83 5.83 18.05 30.31

PIRANÃO 1.56      2.66 3.99 24.26 48.90

IPEACS III 2.38 2.01 6.52 24.95 45.62

D.M.S. = 2.69

Plotando-se, entretanto, os valores de prolina em função do C.

H.R. (Fig. 19), verifica-se uma Clara tendência exponencial nas

respectivas curvas. Como as curvas não foram normalizadas es-

tatisticamente, não é possível determinar com precisão o ponto
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de inflexão de cada uma.

N-Proteico

O teor de N-proteico das três variedades sob condições

de stress é mostrado na tabela 16.  Na tabela 17, as variedades 

são avaliadas em termos de seus  índices relativos com respeito

ao s controles diários.

Tabela 16. Variação do Teor de N-Proteico em Três Variedades de

Milho, em  Função da Dessecação Progressiva do Solo.

N-Proteico - % de Peso Seco
Var.

0 1 2 3 4
 

CENTRALMEX 2.02 1.93 1.67 1.19 1.O1

PIRANÃO   1.83 1.68 1.56 1.48 1.38

IPEACS III 2.25 2.11 1.35 1.27  0.76

D.M.S. = 0.06

Tabela 17. Variação Relativa do Teor de N-Proteico em Três Va-
riedades de Milho, em Resposta a Quatro Dias de Des-

secação  Progressiva do Solo (1).

1 2 3 4

CENTRALMEX 0.98 0.97 0.63 0.52

PIRANAO 0.96 0.91 0.80 0.74

IPEACS III 0.96 0.86 0.74 0.43

(1)
Em termos relativos, o teor de N-proteico  nos controles

diários (irrigados) é igual a 1.00
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0 1 2 3 4
DIAS

Fig. 20. Variação da  Relação N-solúvel/N-Proteico  em  Três Varieda-
des de Milho, em resposta a Quatro Dias de Dessecação pro-
gressiva do Solo.



111

Como conseqüência das variações sofridas pelo pool de

N-solúvel e de N-proteico, a relação entre ambas as formas de

N tendeu a crescer nas três variedades, em resposta aos efeitos

de stress hídrico  (Fig. 20).

Carbohidrato solúvel

Os teores de carbohidrato solúvel determinados nas três

variedades, em  resposta a quatro dias  de stress  hídrico,  são

mostrados na tabela 18.

Tabela 18. Variação  do Teor de Carbohidrato Solúvel em Três Va-
riedades de Milho, em Resposta a Quatro Dias de Des-

secação Progressiva do Solo.

Dias /
mg/g. peso seco

/
' V a r . 0 1 2 3 4

CENTRALMEX 55.97 78.97 94.10 106.98 133.39

PIRANÃO 61.58  94.11 105.55 135.94 168.37

IPEACS III 51.97 64.77 72.28 95.05 99.07

D.M.S. = 16.94

A tabela 18 indica claramente que, como esperado, nas

três  variedades houve um aumento de carbohidrato solúvel com o

aumento do stress. Esta acumulação teve significação diferen-

te para cada variedade.

Com respeito aos  valores  absolutos, pode  se ver que,
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os teores começam a diferir no segundo dia, quando IPEACS III

mostrou um nível significativamente inferior a Piranão e  Cen-

tralmex, variedades estas que não diferiam entre si. No tercei-

ro dia, porém, o teor em IPEACS III incrementou-se mais do que

aquele de Centralmex, e entre ambas as variedades, praticamente

não existiram diferenças.  Ambas  as  variedades, por sua vez, con-

tinham menos carbohidrato que Piranão, sendo a diferença  alta-

mente  significativa.   Finalmente, no  último  dia, Piranão  Conti-

nuou a acumular carbohidratos a alto nível, IPEACS III pratica-

mente estabilizou o seu teor e Centralmex exibiu um teor inter-

mediário entre ambas as variedades.

Na figura 21 é mostrada a variação do teor  de carbohi-

drato solúvel  nos potes controles.
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jj  8 C

2 5

Fig. 21.  Variação do Teor de Carbohidrato Solúve1 em Três Varieda-
des de Milho. Os valores correspondem aos controles diá-
rios (irrigados), daqueles mostrados na tabela 17. A li-
nha vertical indica a D.M.S.



v. DISCUSSÃO

Teste  de Germinação

A capacidade metabólica da semente germinante está

 largamente determinada pela quantidade de reservas acumuladas.

Os dois principais componentes da semente, embrião e endosper-

mo, determinam o potencial básico de resposta durante a germi-

nação (WRIGHT, 1971). O peso da semente é  uma característica

que reflete, pelo menos em milho,  a quantidade de reservas nu-

tritivas (largamente representadas pelo endospermo), disponíveis

durante a germinação e o crescimento inicial (COOPER e MacDO-

NALD, 1970).

A tabela 3 mostra que, neste experimento, Centralmex

teve uma maior percentagem de germinação final (7 dias), e tam-

bém uma maior taxa de germinação durante os primeiros cinco

dias. Tanto Piranão  quanto IPEACS III, tiveram a sua germina-

ção consideravelmente retardada com relação a Centralmex, des- 

de que somente após cinco dias estas variedades  conseguiram um

incremento substancial no percentual de germinação.
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Numa primeira análise, as diferenças no comportamento

poderiam refletir simplesmente diferenças em reservas energéti-

cas nas respectivas sementes. PARMAR e MOORE. (1968), demonstra-

ram, usando dois grupos de sementes  classificados como de alta

e baixa energia (vigor), que as diferenças em taxas de germina-

ção entre ambos os grupos, em resposta a incrementos de pres-

são osmóica  induzidos por vários osmoticum,  foi  explicada pe-

lo vigor superior do grupo de sementes de alta energia. Entre-

tanto, no presente experimento, tal explicação parece não dar

conta totalmente das diferenças observadas. Com efeito, a pe-

sagem repetida de amostras de 100 sementes para cada uma das

variedades, indicou valores médios de 36.11 g para Centralmex,

37.16 g para Piranão e 25.06 g para IPEACS III. As diferen-

ças em peso de sementes  poderiam explicar a inferioridade de

IPEACS III com respeito às outras variedades, mas, obviamente,

este fator não explica as diferenças  observadas entre Piranão

e Centralmex.

Deve ser destacado que, quando  as variedades foram ger-

minadas em água pura, não foram registradas diferenças de com-

portamento.  Portanto, fatores como  a idade das sementes, ou ini-

bidores de germinação, podem ser excluídos como causas das di-

ferenças observadas sob stress  osmótico.

Uma explicação alternativa envolve necessariamente a

natureza do osmoticum utilizado para promover  o abaixamento do

potencial hídrico. Existe considerável  discrepância na litera-

tura no que tange à capacidade  do manitol como osmoticum,  para

promover efeitos outros que o simples decréscimo na  atividade
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de água do sistema. JACKSON (1965, citado por PARMAR e MOORE,

1968) observou que o manitol é absorvido e metabolizado rapida-

mente. Contrastantemente, GREENWAY e LEAHY (1970) demonstraram,

usando plântulas de milho,  que o manitol é um soluto de baixa

permeabilidade, isto é, penetra lentamente quando comparado com

etileno-glicol, outro soluto largamente utilizado  em testes de

simulação de deficiência hídrica. Como conseqüência disto, a

rápida penetração deste último osmoticum poderia minimizar as

perdas em turgência e evitar largamente  a plasmólise.  De fato,

no seu experimento, estes autores constataram que após a trans-

ferência das plântulas a um meio de alto potencial hídrico, aque-

las que previamente tinham sido expostas ao etileno-glicol, mos-

traram maiores taxas de alongamento radicular que as previamente

expostas ao manitol. O mesmo tipo de resultado foi observado

por MICHEL (1970), trabalhando com hipocotilo de Cucumis sati- 

vus L. Diferenças intervarietais em susceptibilidade aos efei-

tos osmóticos de manitol foram  demonstrados em alfafa (YOUNIS

et al., 1963); açafrão (Carthamus tincorius  L., BASSIRI et al.,

1977) feijão (MACHADO et al., 1976) e  milho (WILLIAMS et al.,

1967). Se, como demonstrado por vários autores, o manitol é

um soluto que efetivamente penetra nos tecidos e se existem di-

ferenças de respostas entre variedades, deve ser concluído  que

a velocidade de penetração deve estar  sujeita a controle geno-

típico. Aquelas variedades capazes de transportar manitol pa-

ra dentro dos tecidos a uma taxa maior poderiam  ter  maiores

chances de compensar-se osmoticamente e reduzir os efeitos de-

trimentais do stress hídrico. Isto implicaria numa maior capa-
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cidade de osmorregulação, no sentido definido  por CRAM (1976),

HSIAO et al. (1967a e b) e GREENWAL e LEAHY (1970). Esta capaci-

dade diferencial entre variedades poderia ser uma explicação

para as diferenças observadas no presente experimento. Deve ser

salientado, entretanto, que nas condições deste experimento, es-

ta é somente uma hipótese de interpretação, não tendo sido es-

tudados outros parâmetros que pudessem validá-la.

A tabela 3 mostra também que em geral, o alongamento

de raiz foi menos afetado pelo efeito do potencial osmótico do

que o coleoptilo. Isto concorda com observações anteriores (PAR

MAR e MOORE, 1968; BASSIRI et al., 1977) e sugere um comporta

mento diferencial das distintas porções vegetativas quando sub-

metidas ao stress osmótico. PARMAR e MOORE (1968) atribuíram

este efeito a uma maior dependência das reservas nutritivas se

minais. Então, poder-se-ia pensar que, nos estágios iniciais

de crescimento, uma maior fração de carbohidratos é mobilizada

à radícula alongante, promovendo um menor crescimento relativo

na parte aérea. Isto parace ocorrer tanto em condições de al-

to potencial hídrico (controles) quanto em condições de baixo

potencial hídrico, como pode ser inferido pelas respectivas

relações coleóptilo/raiz  mostradas pelas três variedades no

presente trabalho. Relações parte aérea/raiz similares  as ob-

servadas aqui, foram encontradas por COOPER e MacDONALD  (1970)

em plântulas desenvolvidas em água livre de sais.  Este efeito

de aumento relativo  da  raiz, sob condições de stress hídrico

pode ser de considerável valor  para  a plântula alongante. Com

efeito, as reservas nutricionais do endospermo podem sustentar
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a germinação e o crescimento inicial da plântula durante os

primeiros seis dias (WRIGHT, 1971).

Em milho, COOPER e MacDONALD (l970) determinaram que a

contribuição da fotossíntese a partir do estágio de segunda fo-

lha desenvolvida tornou o balanço de CO, positivo, após dez dias.

Na plântula, o suprimento energético da raiz é assegurado pelo

endospermo, mesmo depois de começar alguma fixação de CO 2 pela

parte aérea (COOPER e MacDONALD, 1970). Mas, se o endospermo

é removido, uma fração maior de CO, fixado é exportado às raí-

zes (COOPER e MacDONALD, 1970). Portanto, um maior suprimento

de energia para as raízes sob condições de stress hídrico pode-

ria assegurar uma mais rápida promoção  do sistema radicular, e

uma maior penetração no solo, possibilitando a exploração de

camadas com maiores conteúdos de umidade. Esta tendência a in-

crementar a relação raiz/parte aérea em resposta ao stress hí-

drico (ou diminuir a relação inversa) tem sido observada em

plantas em distintos estágios  de desenvolvimento (RICHARDS e

WADLEIGH; 1952; LARSON, 1975; HURD, 1976; HSIAO et al., 1976b;

LUTLER e RAINS, 1977; NOUR e  WEIBEL, 1978).

Independentemente da discussão das possíveis razões

causais das diferenças  observadas no teste, um outro aspecto,

mais relevante do ponto de vista do presente trabalho, é a con-

sideração da validade intrínseca do teste para predizer a re-

sistência diferencial aos efeitos do baixo  potencial hídrico.

WILLIAMS et al. (1967) observaram que a resposta  à germinação

de diversas variedades de milho a um Ψ s de - 15 atm. (com em-

prego de manitol) correspondeu com aresposta obtida ao deficit
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hídrico, em condições de campo. Contudo, eles foram cautelosos

na interpretação dos resultados, e destacaram que outros méto-

dos também poderiam ser de utilidade na seleção de um grande

número de genótipos para resistência à seca. Embora não ex-

presso, isto é equivalente a reconhecer o caracter empírico do

teste. Resultados anteriores e posteriores a esta comunicação

(McGINNIES, 1960 ; SHARMA, 1973) tinham alertado para a impos-

sibilidade de predizer à conduta de plantas adultas em  função

dos resultados de testes de germinação em  manitol. Vários  in-

vestigadores têm reconhecido que a extrapolação  do teste  para

condições de campo,  envolve consideráveis riscos (PARMAR e MOO-

RE, 1968; WRIGHT, 1971; HILLEL, 1972; SHARMA, 1973). Entretan-

to, alguns pesquisadores têm postulado a utilidade do teste pa-

ra predizer a facilidade de germinação sob condições  hídricas

adversas, independentemente da maior ou menor capacidade de re-

sistir à seca em outros estágios de desenvolvimento (SHARMA;

1973). Porém, mesmo esta consideração  mais conservadora, está

sujeita a críticas. O  problema  básico a ser respondido é o se-

guinte: "AS sementes respondem da mesma forma aos efeitos osmó-

ticos ou mátricos do potencial hídrico do solo” ? (HILLEL, 1972).

RICHARDS e WADLEIGH (1952) raciocinaram que, como o po-

tencial osmótico causa reduções na pressão de vapor (e mudan-

ças em outras propriedades  coligativas  da  solução), idênticas

àquelas causadas por um potencial mátrico numericamente equiva-

lente, então os dois potenciais deveriam afetar a absorção de

água e o crescimento de modos similares. Segue-se, a  partir

desta conceituação, a hipótese de que seria pertinente simular
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os efeitos de um potencial matricial  (usualmente o determinan-

te em condições de campo) a partir de uma concentração  de so-

luto equivalente, independente da natureza do mesmo. Como

HILLEL (1972) destacou, numerosas evidências experimentais demons-

tram que esta hipótese não é correta.   Baseado no nível de co-

nhecimento atualmente disponível, é facil raciocinar que, tan-

to íons como moléculas de baixo peso molecular, são ativas ou

passivamente  absorvidos pelo plasmalema e que isto determina

drásticas alterações no  ambiente   intracelular. Por exemplo,

GREENWAY e LEAHY (1970) detectaram que aproximadamente 15% da

respiração medida em plântulas submetidas a stress osmótico po-

deria ser explicada pelo metabolismo do manitol, o soluto em-

pregado para a indução do stress.  Efeitos  outros que os im-

ples abaixamento do potencial hídrico, têm  sido atribuídos ao

NaCl  e polietileno-glicol, presumivelmente a causa de que sua

penetração produz  efeitos  tóxicos nos tecidos (MICHEL, 1970

SHARMA, 1973; PARMAR e MOORE, 1968; MACHADO et al., 1976; BAS-- -

SIRI et al., 1977).

Por outra parte, deve ser levado  em consideração que,

como destacou HILLEL (1972), os testes de germinação envolvem

condições intrinsicamente  irreais. Por exemplo, num teste de

germinação são tomadas precauções especiais para favorecer uma

ampla superfície de contato entre semente e água, tal como no

presente experimento (ver Material e Métodos). Esta "simula-

ção" de ambiente de campo é  totalmente  artificial.   Normalmen-

te, conforme a sucção mátrica incrementa, o "menisco" de água

em torno da semente tende a retrair-se e reduz  a superfície
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de contato da semente com a água (HILLEL, 1972).  Portanto, o

melhoramento da área interfacial semente-água  nos testes, con-

duz  a um incremento de embebição de água e facilita a germina-

ção. Isto pode não ser um processo operativo em condições de

campo (HILLEL, 1972).

Da discussão  anterior, pode-se destacar algumas con-

clusões principais:

1) Os resultados obtidos no presente experimento po-

dem ser diferentes se o mesmo nível  de potencial osmótico

(-15 atm) for obtido por emprego de outros osmoticum. 2) Se

a intenção é obter informação aplicável  em condições   de cam-

po, os resultados devem ser interpretados com cautela, em vis-

ta da "artificialidade" da simulação em condições de laborató-

rio. Então, as possíveis correlações  com resistência à seca

em campo devem ser casuísticas,  e isto per se, limita seria-

mente a aplicabilidade do teste na seleção de material adapta

vel a deficiência hídrica. 3) Considerando estritamente o de-

senvolvimento das plântulas em resposta a stress hídrico cau-

sado pela adição de solutos ao meio, deve ser levada em consi-

deração  a natureza da partição  de reservas energéticas entre

raiz e parte aérea. Desde que existem evidências de que esta

partição  de energia favorece à raiz, sob condições  de stress

hídrico, os distintos osmoticum a serem empregados deveriam

ser avaliados levando em consideração esta questão. Mas, pre-

cisamente, se um dado osmoticum deprime mais a taxa de cresci-

mento da raiz do  que  da parte aérea, deveria ser suspeitado

a priori, que ele produz efeitos outros sobre o crescimento
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da plântula, distintos dos simplesmente decorrentes do abaixa-

mento do potencial hídrico. Um exemplo marcante desta situa-

ção são os dados de MACHADO et al. (1976) com NaCl, em plantas

de feijão.

Resposta a Dessecação  Progressiva  do Solo

Condições  Ambientais

A tabela 4 mostra que durante o período  experimental

houve uma brusca elevação da demanda evapotranspirativa duran-

te os primeiros dois dias do experimento. A evapotranspiração

é largamente uma função da temperatura  e radiação  global (WIN-

TER, 1974) e na tabela 4 pode ser visto que as flutuações  em

evapotranspiração  seguem estreitamente a variação desses parâ-

metros ambientais. Portanto, no presente experimento, em adi-

ção aos efeitos diretos do stress hídrico, uma parte das res-

postas observadas deve ter sido influenciada por efeitos de

stress térmico. Poderia ser argumentado que estas flutuações

de temperatura se expressaram sobre todos os tratamentos e va-

riedades, e portanto, poderia ser tomado como um fator que afe-

tou homogeneamente o quadro experimental. Entretanto, muitos

trabalhos têm mostrado que o stress térmico induz alterações

específicas, independentes de qualquer mudança no conteúdo hí-

drico do sistema de que se trata (LEVITT, 1972). Desde que exis-

te variação intergenotípica para resistência a altas temperatu-

ras (LEVITT, 1972), seria possíve1 que frente a uma mesma varia-

ção de temperatura do ar, as variedades aqui comparadas pudes-

sem responder diferencialmente.  Por outro lado, tem-se desta-
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cado que o stress térmico e hídrico podem ser discutidos sobre

uma  base   citoplasmática   comum  (PARKER, 1972; LEVITT, 1972)  e

que, em virtude disto, existe uma associação entre resistência

à seca e resistência à altas temperaturas (PARKER, 1972, LEVITT,

1972). Se isto for assim, o efeito da elevação de temperatura

poderia atuar reforçando os efeitos  diretos  da  desidratação, e

não de forma independente. Em todo o caso, a maior ou menor

relevância deste efeito, depende dos objetivos básicos da pes-

quisa. Neste trabalho, o principal e a avaliação da eficiência

de distintos indicadores metabólicos com relação  a  stress  hídri-

co e resistência à seca. No campo, salvo raras exceções, o

stress hídrico se processa num quadro ambiental dominado por

altas temperaturas, radiação e deficit de saturação  atmosféri-

ca (LEVITT, 1972, HSIAO e ACEVEDO, 1974; BOYER  e McPHERSON,

1975).

As elevadas  taxas de evapotranspiração  iniciais deter-

minaram uma queda brusca no conteúdo hídrico do sistema solo-

planta (Fig. 1).    Então, o stress processou-se rapidamente, e

após quatro dias, houve uma redução de quase 30% em C.H.R., na

variedade IPEACS III, que foi a mais afetada (Fig. 11).

O emprego de potes de tamanho relativamente reduzido,

também é um fator a ser considerado. É óbvio que, o  conteúdo

hídrico volumétrico dos potes depende do volume de  solo utili-

zado. As raízes, impedidas de desenvolverem-se em profundida

de, tendem  a ocupar todo o volume  e  formam  um sistema altamen-

te eficiente que  esgotará rapidamente o conteúdo hídrico do solo
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Matéria Seca

O stress hídrico resultou em decréscimo da matéria

seca total das plantas, segundo as percentagens apresentadas

na tabela 10. É interessante observar que não houve diferen-

ças significativas na matéria seca total acumulada durante os

quatro  dias de stress, embora uma queda de peso seco  fosse evi-

dente.  Contudo, a  tabela 10 mostra  que no final do período,

existiu uma  diferença de 24% entre  plantas submetidas

e plantas irrigadas normalmente.

Dependendo da natureza do stress, a matéria seca po-

deria ser ou não afetada por reduções de 10-20% em C.H.R.

McMICHEL e ELMORE (1977) observaram que o peso seco de folhas de

algodão, incrementou após um  dia de stress  hídrico e depois per-

 maneceu constante. HANSON  et al. (1977) registraram  uma queda

contínua do peso seco da segunda folha  de  plantas de cevada

submetidas a quatro  dias  de stress hídrico. MATTAS e PAULI

(1965), trabalhando com plântulas de milho de 10 dias de idade,

registraram incrementos de matéria seca  até os primeiros  três

dias de stress hídrico, depois, a matéria seca tendeu a perma-

necer constante. Entretanto, as condições deste último experi-

mento foram substancialmente diferentes das do presente já que

o stress foi imposto através de uma queda gradativa da umidade rela-

tiva do ar, por meio de um desumidificador, num período de

sete dias.
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Os dados revelam que a matéria seca total dos potes-

sob stress não mostrou diferenças significativas com respeito

aos potes controles até dois dias de stress, mas depois diferen-

ças altamente significativas foram evidentes. A figura 1 mos-

tra que, após  o primeiro dia o C.H.R. nos potes controles foi

de aproximadamente 94%, enquanto que nos potes submetidos ao
  

stress foi de 91%. burante o segundo dia, a situação de stress

nos potes controles (redução de C.H.R.) aumentou apenas  ligei-

ramente,  enquanto que nos potes sem irrigação a deficiência hí-

drica foi drasticamente incrementada (Fig. 1) e a maté-

ria seca sofreu somente uma redução de 8% (Tabela 10). No

terceiro dia, as diferenças percentuais de matéria seca torna-

 ram-se mais  evidentes.

A impressão  geral, é de que este indicador é relati-

vamente insensível à deficiência hídrica  leve a  moderada, co-

mo as experimentadas nos primeiros dois dias, tanto nos potes 

controles quanto nos potes não irrigados.

HSIAO e ACEVEDO (1974) destacam o fato de que a ex-

pansão foliar é mais sensível ao deficit hídrico que a assimi-

lação de CO2 . Assim, não deveria ser aceita a hipótese  de que

a produção de matéria seca não é afetada enquanto o deficit hí-

drico não atinge um nível que reduza diretamente o fechamento

estomático. Reduções em expansão foliar (área foliar/pote) fo-

ram registradas tanto nos controles quanto nos tratamentos de

stress (Tabela 5 e Fig. 14), mas aparentemente, estas reduções

não afetaram a matéria seca total (Tabela 10), dentro da faixa
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de conteúo hídrico observ da durante os primeiros dois dias.a

Possivelmente, o efeito de um stress  mais prolongado (e modera-

do) poderia afetar a matéria seca total, mesmo não atingindo

valores  de C.H.R. (ou Yf) capazes de afetar a fotossíntese.

Provavelmente, mais  importante  que os  percentuais de

redução em matéria seca total, seja  a análise da distribuição

de matéria seca  entre raiz  e parte aérea.

A figura 2C  mostra claramente que ocorre um aumento

da relação raiz/parte aérea associada aos tratamentos de stress.

A parte aérea tende a um incremento inicial,  e depois  mostra

uma queda  de  peso.   A  raiz, pelo contrário,  tende a um incre-

mento contínuo

processa taxas inferiores aos dos tratamentos controle (Fig. 2A

e B).

sob stress. Este incremento parece  linear e se

HSIAO e colaboradores (HSIAO e  ACEVEDO, 1974;  HSIAO

et al., 1976a e b), têm dedicado atenção a este problema em co-

nexão  com  aspectos  de  osmorregulação.   GREACEN  e OH (1972, ci-

tados  por HSIAO e ACEVEDO, 1974) observaram que as raízes po-

dem ajustar-se osmoticamente entre potenciais hídricos  de -2.8

a -8.3 bars, mantendo a turgência constante  nas células radicu-

lares, através de aumentos na concentração  de solutos. Como  con-

seqüência disso, as raízes também  mantiveram o crescimento   à

mesma  taxa, dentro desta  faixa  de Ysolo. Resultados  citados

por RUSSEL (1977), indicam  que o crescimento radicular pode con-

tinuar até que Ysolo  cai a valores  de - 10 bars ou menores.

PORTAS e TAYLOR (1976) verificaram que, se uma parte do siste- 
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ma radicular de milho está hem suprida com água, algum  cresci-

mento pode acontecer em raízes que estão rodeadas de solo com

potenciais hídricos menores de - 40 bars. Os dados do presente

trabalho indicam que no final do período experimental o cresci

mento relativo das raízes sob stress  foi aproximadamente 13% in-

ferior à do respectivo controle.  O  conteúdo de  umidade  nos po-

tes controles era próximo à capacidade de campo, e o dos potes

não irrigados,  ligeiramente inferior ao ponto de murchamento per-

manente (Fig. l).  Resultados  anteriores  (WIERSUM, 1969;  citado

por HURD e SPRATT, 1975) indicaram taxas de  reduções  maiores:

quando a sucção do solo aproximou-se a 14 bars, o crescimento

relativo de raízes  de milho. foi reduzido em aproximadamente 50%

em comparação aos controles (mantidos a aproximadamente 2 bars

de sucção de solo). Contudo, as plantas foram avaliadas a uma

idade  consideravelmente maior  que no presente experimento.

Os já mencionados dados de COOPER  e  MacDONALD , 1970

em plântulas de milho, também parecem indicar que o crescimento

radicular depende largamente das reservas do endospermo, ou quan-

do este é destacado, de uma maior exportação  de fotossintatos

da parte aérea. Conclusões  similares foram apresentadas    por-

HSIAO et al.(1976b),   revisando   resultados  obtidos   com  plântulas

de    soja.

Evidências diretas  e indiretas, indicam que o cresci-

mento de raízes depende de fontes de assimilatos tais como  car-

bohidratos translocados da parte aérea (AUNG, 1974; HSIAO et al.,

1976b).
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As relações entre carbohidratos  e crescimento serão

discutidas posteriormente.

Área  Foliar

Existe uma ampla linha de evidências mostrando que a

expansão foliar é afetada por  deficiência  hídrica   (BOYER, 1970a;

ACEVEDO et al., 1971; BOYER, 1976; BOYER e McPHERSON, 1975; HSIAO,

1973; HSIAO et al., 1976a e b). O crescimento (definido co-

mo alongamento celular irreversível, HSIAO et al., 1976b) é um

processo que responde em forma direta ao componente Y~ (potencial

de turgência), (BOYER, 1970a; HSIAO, 1973).

A variação  entre os componentes de Yfolha em função

do conteúdo hídrico, indica que, para pequenas reduções em C.H.R.,

ocorrem drásticas reduções em YT. Reduções  da mesma  ordem

em Y, somente acontecem com  reduções  muito maiores   de C.H.R.

(HSIAO e ACEVEDO, 1974). HSIAO et al.(1976b) mostraram, a par-

tir de curvas generalizadas para  folhas de plantas herbáceas,

que uma redução de 10% em conteúdo hídrico relativo pode  redu- 

zir o valor  de YT em 80% do valor máximo. Isto, por sua vez, a-

fetará diretamente a taxa de alongamento celular, e por  esta  via,

a área  foliar total.

Os dados deste experimento estão em concordância com

a conceituação acima.

A tabela 10 pode dar uma idéia confusa da situação, já

que os índices relativos de  área foliar, nela apresentados, du-

rante os dois primeiros dias, são consideravelmente maiores do
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que realmente deveriam ser, conduzindo à impressão de que a

área foliar é um indicador relativamente insensível. Uma me-

lhor apreciação é obtida na tabela 5 e na figura 14. Pode-se

ver que durante os primeiros dois dias, os potes controles sub-

metidos a um stress leve, praticamente não incrementaram a sua

área foliar. Então, as diferenças relativas entre potes irri-

gados e não irrigados tornam-se pequenas durante esses dois

dias e explicam a aparente “insensibilidade” do indicador. Es-

ta situação, aliás, foi evidente para outros indicadores, uma

vez que as reduções de C.H.R. experimentadas pelos controles

não foram maiores que 2-4% a partir do nível basa1 de  stress

(Fig.l), isto mostra a grande sensibilidade deste interior.

Relação de Área Foliar

A relação de área foliar de uma planta, num dado momen-

to, é definido como “a relação de material assimilatóio por

unidade de material vegetal presente”, e é determinado, na práti-

ca, pela relação entre a área foliar total e a matéria seca to-

tal (RADFORD, 1967). Se o stress afeta mais o numerador da rela-

ção do que o denominador, pode ser esperado uma redução do valor

da relação. Em caso contrário, obviamente, a relação tenderá a

incrementar. Desde que a área foliar total foi mais afetada que

a matéria seca total, após quatro dias de stress (Tabela 10) as

reduções da relação, mostradas na tabela 5, eram de se esperar.
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A  R.A.F. é um  componente importante da taxa de crescimento rela-

tiva (T.C.R.) exibida por uma planta num dado período de tempo.

Isto pode ser visto, a  partir  da  seguinte expressão,  apresentada

por RADFORD (1967).

T. A. L. x   R. A. F. =  T.C.R. 

-2 Ll
mg.dm . dia x dm2 .gBi  =   mg.g-1 . dia-1

onde T.A.L. representa a taxa de assimilação líquida. Debaixo

dos parâmetros são indicadas as unidades usadas no presente ex-

perimento.  Em todas as situações onde a T.A.L. é positiva, a ma-

nutenção  de uma maior  quantidade de área  foliar por unidade de

peso seco  é  claramente  vantajosa.   Sob  situações  de stress  hí-

drico onde a T.A.L. pode-se tornar negativa (ver abaixo), a ma-

nutenção de uma R.A.F. relativamente alta, torna-se desvantajo-

sa. Teoricamente, ao menos, uma situação de  desfoliação    total

torna a R.A.F. igual a zero, e conseqüentemente, a planta não

cresce, mas também não perde peso seco.

No presente experimento, a R.A.F. diminuiu em somente

20% em resposta ao período de stress não afetando significati-

vamente  os valores  de T.C.R. (Fig. 3).

Contudo, nem sempre este é o caso, e por  vezes as plan-

tas respondem ao stress hídrico com uma drástica redução de cres-

cimento  determinada por uma alta desfoliação (LEVITT, 1972).

Taxa de Assimilação  Líquida

As estimativas de T.A.L. obtidas no presente trabalho
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poderiam  estar  ligeiramente  superestimadas.  Isto é devido a que

não foi descontado, do peso seco total, o peso das cinzas mine-

rais, as quais contribuem com uma percentagem variável (3-10% em

média) (LARCHER, 1975).

Contudo, tratando-se da aplicação do parâmetro a ca-

sos de stress hídrico, o  erro  esperado  pode ser mais reduzido,

desde que o conteúdo de minerais, como proporção do peso seco,

torna-se menor conforme o stress é mais severo (HURD e SPRATT,

1975).

Deveria ser notado que a T.A.L. representa o saldo lí-

quido de material fotossintético disponível  para incremento de

peso, uma vez  descontada a fração consumida  na respiração  (LAR-

CHER, 1975). Portanto, constitui-se numa medida   aproximada   da

fotossíntese líquida.

A  figura 3 mostra claramente que a T.A.L. exibe  uma

tendência fortemente decrescente em resposta aos dias de  desse-

cação  progressiva do solo.

A análise de correlação  mostrou que a T.A.L. tornou-se

nula  a um valor próximo a 81% de C.H.R. (Fig.4). Dever-se-ia pen-

sar,  portanto,  que a este valor de C.H.R., o fechamento estomá-

tico deveria ser quase total, limitando severamente o fluxo de

CO2  às folhas.

O fechamento estomático  não foi avaliado neste experi-

mento,  mas,  após  três dias de stress quando  o C.H.R. médio  das

variedades caiu para 79% (Fig. 1),  foram evidentes sintomas de

murchamento bastante severos nas plantas.   Folhas de milho mos-
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tram sintomas de murchamento visível a valorcs de C.H.R. em tor-

no de 86% (DONWEY e MILLER, 1971). Dados compilados por LUD-

LOW (1976), indicam  que, em ambientes controlados, o ponto  de

murchamento em milho acontece a - 10 bars (o qual coincide com

o potencial no qual a turgência torna-se nula, segundo JOHNSON

e BROWN (1977), Tabela 1).  Sob  condições  de campo, este valor 

é de - 16 bars. O  fechamento  estomático  (avaliado  pelo incre-

mento de  resistência  estomática), ocorre  a  valores   variáveis

entre  10 e - 17 bars (Tabela 1). GILLES et al. (1974) obser-

varam que a um C.H.R. de 80% os estômatos de plantas de milho es-

tavam  fechados.

Portanto, parece ser seguro admitir que a valores  de

C.H.R. compreendidos entre 85-80%, (ou potenciais hídricos equi-

valentes) a maioria dos estomatos de milho devem  estar fecha-

dos, e as folhas mostrando murchamento visível.

O fechamento estomático   deve conduzir a uma rápida

queda  de  fotossíntese.   Determinações  em   ambiente   controlado

tem mostrado  que a potenciais de - 12 bars  a fotossíntese  lí-

quida e  inibida em 100%.  0 valor de - 20 bars consignado na

tabela  1, refere-se a plantas em  estado reprodutivo  (BOYER,

1976). Considera-se, portanto, que o valor de 81.3% de  C.H.R.

para  T.A.L. = 0 obtido neste experimento está dentro da faixa

de valores esperados. De fato, os estomatos podem ter começa-

do a fechar a valores de C.H.R. superiores a 81%, mas a nature-

za C4 do milho, poderia capacitá-lo para continuar  alguma fixa-

ção de CO2 , segundo a hipótese de KLUGE (1976), desde que a

atividade de PEP-carboxilase não fosse severamente afetada pe-
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lo nível de desidratação foliar.  Em  qualquer  hipótese,  o  valor

de C.H.R. no qual a T.A.L. torna-se  nula é indicar que o balan-

ça de carbono torna-se negativo se o stress  hídrico atinge va-

lores mais baixos de dessecação (Fig. 4).

Na figura 3 é notória, também, a drástica redução em

T.A.L. sofrida  pelos  controles  nos  primeiros dois dias do perío-

do  experimental.  Este resultado é um tanto inesperado, desde  que

os deficits hídricos parecem   bastante pequenos  para  reduzir a

taxa de fotossíntese,  numa magnitude tal  que provoque quedas da

ordem de 50% em T.A.L.  É provável que, junto com  alguma redu-

ção em fotossíntese  aparente, tenha ocorido  um aumento marcante

de respiração, e portanto as diferenças  entre  fotossíntese  e

respiração tenham sido menores que  as esperadas.  Desafortunada-

mente, não é sabido se a respiração permanece constante,  incre-

menta ou decresce como resposta ao stress hídrico (BARLOW et. al.,

1976a). Resultados iniciais (SMITH, 1915; citado por LEVITT,

1972) indicaram  que poderiam ser esperados incrementos em respi-

ração se a perda de água foliar fosse menor do que 30%.  CHRELA-

SHVILI (1941, citado por  RICHARDS e WADLEIGH, 1952) encontrou  

que, quando  folhas de milho  sofreram uma perda  de água conside-

rável (não especificada na referência), a  sua taxa de respira-

ção foi superior aquela dos controles. Resultados mais atuais,

como os referidos na tabela 1 (KOEPPE et al., 1973) também suge-

rem esta  possibilidade.

Em adição aos efeitos do stress hídrico, a elevação da

temperatura do ar (e conseqüentemente  da  temperatura  foliar), du-

rante esses dias, pode ter contribuído  em forma aditiva para os
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incrementos em  respiração.  Em condições de incremento da tempe-

ratura foliar, as taxas de respiração  incrementam  marcadamente

(SLATYER, 1969).

A figura 3 mostra também, nos controles, um incremen-

to compensatório  em T.A.L. durante  o  terceiro dia, quando  a hi-

dratação foliar mostrou  um alto valor de C.H.R. Como conseqüên-

cia disso,  o valor médio de T.A.L. para os controles, consideran-

do todo o período experimental,  não foi significativamente dife-

rente do valor inicial  (dia 0). Esta  tendência  de recuperação

compensátoria  foi observada também  por  GATES (1968) em plantas

de tomate. Ele observou que, quando  as plantas mostraram sinto-

mas de murcha,  a T.A.L. declinou significativamente, mas depois

da  rehidratação,   houve  uma  recuperação a   níveis    significativa

mente superiores aos dos controles. A  tendência foi  mantida

quer a T.A.L. fosse baseada  no peso seco,  na área,  ou no conteú-

do proteico da lâmina foliar.

Os  presentes dados  sugerem  que este indicador é sen-

sível  a níveis  leves de  deficiência hídrica,  embora tal  conclu-

são devesse estar baseada em medições mais diretas de respira-

ção e  fotossíntese.

A T.A.L. pode se  constituir  num  parâmetro  extremada

mente  adequado para  avaliação,  em  vista  das correlações   mostra-

das na  tabela 9. Estas correlações não  são inesperadas,  desde

que uma maior T.A.L. deve estar associada a uma maior disponibilidade ener-

gética da planta, e portanto, processos dependentes de energia como redu-
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ção de nitrato e biossíntese proteica devem estar a ela positi-

vamente relacionados. Em contrapartida, o teor de N-Solúvel e

carbohidrato solúvel estão negativamente correlacionados, na me-

dida em que um incremento nestes indicadores devem refletir uma

baixa disponibilidade energética para processos biossintéticos.

Uma outra implicação das correlações da tabela 9 deve
   

ser destacada. Os valores de correlação indicam que na seleção

por resistência a stress hídrico, a procura de genótipos com efi-

ciência fotossintética superior, pode ser de maior utilidade que

a seleção de genótipos mais eficientes na conservação da água

foliar.

Taxa de Crescimento  Relativa

Desde que a T.C.R. é o produto da T.A.L. e a R.A.F.

este indicador se constitui na expressão do efeito combinado do

stress hídrico sobre a fotossíntese por unidade de área  foliar

e do alongamento foliar (incremento em área foliar). Portanto,

é um indicador especialmente apropriado para o trabalho em casa

de vegetação. Em condições de campo,  as dificuldades envolvidas

no trabalho com raízes (NOUR e WEIBEL, 1978) podem limitar a de-

terminação da taxa usando-se a planta inteira.

Como já foi mencionado, a principal determinante da

T.C.R. neste  experimento foi a T.A.L., como pode ser visto na

figura 3. Em termos de T.C.R., a variação de matéria seca foi

muito mais ampla que a variação absoluta, e isto torna este in-

dicador mais  apropriado que a simples determinação da  matéria
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seca  total.

Atividade  de Nitrato Reductase e Teor  de Nitrato

A atividade de NRase foi extremadamente sensível a pe-

quenas  flutuações  no C.H.R. das plantas.  Tanto   a  tendência ge-

ral de resposta quanto os valores  determinados no presente tra-

balho, coincidem com os dados  publicados anteriormente por MAT-

TAS e PAULL (1965).  Estes autores trabalharam com  plantas de

milho  de  menor idade  (aproximadamente 10 dias, estágio   de quar-

ta  folha).    Contudo, deve  ser  destacado que, as condições de en-

saio da  atividade  enzimática  no seu trabalho  for am   diferentes

das  aqui   empregadas.  De  forma  interessante, eles   constataram

quedas  significativas  de  atividade  nos  primeiros dois  dias de

stress, antes que qualquer mudança no status  hídrico das folhas

fosse  evidente.

No presente experimento, pequenas reduções  em C.H.R.

da ordem de 6% sobre o máximo (controle no primeiro dia, Fig. 1),

causaram  uma redução significativa na NRase (Tabela 6).  Surpre-

endentemente, os potes não submetidos a irrigação mostraram, nes-

te dia, um nível superior (embora  não significativo) de ativi-

dade ao do controle, resultando num índice  relativo superior à

unidade na tabela 10.

Com um deficit hídrico de saturação de 10% (o qual im-

plica um C.H.R. de 90%),  BARDZIK et al.(1971) observaram que  plân-

tulas de milho reduziram a sua atividade de NRase em 50%. PLAUT

(1973)observou que plântulas de trigo, com um C.H.R. de 90%, re-
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duziram a sua atividade de NRase em 20% com relação a controles

irrigados (C.H.R. de 93.1%). Isto correspondeu-se   com uma ten-

são de umidade no solo de aproximadamente 3 bars. No presente

experimento, o C.H.R. após um dia de stress  por  não   irrigação,

foi de 91.5% (Fig. 1). Isto correspondeu a uma redução de apro-

ximadamente 25% da capacidade de campo (Fig.1) que, para o solo

utilizado no experimento, poderia representar uma tensão hídri-

ca de 2.8 bars. Se fosse eliminado o efeito perturbador da re

dução hídrica do primeiro e segundo dia nos controles, e fossem

considerados somente os dias 0 e 4, quando as plantas exibiram

altos niveis de C.H.R., a tabela 6 mostra que o nível de ativi-

dade enzimática foi da ordem de 0.75 - 0.80 moles de NOJ/g.pe-

so fresco/hora. Se esse valor "normal" fosse mantido durante o

primeiro dia no controle, a atividade de NRase nos potes  subme-

tidos a stress teria sido reduzida em 17-19%, o qual parece uma

estimativa mais realistica da situação,  em vista  dos resultados

anteriormente publicados.

Recentemente, PAL et al. (1976) destacaram um problema

metodológico associado com os ensaios in vivo tal como o usado no

presente experimento. Trabalhando com distintas variedades de

milho (as quais diferiam em resistência à seca), eles concluíram

que é dificil, seão impossivel interpretar os efeitos do stress

térmico sobre a  atividade da NRase com o ensaio in vivo devido

a varias razões.   Os incrementos de temperatura poderiam afetar

a atividade da enzima per se, alterar a permeabilidade. de mem-

branas, afetar o tamanho do pool de nitrato  ou facilitar  a  ati-

vidade  metabólica  geradora  de poder redutor. Estas  considera-
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ções poderiam ser pertinentes no presente quadro experimental,

onde, como já comentado, verificaram-se flutuações  de tempera-

tura. Entretanto, desde  que a  metodologia  empregada permitiu

a expressão  de diferenças altamente significativas  entre trata-

mentos  e variedades, tais complicações, se presentes, não   che-

garam a invalidar os resultados.

A tabela 9 mostra correlações altamente significati-

vas de NRase com outros indicadores de deficiência hídrica usa-

dos neste experimento. A sua correlação positiva com C.H.R. é

uma  conseqüência da  já  discutida dependência do conteúdo hídri-

co foliar. A correlação com T.A.L. já foi mencionada, e a sua

relação com o teor de  N-proteico é uma conseqüência esperada

do processo de assimilação de nitrato. Relações entre ativida-

de de NRase e proteína foliar foram mostradas por CROY e HAGE-

MAN (1970) e ZIESERL et al. (1963). As  correlações negativas

com o teor  de nitrogênio e carbohidrato solúvel são o reverso

das correlaçoes com T.A.L. e N-proteico.

A base bioquíica da inibição da atividade de NRase

a baixos conteúdos hídricos do sistema solo-planta tem sido

discutida extensivamente em trabalhos de HUFFAKER et al. (1970),

BARDZIK et al. (1971), MORILLA et al. (1973) e revisada por HSIAO

(1973), HSIAO e ACEVEDO (1974) e BOYER e McPHERSON (1975).

A visão emergente destes trabalhos é que NRase é uma enzima de

curta vida média, e que a sua atividade, sob stress hídrico, es-

tá limitada principalmente por inibição de biossíntese   protei-

ca. Então, a relação normal entre taxas de síntese e   degrada-
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ção é alterada  sob condições  de deficiência hídrica.

Outros vários fatores, incluindo a variação de seu

próprio sustrato (nitrato), e de molibdênio o qual é um metal

constitutivo da enzima (MATTAS e PAULI, 1965) têm sido estuda-

dos na intenção de explicar variações da  atividade enzimática.

Embora o teor de molibdênio foliar tende a ser  deprimido por

stress hídrico (MATTAS e PAULI, 1965), o seu nível não parece ser

limitante para a atividade enzimática  nestas condiçoes (MATTAS

e PAULI, 1965, YOUNIS et al., 1965).

Os teores de nitrato têm mostrado flutuações em dis-

tintos experimentos, mas uma tendência definida a incrementar

foi encontrada em vários experimentos (MATTAS e PAULI, 1965;

YOUNIS et al., 1965; PLAUT, 1973). Os níveis de nitrato geral-

mente encontrados, são considerados satisfatórios  para a  máxi-

ma atividade in vitro ou in vivo (HUFFAKER et al., 1970; BARD-

ZIK et al., 1971; MORILLA et al., 1973; PLAUT, 1973).

Os presentes resultados experimentais parecem confir-

mar estas informações anteriores, com relação ao teor de  N-ní- 

trico. N-nítrico  mostrou uma tendência a incrementar,  ressal-

va feita  do terceiro dia (Fig. 5C).  Contudo, os  níveis  de acu-

mulação não foram particularmente elevados, se comparados com

outros indicadores (Tabela 10). Estes incrementos podem ser

esperados se a atividade da enzima responsável pela sua redu-

ção é drasticamente diminuída, como no presente caso.

A tabela 8 mostra que, na base de N/pote, o conteú-

do total de N diminuiu conforme o stress progrediu. Desde  que
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N-nítrico foi a fonte de N usada neste experimento, deve   ser

concluído que a absorção de nitrato foi efetivamente reduzida

por efeito do stress hídrico.

Esta conclusão está reforçada pelo fato de que a ma-

téria seca total não mudou significativamente sob  stress, então

a diminuição do  teor de N por  efeito de, diluição devido a in-

cremento de peso,  pode ser descartada como explicação.

Por outro lado, visto que a absorção  de nitrato é de-

pendente  de energia metabólica  (EPSTAIN, 1972, citado por FER-

NANDES, 1977), a  resposta decrescente da T.A.L. ao stress po-

de ser uma das causas do teor decrescido de N/pote. Contudo, o

pool de N-nítrico foliar poderia ter sido levemente incrementa-

do se a absorção de nitrato fosse deprimida a uma taxa menor que

a sua redução foliar. Relações quantitativas entre ambos os

processos (absorção e redução de nitrato) sob  condições de stress

hídrico, estão, surpreendentemente, faltando na literatura. Os

presentes dados sugerem que ambos os processos não foram depri-

midos na  mesma intensidade, mas é evidente que experimentos mais

específicos deverão ser realizados para testar  esta possibili-

dade.

N-Amoniacal e N-Proteico

A figura SA mostra que o nível de  N-amoniacal incre-

mentou marcadamente somente dois dias depois do começo do stress

hídrico.

Nitrito reductase, a enzima diretamente responsável
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pela produção do N-amoniacal, parece ser menos afetada que ni-

trato reductase pela deficiência hídrica (HUFFAKER et al., l970);

mas é claro que a taxa de produção de N-amoniacal deve estar

limitada pela atividade da NRase que é a etapa limitante do

processo (EILRICH  e HAGEMAN, 1973). Portanto, poderia ser es-

perado que a queda de atividade  de NRase fosse acompanhada por

quedas concordantes de N-amoniacal sob condições de stress hí-

drico.

A inibição de biossíntese proteica é um processo ex-

tremadamente sensível  a pequenas  deficiências  hídricas (HSIAO,

1973). Também, a ativação  de  proteases em folhas deficientes

em água, tem  sido reiteradamente postulada (VIEIRA DA SILVA,

1976), mas geralmente  seu incremento se associa a folhas com

murchamento severo ou francamente em  senescência (NAYLOR,1972).

Contudo, dados  mais  recentes  (ARAD e RICHMOND, 1976)  sugerem

que proteases, em folhas de cevada, podem aumentar marcadamen-

te ainda a baixos valores  de  deficiência hídrica. Por exemplo,

com um deficit hídrico de saturação  de l0%, o incremento em ati-

vidade  proteolítica  foi de aproximadamente 60%. Se isto é ver-

dadeiro também para milho, permanece, como um tópico a ser es-

clarecido.

No presente experimento, o C.H.R. registrado após

dois dias de dessecação progressiva do solo foi de 83.3%, e a

este nível  de hidratação foliar,  a atividade proteolítica pode-

ria ter  sido grandemente incrementada. Contudo, o percentual

de N-proteico caiu marcadamente, já após o primeiro dia, suge-
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rindo que a atividade proteolítica poderia ter começado a valo-

res de C.H.R. ainda superiores (Tabela 7).

Então, deve ser concluído que os incrementos em N-

amoniacal registrados no experimento devem ser expressão do au-

mento da atividade proteolítica antes do produto da inibição

da biossíntese  proteica.  

Prolina
 

A figura 6 mostra que a produção de prolina durante

o período de stress hídrico foi aproximadamente exponencial. Tal

padrão  de resposta foi observado também em sorgo (IVALDREN e TE-

ARE, 1974; BLUM e EBERCON, 1976); soja (WALDREN e TEARE, 1974);

cevada (CHU et al., 1976b); Helianthus tuberosus L.(WRIGHT et al.,

1977); algodão (McMICHEL e ELMORE, 1977) e arroz (MADRUGA e RENA, 1977).

Prolina não foi um indicador particularmente sensí-

vel ao stress hídrico,  já que diferenças significativas em rela-

ção aos controles somente foram registradas a um C.H.R. de

83.3%. Contudo, uma vez iniciado o processo de acumulação,  o

seu nível foi tão elevado que constituiu o indicador  de maior

variação  relativa no final do período experimental (Tabela 10).

WALDREN e TEARE (1974) observaram que, antes de se

verificar o incremento em prolina, a resistência estomática  de

folhas de sorgo e soja aumentou marcadamente. Em sorgo especi-

ficamente,  o incremento de prolina só se verificou quando o va-

lor de Rs (resistência  estomática) foi infinito, indicando en-

tão uma situação de estomatos  totalmente fechados.
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MADRUGA e RENA (1977) verificaram que, o teor de prolina aumen-

tou rapidamente em folhas de arroz, assim que o teor relativo

 de água (similar a C.H.R. empregado neste experimento)  caiu a

valores próximos a 80%. Eles sugeriram que este valor poderia

representar o limite abaixo do qual ocorrem alterações metabó-

licas orientadas no sentido da síntese de prolina.

Os resultados deste trabalho coincidem com resulta-

dos anteriores  desde que, como já discutido, ao valor de C.H.R.

no qual se verificou incremento na acumulação de prolina, é

altamente provável que a maioria dos estomatos estivessem fe-

chados.

A tabela 1 mostra que a um C.H.R. de 80%, o teor en-

dógeno de ABA mostra altos níveis de acumulação. Pensa-se que

ABA controla o fechamento estomático, provavelmente determinan-

do um efluxo de K+ nas células guardiãs  do estomato (ALLAWAY

e MILTHORPE, 1976). O teor endógeno de ABA tem sido relaciona-

do com a resistência à seca em  milho (LARQUE-SAAVEDRA e WAIN,

1974), e o teor de prolina foliar também com resistência à se-

ca em várias outras espécies (PALFI  e JUHÁSZ, 1971; SINGH et

al., 1973).  Tem sido sugerido que o incremento de  prolina po-

de ser uma resposta indireta ao stress hídrico, mediada pelo

aumento no nível endógeno de ABA (ITAÍ e BENZIONI, 1976). Por-

tanto,  parece  provável  que exista uma relação definida entre o

nível de ABA, o fechamento estomático  e o nível de prolina. As-

sim, os estudos visando a  determinação  do padrão de variação

destes três parâmetros sob stress hídrico, permitiriam o esta-

belecimento de critérios metabólicos  mais específicos para a
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seleção  da resistência à seca em milho. A mesma necessidade

foi destacada por MADRUGA e RENA (1977) com  relação a arroz.

Os incrementos em prolina, parecem decorrer da com-

binação do aumento de sua síntese e a hidrólise de proteína fo-

liar (McMICHEL e ELMORE, 1977). Evidências diretas de  biossíntese não

foram obtidas neste experimento, mas uma correlação negativa é

evidente entre prolina e N-proteico (Tabela 10). É, portanto,

possível que uma fração do pool de prolina livre acumulada te-

nha sido originado a partir da hidrólise de proteínas.

N-Amino Livre

A tendência de variação do teor de N-amino livre ob-

servada  neste  experimento, evidenciou a alta  sensibilidade

deste parâmetro.

Diferenças significativas foram evidentes já após o

primeiro  dia de stress o  que  torna  este  indicador  o mais sen-

sível entre  os componentes do pool de N-solúvel foliar. Desde

que o teor de N-proteico foliar caiu significativamente também

no primeiro dia (Tabela 7) então o incremento em N-amino nes-

te período parece constituir o reverso desta queda.

Os acúmulos iniciais de aminoácidos podem refletir a

sua não utilização em biossíntese proteica. Contudo, como já

foi comentado, é provável que a hidrólise proteica tenha come-

çado a operar a níveis relativamente  altos de C.H.R., e portan-

to, o pool total de N-amino pode ter sido originado, em grande

parte de produtos de hidrólise proteica.
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Relação  N-Solúvel/N-Proteico

A figura 7 mostra claramente o incremento da relação

N-solúvel/N-proteico.   Este incremento é uma  situação espera-

da, dado que todas as frações de N-solúvel determinadas neste

experimento; tenderam a incrementar (Tabela 10), e o teor de

N-proteico declinou de forma contínua (Tabelas 7 e 10). O indi-

cador, dada a forma de sua resposta, não  parece ser particular-

mente sensível, já que as diferenças tornam-se evidentes somen-

te após dois dias de stress (Fig.7).

Contudo, poder-se-ia pensar que a relação, expressa

em forma global, os efeitos líquidos do stress hídrico sobre o

conjunto do metabolismo de N, e portanto pode ser um subsídio,

importante na discussão das diferenças intervarietais ao stress.

Carbohidrato Solúvel

Os teores de carbohidrato solúvel encontrados neste

experimento mostraram uma tendência definida a incrementar sob

condições de dessecação progressiva do solo (Fig.8).  Porém, a

interpretação  da resposta oferece aspectos contraditórios.

Por um lado, a figura 8 sugere uma grande insensibi-

lidade do parâmetro, já que as diferenças significativas  em te-

or de carbohidrato solúvel, com relação ao controle diário, so-

mente se verificaram após três dias de deficiência hídrica, quan-

do o C.H.R. médio foi da  ordem de 79% (Fig. 1). Por outro lado,

a mesma figura 8 evidência a  grande  flutuação do nível de  car-
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bohidratos nos controles, com uma tendência definida de  acumu-

lação durante os primeiros dois dias. Esta tendência nos  con-

troles sugere, contraditoriamente, uma alta sensibilidade do

indicador a pequenas quedas em C.H.R.  Como  conseqüência  deste

incremento nos controles, após dois dias, as diferenças em te-

or de carbohidrato solúvel foram insignificantes entre  potes

irrigados e não irrigados, a despeito de que o C.H.R. nos pri-

meiros fosse de 93.5% e nos segundos de 83.3% (Fig. 1).

HSIAO (1973) citou a acumulação de açúcar solúvel co-

mo o processo menos sensível ao stress hídrico, admitindo  ain-

da  que  a sua  acumulação pudesse se verificar a valores de po-

tencial hídrico  menores que aqueles que resultam na acumulação

de prolina. Desde que prolina, neste experimento, começou a

acumular valores de C.H.R. próximos  a 83% (Fig. 6), os resul-

tados aqui obtidos parecem concordantes com o conceito de, HSIAO

(1973).

Dados mais recentes  (BARLOW e BOERSMA, 1976, BARLOW

et al., 1976a) tendem a mostrar que pequenas reduções em conte-

údo  hídrico (ou potencial hídrico)  promovem um  incremento  no

conteúdo de carbohidrato solúvel. BARLOW et al. (1976a) obser-

varam que, quando o  potencial hídrico  do solo  foi decrescido

de - 0.35 para - 2.50 bars, o nível  de carbohidratos solúveis

aumentou em 42% em plântulas de milho de nove dias de idade.

Nesse trabalho, o incremento em carbohidrato solúvel

estava relacionado  de forma inversa com a taxa de alongamento

foliar e de acumulação de matéria seca total.  No  presente tra-
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balho, tanto a área foliar quanto a matéria seca total, tende-

ram a decrescer de forma contínua com o stress hídrico (Tabela

10), e portanto, uma correlação negativa com o teor de carbohi-

drato solúvel deve ser esperada. A figura 10 ilustra mais pre-

cisamente esta situação.

Nos trabalhos citados de BARLOW e colaboradores, o me-

tabolismo de carbohidratos foi discutido  em  termos de source

sink, e foi concluído que a acumulação de  carbohidratos a ní-

veis relativamente leves de stress pode constituir-se em um fa-

tor endógeno de inibição por feedback da taxa de fotossíntese.

Este processo se verifica tanto nas folhas inferiores (source)

quanto nas superiores (sink). Então, se esta possibilidade é

operativa, as  quedas marcantes em T.A.L. nos potes controles

durante os dois primeiros dias (Fig. 3), poderiam, em  parte, ser

explicados por este efeito, em adição aos possíveis incrementos

em respiração, já comentados.

A falta de significação  estatística  para a acumula-

ção de  carbohidrato solúvel após dois dias de stress (Fig.8),

está aberto a dois tipos de interpretação: 1) Incremento na ta-

xa de respiração. Se a formação de Fotossintatos decresce mais

rápido do que a respiração durante as fases iniciais da defici-

ência hídrica,  as reservas de amido poderiam ser esgotadas sem

mudanças aparentes no conteúdo de açúcares  redutores (MARANVIL-

LE e PAULSEN, 1970). Como já  foi destacado, a taxa  de respira-

ção não  foi seguida neste experimento, mas, incrementos em res-

piração, como resposta ao stress são prováveis, e esta alterna-
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tiva não pode ser excluída como interpretação. 2). Uma  certa

fração do pool acumulante foi translocada da folha. Alguns re-

 sultados anteriores (EATON e EAGLE, 1948, citado por RICHARDS

e WADLEIGH, 1952) indicam que sob condições de stress hídrico

a translocação de açúcares solúveis aumenta em algumas plantas.

Em milho, evidências recentes (BOYER e McPHERSON, 1975) indicam

que a translocação não é um processo  grandemente  afetado  por

stress hídrico. As quedas em produção de grão, em resposta a

deficiências hídricas que não resultem em disrupção do proces-

so de floração podem ser atribuídas a quedas em fotossíntese e,

não a translocação (McPHERSON e BOYER, 1977).

Foi evidente uma redistribuição  da matéria seca to-

tal sob condições  de stress.  A matéria seca da parte  aérea de-

cresceu levemente e a da raiz aumentou (Fig. 2), conduzindo a

uma relativa constância  na matéria seca total, que,  de fato,

não  mudou significativamente  durante os quatro dias de stress.

Isto parece indicar que, sob essa situação, os processos meta-

bólicos se orientam no sentido de uma mobilização dos recursos

energéticos para a manutenção do crescimento radicular. Isto

pode ser a interpretação  das correlações  mostradas na figura 9.

Nas figuras 9A e 9B, é evidente uma reversão da ten-

dência de associação entre o peso seco da raiz e o teor de car-

bohidrato solúvel da segunda folha. Quando os controles  são

incluídos na  correlação (Fig. 9A) a tendência de associação  é

negativa, mas o valor é  baixo  e  não significativo.   Quando  so-

mente são considerados os tratamentos  de  stress, a correlação

torna-se  positiva  e  significativa (Fig. 9B). Esta  reversão não
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é notada quando se considera o peso  seco da parte aérea   (Fig.

9C e 9D). Parece então provável que, sob condições de stress

 hídrico,  exista  uma  modificação no padrão de partição de carbo-

hidratos entre parte aérea e raiz.  Deve ser  salientado que a

maior fonte de carbohidratos para o sustento do crescimento ra-

dicular  poderia não  ter sido a folha considerada (segunda fo-

lha superior) e sim as folhas basais. Estas folhas  mostraram

uma definida tendência à senescência com o desenvolvimento do

stress. BOYER e McPHERSON (1975) destacaram  que a senescência

foliar  pode  representar um  sacrifício de  carbohidratos e com-

postos nitrogenados em favor da manutenção de pontos de cresci-

mento. Então, o incremento da relação raiz/parte aérea (Fig. 2)

poderia ser interpretada em termos de um investimento de carbo-

hidratos (e provavelmente compostos nitrogenados) em favor de

um maior alongamento radicular, possibilitando assim a explora-

ção de camadas  mais  profundas de solo, onde presumivelmente,

exista maior conteúdo  de umidade.

A capacidade de estender rapidamente as raízes em res-

posta  ao  dessecamento  progressivo  do  solo, foi  destacado  por

LEVITT (1972) como uma importante componente da resistência to-

tal à seca. Por exemplo, o fato de ser a alfafa (Medicago

sativa L.) uma das espécies  mais resistentes à seca é atribuído

inteiramente a  esta  característica (RUSSEL, 1977). Entretanto,

a literatura indica que este fenômeno é operativo num vasto nú-

mero de  espécies cultivadas (RICHARDS e WADLEIGH, 1952; AUNG,

1974;  LARSON, 1975; HURD, 1976; HURD e SPRATT, 1975; HSIAO et

al., 1976b; CUTTLER e RAINS, 1977; NOUR e WEIBEL, 1978; RUSSEL,

1977),  que não obstante diferem amplamente na resistência à se-
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ca tal como avaliadas pelas  suas respectivas produções em cam-

po ou casa de vegetação.

BOYER e McPHERSON (1975) destacaram o fato de que a

ênfase  nesta característica implica necessariamente na escolha

de um critério de avaliação que sacrifica o crescimento vege-

tal,   já que o crescimento  radicular somente pode-se verificar

à expensas do crescimento da parte aérea. Com efeito, se a fo-

tossíntese líquida decresce  conforme se  intensifica o stress

tal como mostrado neste experimento (Fig. 3), um suprimento ade-

quado de material energético e precursores biossintéticos para

sustentar o crescimento radicular somente pode ser feito às ex-

pensas do material previamente existente nas folhas. Então, os

processos de senescência foliar podem ser acelerados, amido  e

proteínas rapidamente hidrolisados, e os açúcares e aminoácidos

resultantes, exportados à raiz. Como conseqüência disto, a área

foliar útil para fotossíntese  pode  ser drasticamente reduzida.

Este processo, parece em certa medida inevitável, mas

o problema está justamente na avaliação de quanto a parte aérea

pode ser afetada para sustentar este crescimento radicular. Den-

tro  das espécies, existem  diferenças  intervarietais  para  a  re-

lação raiz/parte aérea (HURD,1976; NOUR, e WEIBEL, 1978) e is-

to sugere a possibilidade  de identificação daqueles genótipos

capazes de manter o crescimento radicular sem uma grande depres-

são da taxa de crescimento da parte aérea.

Um outro aspecto, em relação com o metabolismo de car-

bohidratos, deve ser destacado. A ocorrência  de um período de
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stress dentro dos tratamentos controle, permitiu  a   observação

de uma fase de recuperação  pós-stress  nestes tratamentos. A com-

paração  das figuras 3 e 8 mostra que existe uma alta concordân-

cia entre a variação em T.C.R. e o respectivo nível de carbohi-

drato solúvel.  Mas precisamente, pode ser visto que, durante os

os dias 1 e 2, a uma acumulação de carbohidrato correspondeu uma

queda de T.C.R. A base fisiológica  desta resposta já foi discu-

tida. De maneira interessante, no terceiro dia, houve um incre-

mento máximo em T.C.R. que correspondeu ao nível mínimo de car-

bohidrato solúvel. Então, é claro que os carbohidratos acumula-

dos no pool solúvel durante os primeiros dois dias, serviram pa-

ra manter este incremento em T.C.R. durante o terceiro dia. Is-

to sugere que o pool de carbohidrato solúvel acumulado pode ser

decisivo na determinação das taxas de crescimento pós-stress, pe-

lo menos, em situações de deficits hídricos moderados. Então, se

é admitida como valida a hipótese de translocação de uma fração

do pool de carbohidratos  solúveis às raízes, é lógico  pensar

que, a fração remanescente nas folhas pode ser um atributo im-

portante de resistência à seca.

Da discussão anterior dois aspectos podem ser concluí-

dos:

1) Os dados sugerem que sob condições de stress, tão

importante quanto a avaliação da taxa de produção de fotossinta-

tos é a consideração de sua taxa de translocação. HSIAO et al.

(1976b) destacaram que existe uma tendência em ecofisiologia em

geral, e nas relações solo-água-planta em particular, a focali-

zar demasiada atenção ao processo de assimilação de COn. Outras
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partes do sistema, especialmente padrões de crescimento e parti-

ção de assimilatos, são freqüentemente mais importantes  e  tam-

bém passíveis de  modificação genética.  No presente caso, é evi-

dente que, as relações de acumulação e mobilização de  carbohidra-

tos entre folhas e entre parte aérea e raíz, devem constituir im-

portantes objetivos de estudo futuro.

2) Se a intenção é caracterizar respostas totais à

seca, é evidente que tão importante quanto o estudo  das modifi-

cações metabólicas da parte aérea, é o estudo das  modificações

na raiz. A não consideração deste aspecto (que se expressa cla-

ramente  na  relação  raiz/parte aérea)  pode  significar  deixar  de

considerar uma parcela importante da resistência total observa-

da.

Diferenças Varietais

Houve diferenças altamente significativas  entre vari-

edades para a maioria dos parâmetros avaliados neste experimen-

to. Isto  significa que, as variedades diferiram em susceptibi-

lidade ao stress hídrico  e que o ambiente proporcionado pela ca-

sa de vegetação foi bastante adequado  para permitir a expressão

destas diferenças. A existência de  diversidade genotípica para

uma  característica afetada  por  deficiência hídrica  implica  a

existência de resistência diferencial entre variedades.

A primeira e mais óbvia diferença entre variedades

foi nos seus C.H.R., conforme o stress se desenvolveu (Fig.11).

Piranão mostrou um C.H.R. superior as outras variedades após dois
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dias de stress e manteve  esta superioridade até o final do perí-

odo experimental. A diferença entre Piranão e IPEACS III, a va-

riedade que se mostrou mais afetada pelas condições de desseca-

ção, foi de aproximadamente 10% no final do período experimen-

tal. Esta diferença demonstra per se a existência de resistên-

cia diferencial entre  ambas  as variedades. É difícil explicar,

no contexto dos presentes dados, a razão destas diferenças. Co-

mo LEVITT (1972) destacou, a manutenção de um elevado conteúdo

hídrico foliar sob condições de stress poderia  ser logrado  por

uma das seguintes alternativas: a) maior sensibilidade estomáti-

ca na variedade mais resistente,  permitindo um mais rápido fe-

chamento estomático desde o início do período de stress. b)Uma

maior taxa de absorção  de água pelas raízes, que compensasse a

velocidade de perda de água por transpiração.  Este autor rela-

cionou estes mecanismos como ligados ao componente de drought

avoidance da resistência total.

Os dados do presente trabalho permitem as seguintes

inferências:

1) Se as diferenças em C.H.R. fossem decorrentes da

maior sensibilidade estomática  ao stress hídrico, deveriam ser

esperadas  quedas em T.A.L.  a valores relativamente  altos de hi-

dratação  foliar na  variedade Piranão. Isto poderia ser  inter-

pretado como uma maior eficiência na conservação da água nos te-

cidos. Contudo, os  dados não demonstram que este seja o caso.

Após três dias de stress, o C.H.R. de, Piranão foi aproximadamen-

te de 84% (Fig. 1) e sua T.A.L. foi ainda positiva (Fig.15). Co-
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mo já foi discutido, com  relação aos valores médios  entre varie-

dades, é provável que a um C.H.R., inferior a 85%, a maioria dos

estomatos começam a fechar. A figura 16 oferece outro suporte

para esta interpretação.   Nela são apresentadas  as  linhas  de re-

gressão entre o C.H.R. e as respectivas T.A.L. das três varieda-

des. Este procedimento foi adotado em vista de que as   compara-

ções entre as T.A.L. das respectivas variedades em função do tem-

po de  dessecação estão confundidas pela variação do C.H.R.  que

foi diferente em cada variedade. Pode  ser apreciado na figura

16 que as  diferenças  entre  os coeficientes de regressão são pe-

quenas e as retas tendem  a  se confundir a níveis relativamente

altos de C.H.R.. Também, é claro que a observação da T.A.L. nos

níveis mais  baixos de C.H.R. atingidos pelas três variedades im-

plica numa considerável extrapolação das linhas de regressão. As

pendentes  indicam  uma  ligeira  superioridade  de  Centralmex  para

prevenir quedas em T.A.L. por  decréscimo  unitário em C.H.R. As

equações predizem que a T.A.L. torna-se nula a um valor de  80.3%

de C.H.R. para Centralmex, 80.9% para Piranão e 83.0% para IPEACS

III. A extrapolação implica assumir que os teores  de clorofila,

atividade enzimática, etc. mudam a uma taxa constante dentro da

faixa extrapolada. É claro que, se existissem taxas diferenciais

de variação, sobretudo a  baixos níveis de C.H.R., obviamente os

parâmetros da  regressão poderia mudar para Centralmex e Piranão.

Os valores de C.H.R. para  os quais a T.A.L. torna-se nula, tal

como  determinado pelas pendentes das linhas de regressão, não sig-

nificam exatamente o ponto no qual os estomatos  fecham  em 100%.

É provável que os  estômatos comecem a fechar a valores superio-
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res de C.H.R.  De qualquer forma, esta evidência, ainda que in-

direta, parece indicar como improvável a possibilidade  de  que

Piranão deva seu maior conteúdo hídrico relativo a um fechamen-

to prematuro de estomatos em relação às outras variedades.

2) A segunda possibilidade, uma maior taxa de absor-

ção de água pelas raízes, deveria ser explicada pelas diferen-

ças em tamanho radicular.

Assumindo uma densidade radicular de lg/cm3, (RUS-

SEL, 1977), é notório da figura 12  que um volume significativa-

mente  maior  de raízes poderia  ser esperado  de Piranão. Isto de-

veria conduzir a uma maior superfície de absorção de água, e

nas condições experimentais usadas, a um mais rápido esgotamen-

to do conteúdo hídrico nos potes,  correspondentes a esta varie-

dade. Contudo, no presente experimento, o conteúdo gravimétri-

co de água nos potes não diferiu grandemente entre as varieda-

des. É provável que  a restrição do volume  radicular a um  pe-

queno volume de solo tenda a suprimir as diferenças em resis-

tência radicular entre variedades (HENZELL et al., 1975).

O alongamento foliar e a área foliar total foram pa-

râmetros extremamente sensíveis  a deficiência hídrica. As fi-

guras 13 e 14 mostram que Piranão  foi a  variedade  que  manteve

maior duração de área foliar durante todo  o período de stress.

A duração da  área  foliar (integral  da  área  foliar  em função do

tempo, RADFORD, 1967) pode ser um importante caracter  sob con-

dições de stress. Diferenças em duração de  área foliar  podem

ser atribuídas diretamente a diferenças em alongamento foliar
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(figura 13) que por sua vez, depende da existência de pressão

de  turgência positiva na folha. Isto somente  pode acontecer

em situações onde o C.H.R. decresce em forma contínua, se a fo-

lha é  capaz  de  acumular  solutos  suficientes para produzir um

abaixamento no potencial osmótico maior que  o  do potencial hí-

drico total.  Como as duas quantidades são negativas, a diferen-

ça entre elas (y'folha - Ψ ), o potencial de turgência  (5~p ),

permanecerá positivo, a despeito da situação de stress hídrico

(LEVITT, 1972; HSIAO et al., 1976b). No  presente caso, pode

ser visto que a valores relativamente baixos de C.H.R. (tais co-

mo os verificados no terceiro e quarto dias, Fig. 11) o  conteú-

do  de  solutos  orgânicos  osmoticamente ativos  (representados

grosseiramente pela soma do pool de N-solúvel, tabelas 14 e 15,

e o pool de carbohidrato solúvel, tabela 18) foi ligeiramente

superior em Piranão. Se é somado a isto, o teor de íons  inor-

gânicos que  constituem  os principais solutos osmorregulatórios

(CRAM, 1976), poderia  ser  estimada  a  osmolaridade  total do su-

co celular da folha. Tal determinação não foi feita no pre-

sente trabalho, devido à impossibilidade de determinar criosco-

picamente a fração solúvel que foi preparada em Etanol 80% (ver

Material e Métodos). Contudo, a hipótese parece plausível pa-

ra justificar a expansão de  área  foliar (ainda que reduzida)

em Piranão sob condições de stress. HSIAO et al. (1976b) expli-

caram  a diferença de produtividade entre milho  e sorgo em con-

dições de stress hídrico no campo, como decorrente deste efei-

to. Um maior conteúdo foliar de solutos permite ao sorgo man-

ter uma taxa de fotossíntese  maior  que a de milho, devido  a
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existência de turgência positiva. Isto permite que o sorgo

mantenha abertos os estômatos a valorcs de Ψfolha,  nos quais

os estômatos de milho estão  fechados.  Contudo, existem   dife-

renças intervarietais em sensibilidade estomática tanto  para

milho quanto para sorgo (HENZELL et al., 1975), e é possível que

a diferença entre as variedades de  sorgo mais  susceptíveis   à

seca e as de milho, mais resistentes, em termos de produtivida-

de, sejam praticamente insignificantes (HSIAO et al., 1976b).

Isto sugere, então, a necessidade de avaliar não so-

mente o C.H.R. foliar, mas também o potencial osmótico. Presu-

mivelmente, se igual a C.H.R., uma variedade apresenta uma pres-

são osmótica maior no  suco celular que  outra, isto  deve consti-

tuir uma evidência de maior  resistência à desidratação.

Um segundo elemento de resistência diferencial  en-

tre variedades é mostrado na figura 12.  Piranão mostrou dife-

renças significativas em peso seco de raiz e parte aérea com

respeito às outras variedades.  No final do período, Piranão su-

perou Centralmex e IPEACS III, o que levou a um menor percen-

tual de redução em matéria seca total (Tabela 12) em Piranão, e

a uma maior T.C.R. (Fig.15). Esta superioridade  em peso seco

total pode ser atribuída a  uma maior T.A.L. em Piranão (Fig.15),

desde que as variações  em R.A.F.  foram pequenas entre as varie-

des (Fig. 15 e Tabela 12). Esta superioridade em T.A.L. poderia

indicar que Piranão possue uma capacidade intrínseca para man-

ter a fotossíntese sob condições de stress.  Contudo, a figura

16, indica, dentro das  limitações  impostas pela extrapolação
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das linhas de regressão,  que essa superioridade pode ser melhor

atribuída a sua maior capacidade de manutenção de níveis de hi-

dratação do  que  a  uma  capacidade intrínseca  por fotossíntese

sob condições de stress. A  alta relação raiz/parte aérea obti-

da nas três variedades, deveu-se à depressão de peso seco da

parte aérea (Fig. 12). Entretanto, em  termos comparativos, Pi-

ranão foi a variedade onde esta relação (raiz/parte aérea) foi

obtida com um mínimo decréscimo de parte aérea e um máximo in-

cremento em raiz. Na situação oposta, IPEACS III, que também

teve  um  aumento final da relação raiz/parte aérea, mostrou  des-

de o segundo dia, quedas contínuas de peso seco tanto de raiz

como da parte aérea. A parte aérea decresceu a uma taxa maior

do que a raiz, conduzindo ao incremento da relação raiz/parte

aérea (Fig. 12). A existência desta variação genotípica na re-

lação raiz/parte aérea pode  ser outra importante fonte de vari-

ação na resistência à seca.

Aparentemente, este  mecanismo  de resistência inde-

pende de  qualquer  capacidade “citoplasmática” para  tolerar a

seca, e parece depender da manutenção de uma ativa  transloca-

ção de fontes energéticas e biossintéticas da parte aérea  para

a raiz.

A tabela 17 mostra a variação do teor de carbohidra-

to solúvel nas três variedades. Como esperado, houve um incre-

mento em função do período de stress. No final  do  período ex-

perimental, a acumulação de carbohidrato em Centralmex  apresen-

tou um incremento de 2.18 sobre o nível do controle; em Piranão,

este incremento foi de 2.29 e, em IPEACS III, de 2.21. No fi-
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nal do período experimental, o teor de carbohidrato em Piranão

foi significativamente superior a Centralmex e IPEACS III. Não

se sabe se esta superioridade de Piranão em carbohidrato  solú-

vel reflete uma maior hidrólise de amido ou uma menor inibição

em fotossíntese, decorrente de um conteúdo hídrico maior, como

é sugerido pelas correlações da figura 16.

Na tabela 17 pode ser visto também que os teores ini-

ciais (dia 0) não diferem entre as variedades. Desde que os

respectivos  C.H.R. das variedades no dia o foram altos para as

três variedades (superiores a 95%, Fig. ll), a tabela 17 parece

indicar que per se, as variedades  não exibem diferenças genotí-

picas, para teor de carbohidrato solúvel,

livres de stress. Entretanto, quando as

evapotranspirativa aumentam, o nível de

quando e m  situações

condições de demanda

carbohidrato solúvel

parece responder de forma diferente nas três variedades. Na fi-

gura 21 é mostrada a variação em carbohidrato solúvel  somente

nos controles, onde, no dia 1 e 2, o C.H.R. decresceu  a níveis

considerados de stress. A tendência geral de variação indica

claramente que as três variedades tenderam a acumular carbohi-

drato durante o breve período de stress (dias 1 e 2). O pool

acumulado durante estes dois dias sofreu uma  brusca depleção

no dia 3, voltando aos valores pré-stress no quarto dia. Contu-

do, este  padrão  se  expressou  diferentemente entre as varieda-

des. Os valores de C.H.R. para os controles  variaram, durante

o período, de forma, em geral, concordante e sem grandes dife-

renças (Fig. 17).



Piranão manteve durante o período um nível de carbo-

hidrato solúvel superior  as outras variedades, exceção  feita

do  segundo dia. IPEACS III manteve níveis consistentemente

mais baixos e, no final do período, seu nível de carbohidratos

solúveis era ligeiramente inferior ao nível pré-stress (dia 0).

Centralmex mostrou o nível máximo de acumulação no segundo dia,

no terceiro, sofreu uma queda drástica e no quarto, mostrou uma

recuperação de nível intermediário entre aquela de Piranão e

IPEACS III.

Na figura 17 é mostrada a tendência de variação em

T.A.L. nos controles,  para as três variedades.

Durante os primeiros dois dias, a maioria das plan-

tas controles ficaram em situação de stress, como evidenciam os

valores de C.H.R. Isto determinou uma queda drástica em assi-

milação líquida. As três variedades mostraram-se uniformemen-

te afetadas, salvo no primeiro dia, quando Centralmex mostrou-

se particularmente afetado. O restabelecimento de altos níveis

de turgência celular, no terceiro dia, determinou um incremen-

to nas três variedades. Piranão  recuperou-se a taxas signifi-

cativamente superiores às outras variedades, e manteve esta su-

perioridade durante o quarto dia. Centralmex e IPEACS III exi-

biram níveis similares durante todo o período experimental. Co-

mo já indicado, Centralmex teve, nos potes controles, uma maior

R.A.F. que as outras variedades. No entanto, esta maior área

exposta por unidade de peso seco não chegou a compensar  os efei-

tos depressivos dos primeiros dois dias sobre a fixação líqui-
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da de CO, por unidade de área foliar. Em conseqüência, exibiu

taxas de crescimento relativas  menores que  Piranão (valores não

mostrados na Fig. 17).

A figura 17 indica, portanto, que a recuperação de

Piranão a  situações de  stress leves é consideravelmente  maior.

As figuras 21 e 17 mostram  uma estreita  correspon-

dência entre os padrões de variação de carbohidrato solúvel e

T.A.L.. Isto conduz à conclusão de que  os teores de carbohidra-

tos acumulados durante um período de stress moderado podem ser

decisivos na determinação das T.C.R. pós-stress, principalmen-

te através de seu efeito na T.A.L.

Uma vez que Piranão acumulou mais carbohidratos que

as outras duas variedades, é possível esperar taxas de recupe-

ração pós-stress maiores nesta variedade.

Um terceiro elemento de resistência diferencial en-

tre variedades, surge da comparação dos  indicadores referentes

ao metabolismo de N. Na  figura 20 é mostrada a evolução da re-

lação  N  solúvel/N  proteico. Como  já  destacado, este indicador

é importante  porque reflete o efeito líquido do stress hídrico

sobre o conjunto do metabolismo de N.

A relação N solúvel/N  proteico   foi baixa (menor que

0.1) para todas  as variedades no dia 0  do stress, manteve-se

baixa e sem diferenças entre as variedades após 24 horas  sob

stress  e depois começou a aumentar exponencialmente. O maior

valor do indicador, correspondeu, no final do período a IPEACS

III (0.88). Em  Piranão, o  valor  da  relação foi a metade daque-
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le de IPEACS III, e Centralmex exibiu um valor intermediário.

Na tabela 16 pode ser verificado que o teor de N-

proteico diferiu significativamente tanto entre como dentro de

variedades. Em particular, os teores iniciais (dia 0) diferi-

ram marcadamente entre variedades. Durante os primeiros dois

dias, IPEACS III manteve um teor significativamente superior,

mas no terceiro e quarto dias sofreu uma queda drástica, o que

também se refletiu num maior percentual de redução com respei-

to ao controle, no final do período experimental (Tabela 17).

A comparação da tabela 16 com a 17, também indica

que tanto em termos absolutos quanto relativos, Piranão foi mais

eficiente que as outras variedades em manter o teor proteico a

despeito da situação de stress. Isto é notório a partir do se-

gundo dia. Centralmex  parece ter  sido pouco   afetado por um

dia de stress hídrico, mas a partir do segundo dia o teor de

N-proteico  experimentou  uma  queda  com  uma  pendente  maior  que

Piranão. No final do experimento, seu teor era 48% menor que

aquele do controle, e intermediário entre o percentual de redu-

ção de Piranão e IPEACS III.

Com  relação ao pool de  N-solúvel, Piranão  mostrou

níveis  significativamente menores de acumulação em N-amino e

e N-amoniacal que as outras variedades, um teor  de  N-nítrico

ligeiramente superior a Centralmex e um teor de prolina ligei-

ramente maior que IPEACS III (Tabelas 14 e 15).

Estes resultados  sugerem  a existência de diferenças

intervarietais para manutenção do teor de N-proteico, os resul-
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tados da comparação favorecendo novamente a Piranão.

Os dados relativos à atividade de NRase (Fig. 18 e

Tabela 13) mostram uma tendência similar. Assim, após quatro

dias de stress, a atividade de NRase em Centralmex foi reduzi-

da em 90% e a de Piranão em 60% (Tabela 13), enquanto que seus

respectivos C.H.R. diferiram em somente 7% (Fig. 11).

De todos  os  indicadores metabólicos de deficiência

hídrica usados neste experimento, o que tem recebido maior aten-

ção, em relação a resistência à seca é o teor de prolina.

Na figura 19, é aparente a existência de um nível

basal de acumulação de prolina, que para Centralmex e Piranão

parece ocorrer na faixa de 90-85% de C.H.R. IPEACS III parece

começar a sua acumulação depois  de Piranão (em termos de C.H.R.

decrescente), entretanto, como  esta  variedade experimentou

uma queda drástica de C.H.R. (superior a 10%), entre o primei-

ro e o segundo dia, não foi possível observar a variação do

teor de prolina numa faixa aparentemente crítica. Contudo, co-

mo o seu teor de prolina não diferiu daquele de Centralmex e

Piranão durante o segundo dia (Tabela 15), variedades estas que

apresentaram C.H.R. superiores a IPEACS III (Fig. 11), é  possí-

vel que esta última variedade comece a acumular prolina a valo-

res de C.H.R. menores que as outras duas variedades. O padrão

de resposta observado  entre variedades, quanto a taxas e nível

absoluto de acumulação, é difícil de  ser explicado se são le-

vadas em consideração as afirmações anteriores de que varieda-

des que acumulam mais prolina podem ser mais resistentes à se-
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ca que aquelas que acumulam menor quantidade (PALFI e JAHASZ,

1971; SINGH et al., 1973). Piranão  que, por outros indicadores,

mostrou maiores índices de resistência, teve um nível de acumu-

lação não muito diferente daquele de IPEACS III, que foi a va-

riedade mais afetada na comparação. Por outro lado, Centralmex

que mostrou consistentemente respostas médias entre Piranão e

IPEACS III para a maioria dos parâmetros, mostrou  o menor nível

de acumulação (Tabela 15 e Figura 19).

Por outro lado, esta resposta oferece outros  aspec-

tos de difícil interpretação. Os incrementos em prolina, são

devidos a uma combinação de biossíntese de novo, a partir de

glutamato (STEWART et al., 1966) e de hidrólise proteica. Em

Piranão é mais provável que uma alta proporção do pool  total

acumulado seja efetivamente originado  por biossíntese de novo,

em vista  de que o grau de hidrólise  proteica foi aparentemente

baixo. No outro extremo, IPEACS III deve ter acumulado proli-

na em alto nível devido a uma maior  atividade proteolítica. Mas,

como indica a tabela 18, esta variedade mostrou comparativamen-

te um nível mais baixo de acumulação de carbohidrato, e portan-

to, permanece  como possibilidade que, não se verificando nesta

variedade uma alta translocação  para as raízes, uma parte do

pool de carbohidrato tenha sido usado para a produção de gluta-

mato e este, posteriormente, para produzir prolina.

Também, se Centralmex e Piranão começaram a acumu-

lar prolina a valores superiores de C.H.R. que IPEACS III, co-

mo sugere a figura 19, então o fechamento estomático deveria ter
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acontecido primeiro nestas variedades. Entretanto, pelo menos

para o caso de Piranão, os argumentos contrários  à hipótese  de

que esta variedade tivesse fechado os estomatos a valores supe-

riores de C.H.R. que as outras variedades, já foram discutidos

anteriormente. Portanto, a resposta geral parece  bastante  com

plexa e governada por  fatores não controlados neste experimen-
 

to.

Se a acumulação  de prolina é um processo que possa

conferir resistência dentro  de stress, então prolina deveria

atuar como um metabolito de bloqueio de níveis tóxicos de amô-

nia (KEMBLE e MacPHERSON, 1954); ou  como osmoticum, contribuin-

do para os processos osmorregulatórios da  folha (MEASURES, 1975;

CRAM, 1976). Os dados atuais revelam que é improvável que pro-

lina funcione como um metabolito de bloqueio de amônia, visto

que os dois parâmetros variaram em  sentido crescente  nas  três

variedades (Tabelas 14 e 15). Por outro lado, se  prolina atuou

como osmoticum, a sua contribuição não deveter sido muito gran-

de, porque se assim fosse, poderia ser esperado um maior efei-

to osmorregulatório em IPEACS III, prevenindo as quedas drásti-

cas em área foliar registradas nesta variedade (Fig. 14). Tem

se sugerido também que prolina é um fator de resistência por-

que serve como fonte de N e sustrato respiratório na fase de

recuperação pós-stress. Esta possibilidade foi comprovada di-

retamente por  BLUM e EBERCON (1976) em sorgo. A velocidade de

recuperação deveria ser maior se um pool energético rapidamen-

te utilizável fosse acumulado durante o período do stress. Pa-

ra açúcar solúvel, foi verificada uma relação deste tipo, a par-
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tir da observação de sua variação nos potes controles. Como pro-

lina não acumulou significativamente até valores de 80-85% de

C.H.R. (Fig. 19)  não foi possíve1  observar, nos controles, uma

tendência similar à de carbohidrato.

Em vista dessas dificuldades de interpretação,  con-

clui-se que serão necessários mais estudos, tanto ao nível fi-

siológico  básico, quanto em condições  de campo, antes de usar

efetivamente este parâmetro como indicador  de resistência à se-

ca em milho.

Da discussão anterior  é notório  que a caracteriza-

ção da resistência total a dessecação implica a avaliação  de

múltiplas características  entre variedades. No presente  caso,

foram identificadas três prováveis  fontes de resistência: tole-

rância à desidratação (diferenças em C.H.R.), tolerância à per-

da de proteína e incremento  na relação raiz/parte  aérea. Então,

como critério geral poder-se-ia estabelecer que a  identifica-

ção de fatores de resistência deveria ser feita através de com-

binação de  indicadores (relação  N-solúvel/N-proteico,  relação

Carbohidrato solúvel/Carbohidrato total; regressão de potencial

osmótico sobre C.H.R., relação raiz/parte aérea, R.A.F., T.A.L.,

etc.) antes que por indicadores isolados (teor de  carbohi-

drato solúvel, matéria seca total, teor de prolina, etc.).

Deveria ser discutido se o padrão metabólico obser-

vado pode conferir vantagens às variedades em condições de campo.

Desafortunadamente, comparações entre as variedades
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aqui utilizadas, ou outras de similares características, em si-

tuações de stress hídrico no campo são inexistentes na literatu-

ra. Num experimento programado para outras finalidades, GALVÃO

(1973) comparou a produção de campo de Centralmex, Piranão e o

híbrido comercial AG-357. Este autor observou um grau de res-

posta baixo para o aumento da população de plantas e o nível
  

de nitrogênio, e atribuiu isto a uma má distribuição das chuvas

durante o ano em que se realizou o trabalho. Então, é altamen-

te provável que deficits hídricos limitados tenham afetado as

populações. Apesar disso, ele  observou que o cultivar Piranão

mostrou uma alta tolerância a plantios densos por apresentar

boa percentagem de sobrevivência, baixa percentagem de acama-

mento e de grãos não comerciáveis, e menor redução no peso me-

dio das espigas  pela  elevação da densidade de semeadura. A

"boa percentagem de sobrevivência" pode ser um caracter ligado

a resistência à seca, mas a "alta tolerância a plantios densos"

pode refletir também uma maior eficiência de uso de água (maior

produção  de matéria seca por unidade de água evapotranspirada)

nesta variedade. Existe evidência de que cultivares de porte

baixo usam melhor a água que aqueles de porte  alto (ROSIC, 1963;

citado por JUGENHEIMER, 1976).

A resistência ao acamamento é uma importante vanta-

gem agronômica da variedade Piranão, decorrente da introdução

nesta variedade do fator "braquítico-2"  (br2) que reduz a altu-

ra da planta por encurtamento dos entrenós (GALVAO, 1974). CAMP

(1954, citado por MIRANDA, 1972) comentou  que os cultivares
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de milho baixos, de colmo curto e profundamente enraizados, são

os melhores sob  as condições de seca prevalescentes nas áreas

marginais do Corn Belt e no sul e sudeste dos Estados Unidos.

Contudo, também tem se destacado que a excessiva  proliferação

radicular nos primeiros estágios de desenvolvimento, pode não

ser um atributo desejável, na medida em  que esgotaria mais ra-

pidamente a água disponível no solo, privando a planta de re-

cursos hídricos na floração, fase crítica para a  maioria  das

culturas (DILLEY et al., 1975).

Da discussão anterior, podem tornar-se aparentes as

dificuldades envolvidas na avaliação de campo. Por um lado, Pi-

ranão apresenta características fenotípicas que provavelmente

a tornam mais resistente à seca e/ou mais eficiente no uso de

água do que outras variedades. Por outro lado, a expressão des-

tas diferenças pode depender  das características físicas do so-

lo (capacidade de retenção de água, conductibilidade hidráuli-

ca, resistência mecânica à penetração de raízes, etc.). Avalia-

ções especificamente programadas para testar variedades em con-

dições de campo, para  resistência  ao stress hídrico, são  ur-

gentemente necessárias face a atual carência de dados. Contudo,

os resultados de  campo devem ser avaliados com prudência, já 

que correlações “diretas” com respostas em casa de vegetação,

são em geral difíceis de se obter (LEVITT, 1972, BOYER e Mc-

PHERSON, 1975,  SULLIVAN  e  EASTIN, 1974, LARSON, 1975, LUDLOW, 

1976).

As principais limitações para a extrapolação de re-

sultados de casa de vegetação para o campo parecem decorrer dos
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seguintes fatores:

1) Em casa de vegetação, as raízes são confinadas a

volumes discretos de solo, determinados pelo tamanho dos potes-

usados.  Isto determina que  para um mesmo nível de demanda eva-

potranspirativa a intensidade do stress seja muito maior em ca-

sa de vegetação  do que no campo (LUDLOW, 1976). 

2) No campo, salvo raras exceções, as plantas sem-

pre estão submetidas a um certo grau de stress atmosférico. Em

milho, o limite superior para a turgência relativa (C.H.R.) no

campo, parece estar  limitado pela taxa de transpiração. Então,

a menos que o deficit de pressão de vapor seja menos que 10

mbars, é duvidoso que  sejam  obtidos  valores maiores de  99%.

Esta  condição  somente  se  verifica quando existe orvalho ou tem-

po chuvoso (DOWNEY e MILLER, 1971). Provavelmente, o C.H.R.

para plantas bem irrigadas, em condições  de campo,  num dia de

alta radiação  seja menor  ao valor estabelecido neste trabalho

para delimitar uma situação de stress. A resposta das plantas

no campo é adequar o metabolismo basa1 a esta pressão evapotrans-

pirativa natural.  Esta é a base do fenômeno de hardening, lar-

gamente descrito na literatura (GATES, 1968; LEVITT, 1971; SUL-

LIVAN e EASTIN, 1974, HSIAO e ACEVEDO, 1974; LARSON,1975; AR-

NON, 1975b; LUDLOW, 1976). O resultado  deste processo é que,

no campo, as respostas em geral, evidenciam um grau de sensibi-

lidade menor que em ambientes controlados. A tabela 1 mostra

este efeito com relação ao  potencial de turgência e a resistên-

cia estomática.  Efeitos  similares têm sido descritos para fo-

tossíntese (BEADLE et  al., 1973; BOYER, 1976; LUDLOW,  1976).
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Surpreendentemente, não existe praticamente informação publica-

da  acerca da  magnitude das diferenças  entre  casa de vegetação

e campo para metabolismo de N em milho. TEARE et al.(1974) se-

guiram a evolução diurna da atividade de NRase em sorgo, em con-

dições de campo. Eles comprovaram que a  atividade enzimática

incrementou em forma paralela à radiação solar, a despeito da

progressiva queda em potencial hídrico foliar, determinada pe-

lo incremento na demanda evapotranspirativa. Somente por vol-

ta das 12:00 h, quando Ψfolha atingiu um valor de - 15 atm 

(e os estomatos começaram a fechar), a atividade de NRase come-

çou a decrescer à potenciais hídricos de - 13 bars, em ambi-

ente controlado,  MORILLA et al. (1973) determinaram um decrés-

cimo de atividade de NRase em plântulas de milho de 75% com res-

peito a controles mantidos a alto potencial hídrico. Sorgo é

mais resistente à seca do que milho (HENZELL et al., 1975; LUD-

LOW, 1976; HSIAO et al., 1976b), mas como os mecanismos fisio-

lógicos básicos são similares em ambas as espécies, não seria

surpreendente se variedades altamente resistentes à seca (como

parece ser o caso de Piranão no presente  experimento) mostras-

sem padrões  similares ao sorgo em condições  de campo.

Da discussão anterior, dois aspectos devem ser desta-

cados:

1) Um indicador bioquímico ou fisiológico que mostre

uma alta sensibilidade em ambientes artificiais, não deve repe-

tir necessariamente, esta condição em condições  de campo.

2) O ambiente proporcionado por uma casa de vegeta-
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ção pode ser suficiente para  separar os efeitos  varietais da-

queles  decorrentes do stress hídrico, tal como  verificado  no

presente  trabalho. Contudo, no estágio atual do  problema, os

testes de campo devem constituir uma parte essencial da metodo-

logia de avaliação, pela  simples razão de que ainda são pouco

conhecidos os fatores que governam as respostas fisiológicas

num dado ecossistema.

Finalmente como foi destacado por vários  autores

(KRAMER, 1974; LANGE  et al., 1976;  HSIAO et al., 1976a), uma

abordagem menos empírica do problema, e uma  ativa colaboração

entre físicos do solo, fisiologistas,  climatologistas  e fito-

tecnistas,  poderia  resultar  numa melhor compreensão das dife-

renças dos  resultados  obtidos por pesquisadores    básicos de

stress hídrico e aqueles envolvidos com o estudo do comporta-

mento das plantas no campo.



VI. CONCLUSÕES

Os resultados obtidos, permitem as seguintes conclu-

sões:

1. Os dados relativos à germinação e crescimento de

plântulas revelaram  diferenças entre variedades que não foram

decorrentes dos respectivos  pesos iniciais das sementes. Isto

evidenciou que em adição ao efeito direto do potencial osmóti-

co, efeitos outros, provavelmente decorrentes da natureza do

soluto empregado como osmoticum foram responsáveis pelas res-

postas observadas.  Isto resulta em uma séria limitação ao em-

prego do teste de germinação como método de avaliação da re-

sistência intervarietal ao stress hídrico, já que é difícil,

sem emprego de testes  adicionais, separar ambos os efeitos.

2. Comparando-se as respostas das variedades ao

stress hídrico na fase de plântula com as obtidas na fase de

6-8 folhas, conclui-se:

2.1. A variedade IPEACS III teve uma performance

consistentemente inferior em ambas as fases de desenvolvimento.
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2.2. A variedade Centralmex mostrou-se superior em

percentagem de germinação final e no alongamento da parte aé-

rea, durante a fase de plântula. Inversamente, Piranão que

mostrou um comportamento intermediário para estas caracterís-

ticas, na fase de plântula, mostrou índices superiores  de  acu-

mulação de matéria seca na fase mais avançada de crescimento.

2.3. Devido as dificuldades envolvidas na interpre-

tação do teste de germinação, é difícil estabelecer se esta

inversão na ordem de resistência ao stress observada entre as

variedades Piranão e Centralmex, reflete uma diferença real

entre elas na fase de plântula.

2.4. Em qualquer caso, os resultados sugerem a in-

conveniência  da  extrapolação dos  resultados obtidos  na  fase

de plântula  para fases de crescimento mais avançadas. Cada fa-

se de crescimento deverá ser avaliada independentemente  e sua

possível  ligação discutida a posteriori.

3. Com relação à  resposta a  dessecação progressiva

do solo em casa de vegetação:

3.1. Embora as condições ambientais tenham flutua-

do durante os quatro dias do periodo  experimental, o ambiente

de casa de vegetação permitiu a  separação dos efeitos varie-

tais daqueles  decorrentes da dessecação progressiva do solo a

um nível significativo para a maioria  dos parâmetros  estudados.

3.2. O Conteúdo Hídrico Relativo (C.H.R.) mostrou al-

ta variação entre variedades, e foi um  indicador  mais sensível

do stress hídrico vegetal que a variação da umidade  do solo.
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3.3. A análise do crescimento mostrou ser uma meto-

dologia apropriada para  examinar as  relações entre acumulação

de matéria seca  e  expansão de  área  foliar  sob condições  de

stress hídrico. Em particular, a Taxa de Crescimento Relati-

vo (T.C.R.) mostrou ser  um parâmetro com  maior grau  de sensi-

bilidade como  indicador  que  a  matéria seca total.  A  Taxa de

Assimilação Líquida (T.A.L.) mostrou  uma  alta  correlação   com

parâmetros metabólicos.

3.4. A tendência geral de variação dos  indicadores

metabólicos seguiu estreitamente a seqüência esperada  em fun-

ção da posição  de  cada  indicador  com  respeito ao processo me-

tabólico do qual participa.

3.4.1. Com relação ao metabolismo de N, notou-se um

acúmulo  das  frações  N-amino  livre, N-nítrico, N-amoniacal  e

prolina, e decréscimo no teor de K-proteico e de  atividade  de

Nitrato reductase em resposta à  dessecação  progressiva do  so-

lo. O teor de  N-amino livre  mostrou-se o mais sens ível dos

indicadores ligados ao metabolismo de N.

3.4.2.  O teor de carbohidrato solúvel tendeu a in-

crementar  conforme  se  desenvolveu o stress hídrico, e consti-

tuiu-se  em  um  indicador  particularmente  sensível  a deficits

hídricos leves e moderados.

3.4.3. Devido a que, o teor foliar dos indicadores

metabólicos  usados,  neste  experimento,  podem  ser conseqüência

de  complexos eventos, envolvendo  conjuntamente inibição  de  bios-

síntese, aumento  de hidrólise, e efeitos  de  translocação, é
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improvável que o uso isolado de quaisquer um deles renda in-

formações precisas com respeito a resistência à seca.  Entre- 

tanto,  todos    podem   constituir,  dependendo   de   sua

de, indicadores mais ou menos precisos de deficiência hídrica

em milho.

4. As diferenças entre variedades foram decorrentes
  

de variações no C.H.R., taxas de alongamento foliar, acumula-

ção de matéria seca total, partição de matéria seca entre raiz

e parte aérea, relação N-solúvel/N-proteico e no teor de

carbohidrato solúvel.

4.1. A variedade Piranão manteve durante a desseca-

ção progressiva do  solo um  maior C.H.R., taxas significativa-

mente  superiores  de acumulação de matéria seca em raiz e par-

te aérea, maior relação raiz/parte  aérea (este  efeito também

notado na fase de plântula), maior atividade de nitrato-reduc-

tase e  uma  menor relação  N-solúvel/N-proteico  que  as  outras

duas variedades.

4.2. Os dados sugerem que, três mecanismos poderiam

estar envolvidos na  resistência  diferencial encontrada entre

as variedades: tolerância à  desidratação (diferenças em  C.H.R.);

tolerância a perda de proteínas (diferenças nos  teores

de N-proteico e nas relações N-solúvel/N-proteico), e incremen-

tos na relação raiz/parte aérea.

Os dois primeiros mecanismos parecem depender de fa-

tores ligados  à resistência citoplasmática. O  último mecanis-

mo é provavelmente uma expressso de osmorregulação diferencial
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dentro da planta, em resposta ao stress hídrico. Este proces-

so pode ser dependente do aumento da translocação de carbohi-

dratos e compostos nitrogenados da parte aérea para a raiz. É

necessário dedicar maior atenção a este problema, com especial

ênfase no estudo de padrões de translocação sob condições de

deficiência hídrica.

4.3. Foi demonstrada a existência de diferenças va-

rietais para o nível de acumulação de prolina. Piranão, a va-

riedade que mostrou-se mais resistente à seca em função dos di-

versos indicadores  utilizados, acumulou  prolina à níveis bas-

tante próximos a IPERCS III, a variedade menos resistente em

função desses indicadores. É concluído  que, a seleção de  plan-

tas resistentes através do emprego isolado deste indicador, po-

de envolver consideráveis riscos devido a que, ainda estão pou-

co esclarecidos os eventos fisiológicos básicos que  governam

a acumulação de prolina. Em particular, se deveria dispor de

uma metodologia auxiliar, para separar em forma rápida, do te-

or total de prolina acumulada, a fração devida a biossíntese

de novo da hidrólise proteica.

5. As respostas obtidas no presente experimento não

devem ser interpretadas a priori, como  um possível padrão de

resposta  no campo. Experimentos  específicos, visando a deter-

minação da sensibilidade, em condições naturais, dos indicado-

res aqui utilizados, são necessários para quantificar a magni-

tude das diferenças entre os ambientes naturais e  aqueles pre-

valescentes no campo.



VII. RESUMO

Três variedades de milho (Zea mays L.), Piranão, Cen-

tralmex e IPEACS III, foram submetidas a stress hídrico em

duas fases  do crescimento vegetativo.

As diferenças na taxa e percentagem final de germina-

ção, alongamento da raiz e do coleóptilo  foram avaliadas nas

três variedades, quando submetidos a um stress osmótico  de

-15 atmosferas, usando-se  manitol como osmoticum.  Centralmex

mostrou a maior  percentagem de germinação  final nestas  candi-

ções e IPEACS III, a menor;  Piranão apresentou um comportamen-

to intermediário. Diferenças entre as variedades nos  respec-

tivos  percentuais de  alongamento da raiz e coleóptilo  foram

notadas ao serem  comparadas com  seus controles  mantidos  em

água deionizada.

Quando as variedades foram comparadas em um estágio

mais avançado  de crescimento (6-8 folhas), e o stress hídrico

induzido por dessecação  progressiva do solo, em casa de vege-

tação, a variedade IPEACS III mostrou-se severamente afetada,
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Piranão,  relativamente, a menos afetada, apresentando Centralmex

um comportamento intermediário. Neste  último estágio de

crescimento, fez- se uma comparação da sensibilidade de distin-

tos indicadores metabólicos à deficiência hídrica.

Com relação ao metabolismo de N, foram avaliados os

teores foliares de N-nítrico, N-amoniacal, N-amino  livre, pro- 
lina e N-proteico. No que diz respeito ao metabolismo de car-

bohidratos, avaliou-se o teor foliar de carbohidratos solúveis.

Foram observados incrementos nos teores de N-amoniacal, N-ní-

trico, N-amino livre, prolina e  carbohidratos solúveis. Conco-

mitantemente, observou-se decréscimos para o teor de N-protei-

co e a atividade de nitrato-reductase. Este  padrão geral de

variação, em resposta a stress hídrico, se expressou em forma

diferencial (estatisticamente  significativa) entre variedades,

indicando que, o ambiente proporcionado pela casa de vegetação

foi apropriado para a separação dos efeitos decorrentes  do

stress hídrico daqueles devidos às características varietais.

Os teores de N-amino livre e carbohidrato solúvel mos-

traram uma maior sensibilidade a deficits hídricos moderados.

Em adição aos indicadores metabólicos, realizou-se a

análise de crescimento, que mostrou ser um procedimento apro-

priado para descrever as variações em taxas de acumulação de

matéria seca e expansão de área foliar entre as variedades.

Os dados sugeriram que, as diferenças observadas em

resistência ao stress hídrico entre as variedades podem ser

decorrentes de três tipos de  efeitos: tolerância à desidrata-
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ção (diferenças em C.H.R.), tolerância a perda de proteínas

(diferenças nos teores de N-proteico e  na relação N-solúvel/

N-proteico) e incrementos na relação raiz/parte aérea.

A evolução do teor foliar de prolina foi particular-

mente observada nos três cultivares, visando-se ligar o seu

teor à explicação das  diferenças em sensibilidade (ou resistên-

cia) ao stress  hídrico. Os resultados atualmente obtidos, mos-

traram que, pelo menos em milho, é necessário um  estudo mais

detido dos fatores que governam  a  acumulação deste metabólito,

antes de aplicar-se  indiscriminadamente  este parâmetro como

indicador de resistência à seca.

Finalmente, foi destacada a necessidade de experimen-

tação direta  no campo, visando a determinação  do grau de sen-

sibilidade dos distintos indicadores e  a  quantificação das  di-

ferenças com respeito ao comportamento das variedades em casa

de vegetação.



VIII. SUMMARY

A study  was made of the effect of  water  stress on

three  corn (Zea mays L.) cultivars: Piranao, Centralmex  and

IPEACS III.

Under the effect of a - 15 atm stress (using mannitol

as osmoticum), Centralmex showed the highest percent germination

while IPEACS III showed the lowest. The germination of Piranão

seeds fell  in  between. There also differences in  root and

coleoptile growths of the three varieties as compared to that of

the controls  (germinated in demineralized water).

At a more advanced stage of grouth (6-8 leaves, plants

in pots kept in a  greenhouse), the soil-water stress affected

the plants differently. IPEACS III continued to be  severely

affected but Piranão was now the least affected, with Centralmex

falling in between.

The effects of water stress upon  the  plant metabolic

patterns resulted in a increase in the leaf content of nitrate-N,

free amino-N, ammonia-N, free  proline  and  soluble sugars.
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There was on the other hand a reduction in nitrate reductase

activity  and protein  content.

Although the  same general  metabolic pattern  was

observed for the  three varieties, significant  differences

could  be  detected  among  the  varieties. These results

indicated that the greenhouse environment  was  adequate for

the study of plant responses to water stress, even  enabling

the distinction between varietal differences.

The content of free amino-N and  soluble  sugars in

the plant leaves showed a higher sensitivity to moderate water

stress than the other indicators. A  special  attention  was

given to the study of the increase in free proline levels in

the leaves. The ellucidation of  the  factors governing the

relative accumulation of this  metabolite  in  corn  leaves

requires more detailed  studies. Only  then  could  proline

content be  considered a  safe  indicator  of  water stress

resistance  for corn plants.

The plants under water stress were also submitted to

growth analysis. This test was very efficient for the study

of dry weight and leaf expansion variation  among varieties.

The results  of  this study shows that three main

factors are responsible for the  plant  resistance to  water

stress, namely:

a. Tolerance to dehydration (differences in R.W.C.)

b. resistance to loss  in protein (differences in

protein-N levels and free-N/protein-N ratios)
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c. increasc in root/shoot ratios.

The present  study shows the necessity  of experiments

with  field  grown  plants, to check the  sensitivity  of the

various  factors  studied  and  to  compare  the behavior of

different  corn   varieties  in   the  field  with  that   in

greenhouse.
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