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RESUMO 
 
 

 
OLIVEIRA, Maria Neudes Sousa de, D.S., Universidade Federal de Viçosa, 

maio de 2001. Componentes da seiva xilemática envolvidos na sinalização 
raiz-parte aérea em tomateiro submetido a défice hídrico. Orientador: 
Marco Antônio Oliva Cano. Conselheiros: Carlos Alberto Martínez y Huaman 
e Marco Aurélio Pedron e Silva. 

 
Plantas de tomate foram cultivadas em solução nutritiva, em casa-de-

vegetação, e depois transferidas para sala-de-crescimento (fotoperíodo de 14 

horas (iniciando-se às 8:00 horas), densidade de fluxo fotossintético de 500 µmol 

m-2 s-1, temperatura entre 20-23°C e umidade relativa do ar entre 60-63%), com a 

finalidade de determinar e avaliar a ação de sinalizadores, presentes na seiva do 

xilema de plantas submetidas a estresse hídrico, sobre a taxa transpiratória. Os 

estudos foram realizados em plantas inteiras e em folhas destacadas. Em plantas, 

sem estresse, foram determinadas as alterações diurnas e sazonais de nutrientes e 

pH da seiva xilemática. Em plantas submetidas a estresse hídrico rápido (horas 

após adição de PEG) e lento (dias após adição de PEG), induzidos mediante 

adição de PEG 6000 à solução nutritiva, avaliou-se a relação entre a transpiração, 

potencial hídrico foliar, concentração de ácido abscísico (ABA), Ca+2, K+, Mg+2, 

NH4
+, NO3

-, PO4
-3 e SO4

- e pH da seiva xilemática. Foi avaliada também a 

sensibilidade estomática ao ABA contido na seiva xilemática, em função da 

variação dos níveis de NO3
-, Ca+2 e PO4

+3 da seiva de plantas submetidas a 

estresses. Em folhas destacadas de plantas não estressadas avaliou-se o efeito da 

fusicocina, cloreto de lantânio e vermelho de rutênio, em combinação com ABA 

exógeno, sobre a taxa transpiratória. Avaliou-se também a sensibilidade 

estomática ao ABA exógeno, em função dos níveis de NO3
-, Ca+2 e PO4

+3. Além 

disso, avaliou-se o efeito de diferentes pHs (5,5, 6,5 e 7,5), de diferentes soluções 



de imersão (seiva natural, seiva artificial e solução nutritiva de Hoagland ½ 

força) e concentrações de ácidos orgânicos (málico, maleico e cítrico), 

aminoácidos (ácido aspártico e glutâmico, asparagina, glutamina e prolina), 

açúcares-álcoois (manitol e sorbitol) e putrescina, sobre a taxa transpiratória. O 

pH da seiva xilemática variou de 5,4 a 6,6. Os pHs menos ácidos  ocorreram nos 

meses de temperaturas médias do ar mais elevadas. A variação diurna do pH da 

seiva dependeu da época do ano. Exceto NO3
- e PO4

+3, cujas concentrações na 

seiva do xilema foram maiores nos meses de temperaturas médias mais baixas, as 

concentrações dos demais nutrientes analisados não apresentaram um padrão 

relacionado com a época do ano. A concentração de ABA e Ca+2, K+, Mg+2, 

NH4
+, NO3

-, PO4
-3 e SO4

- na seiva das plantas submetidas aos estresses lento e 

rápido aumentou com a progressão dos estresses. Nas plantas submetidas a 

estresses rápido ocorreu um aumento de 0,7 unidade no pH da seiva xilemática. 

A adição de cloreto de lantânio e vermelho de rutênio à seiva artificial inibiu a 

redução da taxa transpiratória promovida por ABA. Fusicocina promoveu uma 

redução de 30% na taxa transpiratória e inibiu os efeitos do ABA sobre a mesma. 

A redução na taxa transpiratória, promovida por ABA exógeno, variou com o pH 

e com os níveis de Ca+2 e NO3
- da solução de imersão e foi maior em folhas 

imersas em solução com pH 7,0, contendo NO3
- e Ca+2. Os ácidos málico e 

cítrico, quando adicionados à seiva natural com pH 7,0, retardaram as reduções 

nas taxas transpiratórias. Dentre os aminoácidos, o ácido glutâmico promoveu 

reduções na taxa transpiratória. Os resultados mostraram que as interações entre 

os componentes da seiva xilemática envolvidos na sinalização variaram com a 

forma do estresse. É possível que, em tomateiro, o cálcio e a H+-ATPase estejam 

envolvidos na rota de transdução da sinalização do estresse hídrico, uma vez que 

tanto os inibidores de canais de cálcio quanto o ativador da H+-ATPase inibiram 

os efeitos do ABA sobre a taxa transpiratória. 

 
 
 
 
 
 
 
 



 



ABSTRACT 
 

 
OLIVEIRA, Maria Neudes Sousa de, D.S., Universidade Federal de Viçosa, 

May, 2001. Components of the xylem sap involved in the signalling root-
shoot in the tomato subjected to water deficit. Adviser: Marco Antonio 
Oliva Cano. Committee Members: Carlos Alberto Martínez y Huamán e 
Marco Aurélio Pedron e Silva. 

 
 
To determine the action of xylem sap signaling compounds on the transpiratory 
rate, tomato plants were subjected to water stress induced by polyethylene glycol 
6000 (PEG). Before stress, plants were cultivated in nutritive solution, under 
glasshouse conditions, and then transferred to a growth room (photoperiod of 14 
hours, beginning at the 8:00 hours), photosynthetic photon flux density of 500 
µmol m-2 s-1, 20-23ºC temperature and 60-63% relative humidity. The studies 
were accomplished in whole plants and in detached leaves. Plants were submitted 
to fast  (hours after addition of PEG) and slow (days after addition of PEG) water 
stress. It was evaluated the relationship between transpiration and leaf water 
potential, concentration of abscisic acid (ABA), Ca+2, K+, Mg+2, NH4

+, NO3
-, 

PO4
-3 and SO4

- and pH of the xylem sap. It was also evaluated the stomata 
sensibility to ABA contained in the xylem sap, in function of the variation of the 
levels of NO3

-, Ca+2 and PO4
+3. In detached leaves of non-stressed plants, it was 

evaluated the effects of the fusicoccina, lanthanum chloride and ruthenium red, in 
combination with endogenous ABA, on the transpiratory rate. It was also 
evaluated the effects of different pH (5,5, 6,5 and 7,5), immersion solutions 
(nutrient solution 1/2 force, natural sap and artificial sap), concentrations of the 
organic acids malic, maleic and citric, the amino acids proline, asparagine, 
glutamine, aspartic acid and glutamic acid, the sugar-alcohols mannitol and 
sorbitol and the polyamine putrescine on transpiration. It was also evaluated the 
effects of the addition of those products to the natural sap pH 6,0 and 7,0 on the 
transpiratory rate. In plants, without stress, it was observed diurnal and seasonal 
alterations in pH and in nutrients of xylem sap. The pHs with values above 6 was 
observed on January and February, months of larger medium temperature. 
Starting from April the pH values were inferior to 6,0, reaching the smallest 
values, among 5,4-5,6, on June to September, months of smaller medium 
temperature. Except PO4-3, whose concentration in the sap stayed constant in the 
period, the other ions appeared in larger concentrations in the saps collected in 
April - June. K+ was the cation found in larger concentration in the sap (8-16 
mM), representing 50-75% of the total concentration of all the analyzed cations. 
Its concentration reduced in 50% from 9:00 to 16:00 hours. NH4

+ NO3
- and PO4

-3 
concentrations, increased during the day, while the concentrations of SO4 

-, Ca+2 
and Mg+2 didn't vary.  Under growth chamber it was observed reduction on 
stomatal conductance while transpiration remained constant. The transpiratory 
rate decreased as the pH became more alkaline, independent of the immersion 
solution or the addition of any composed to the solution. The acids maleic and 
citric just promoted small reductions in the transpiratory rate when added to the 
artificial sap. When added to the natural sap pH 6,0, which not corresponds to the 



pH of the sap of stressed plants, none of the acids promoted any alteration in the 
transpiratory rate. In pH 7, that it corresponds to the pH of the sap of stressed 
plants, the addition of the malic and citric acids to the sap delayed the reductions 
in the transpiratory rate. The results showed that the interactions among the 
components of the xylem sap involved in the signaling they varied with the form 
of the stress. It is possible that, in tomato, the calcium and H+-ATPase are 
involved in the route of transduction of the signaling of the water stress, once so 
much the inhibitors of channels of calcium as the activator of H+-ATPase 
inhibited the effects of ABA on the transpiratory rate. 
 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 

INTRODUÇÃO GERAL 

 

O dé f i c e  hí dr i c o é  um dos  e s t r e s s e s  ma i s  c omuns 

do a mbi e nt e  que  a f e t a m o c r es c i me nt o e  de s e nvol vi me nt o 

da s  pl a nt a s  por  me i o de  a l t e r a ç õe s  no me t a bol i s mo e 

e xpr e s s ã o gê ni c a  ( J e ns e n et al . ,  1996) .  As  pl a nt a s 

pos s ue m me c a ni s mos  de  r e s pos t a  a  e s t í mul os  do a mbi ent e  

que  i nc l ue m c a de i a s  de  e ve nt os  bi oquí mi c os  c ha ma dos 

r ot a s  de  t r a ns duç ã o de  s i na i s .  Es s a s  r ot a s  f unc i ona m 

numa  s e quê nc i a  que  e nvol ve  a pe r c e pç ã o do s i na l 

e xt r a c e l ul a r ,  c onve r s ã o e  t r a ns duç ã o do s i na l 

i nt r a c e l ul a r  e  i ni c i a ç ã o da  r e s pos t a ,  e s pe c í f i c a  par a 

c a da  s i na l  ( Wi l ki ns on e  Da vi e s ,  1997) .  De s t a  f or ma , os  

s i na i s  quí mi c os  ou f í s i c os  que  a t ua m c omo i ndi c a dor e s  

da s  va r i a ç õe s  do me i o t or na m- s e  f a t or e s  i mpor t a nt e s , 

no s e nt i do de  s upe r a r  ou,  pe l o me nos ,  r e duz i r  os 

e f e i t os  c a us a dos  pe l o e s t r e s s e .  A s í nt e s e  de 

s ubs t â nc i a s  os mopr ot e t or a s  ( I ye r  e  Ca pl a n,  1998) , 

a l t e r a ç õe s  na  pe r me a bi l ida de  ( Robe r t s ,  1998)  e 

muda nç a s  no pot e nc i a l  os mót i c o e nt r e  s i mpl a s t o e 

a popl a s t o ( Shi noz a ki  e  Ya ma guc hi- Shi noz a ki ,  1997) 

pode m e s t a r  r e l a c i ona da s  a  e s t a  s i na l i z a ç ã o. 

Dur a nt e  o dé f i c i t  hí dr i c o do s ol o,  pr oc e s s os 

f i s i ol ógi c os  na  f ol ha  pode m s e r  a f e t a dos  por s i na i s 

t r a ns f e r i dos  da  r a i z  pa r a  a  pa r t e  a é r e a  ( J e s s e n et 

al . ,  1996) .  Vá r i a s  e vi dê nc i a s  s uge r e m que  a s  r a í z e s 

t ê m um pa pe l  e s s e nc i a l  na  pe r c e pç ã o do dé f i c i t 

hí dr i co,  vi a  a  pr odução e  emi s s ão de  um s i na l  quí mico,  

t r a ns l oc a do a t r a vé s  do xi l e ma ,  que ,  a l é m de a l t e r a r  o 

c ompor t a me nt o e s t omá t i c o,  i nf l ue nc i a  out r os  pr oc e s sos 

me t a ból i c os  na  pa r t e  a é r e a ,  c omo o ga nho de  c a r bono,  

i ni c i a ç ã o e  e xpa ns ã o f ol i a r  ( Sa l a h e  Ta r di e u,  1997).  

Ne s s e  s e nt i do,  o ABA,  t i do c omo me ns a ge i r o pr i má r i o,  

pa r e c e  e xe r c e r  uma  f unç ã o f unda me nt a l ,  uma  ve z  que  é 



c onhe c i da  a  s ua  i nf l uê nc i a  numa  va r i e da de  de  pr oc e ss os  

c a r a c t e r í s t i c os  de  dé f i c i t  hí dr i c o,  c omo o f e c ha me nt o 

e s t omá t i c o,  e xpa ns ã o f ol i a r  e  a c úmul o de  s ol ut os  nas 

r a í z e s .   

O movimento estomático é o principal mecanismo 

de controle das trocas gasosas nas plantas superiores. 

É através dos estômatos que ocorre o influxo de CO2, 

necessário ao processo fotossintético e ao crescimento, 

e o efluxo de água, por meio da transpiração. Em 

plantas crescendo em solo com reduzido suprimento de 

água, a abertura estomática é modulada por múltiplos 

fatores. Na literatura existem evidências mostrando 

que, nos estágios iniciais de déficit de água no solo, o 

ABA produzido pelas raízes em desidratação e 

transportado no fluxo xilemático, é o principal fator 

responsável pelas restrições iniciais na abertura 

estomática (Gollan et al., 1992; Schurr et al., 1995). 

Evidências da participação do ABA na comunicação 

raiz-parte aérea são deduzidas de experimentos com 

sistemas radiculares subdivididos com metade vertical 

das raízes hidratadas e metade secas, iniciados por 

Zhang et al. (1987), ou de experimentos usando a 

câmara de pressão tipo Passioura (Heckenberger et al., 

1996), nos quais a deficiência de água no sistema 

radicular é induzida sem que ocorra qualquer 



alteração no potencial hídrico foliar. Nessas condições, 

os estômatos fecham e a concentração de ABA nas 

raízes e seiva do xilema é aumentada. Vários trabalhos 

mostram uma correlação entre a redução na 

disponibilidade de água do solo, concentração de ABA 

na seiva do xilema e condutância estomática (Gollan et 

al., 1992; Schurr et al., 1995; Correia e Pereira, 1995; 

Correia et al., 1999). 

Outros compostos envolvidos nos mecanismos 

estomáticos, e que amplificam a resposta do 

mensageiro primário, são os mensageiros secundários. 

Tanto os fosfatidilinositídeos quanto o cálcio citossólico 

livre participam como mensageiros secundários em 

plantas, modulando as respostas dos estômatos às 

variações na disponibilidade de água no solo. 

Dependendo da concentração de ABA que alcança o 

apoplasto ao redor das células-guarda, o mecanismo 

regulatório do fechamento estomático promovido por 

ele pode operar via diferentes rotas de transdução: 

dependente de cálcio e independente de cálcio 

(Cousson e Vavasseur, 1998). Na rota dependente de 

cálcio, o fechamento estomático promovido por ABA é 

precedido por um aumento na concentração de cálcio 



citossólico livre, resultante da combinação da abertura 

dos canais de influxo de cálcio extracelular e liberação 

intracelular de cálcio (McAinsh et al., 1990). ABA e 

cálcio parecem agir sinergisticamente no fechamento 

estomático (Wilmer e Fricker, 1996) por inibir os 

canais de influxo de potássio e ativar os canais de 

efluxo de potássio e ânions.  

No entanto, a reação estomática para o ABA não é 

simples. Em alguns casos o aumento na concentração 

de ABA não explica totalmente a extensão do 

fechamento estomático. Enquanto alguns trabalhos 

sugerem a participação de outros sinais (Fusseder et 

al., 1992), alguns ainda desconhecidos, outros atribuem 

às alterações na sensibilidade estomática para o ABA. 

Os trabalhos mais recentes mostram que essa 

sensibilidade pode ser controlada por fatores como o 

estado nutricional da planta (Jeschke et al., 1997), 

composição iônica do xilema (Schurr et al., 1992), ABA 

conjugado e pH do fluxo xilemático (Thompson et al., 

1997; Hartung et al., 1998). Além disso, condições de 

crescimento como temperatura (Correia et al., 1999), 

nível de radiação (Heckenberger et al., 1996), idade e 

estado hídrico da folha (Tardieu e Davies, 1993), 



também influenciam a sensibilidade estomática para o 

ABA. 

Diversas são as substâncias químicas translocadas 

para a parte aérea, através do xilema, e que são 

potencialmente capazes de fornecer informações 

quanto à disponibilidade de água no sistema radicular. 

Dependendo do tipo, intensidade e duração do estresse, 

sinais específicos podem ser produzidos e as interações 

com ABA na regulação do mecanismo estomático 

podem ser alteradas. Diante disso, este trabalho teve 

como objetivos estudar:  

1- As influências diurnas e sazonais sobre aspectos da 

seiva xilemática de tomateiro; 

2- As alterações na composição da seiva xilemática, 

decorrentes de estresse hídrico, capazes de influenciar 

o comportamento estomático; 

3- Alterações na sensibilidade estomática para 

constituintes do fluxo transpiratório em plantas 

inteiras e folhas destacada; 

4- As influências de constituintes da seiva xilemática 

sobre a taxa transpiratória em folhas destacadas. 
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CAPÍTULO 1 

 

ALTERAÇÕES DIURNAS E SAZONAIS DO pH E NUTRIENTES DA SEIVA 

DO XILEMA DE TOMATEIRO  

 

ABSTRACT -  Pl ant s  of Lycopersicon esculentum  Mi l l .  
va r .  Sa nt a  Cl a r a wa s  c ul t i va t e d i n nut r i e nt  s ol ut i on 
unde r  gl a s s hous e  c ondi t i ons .  Pe r i odi c a l l y,  gr oups  of  
pl a nt s ,  wi t h a ppr oxi ma t e l y 40 da ys  of  a ge ,  we r e 
t r a ns f e r r e d t o a  gr owt h r oom wi t h 14 hour ’ s 
phot ope r i od ( be gi nni ng a t  t he  8: 00 hour s ) , 
phot os ynt he t i c  phot on f l ux de ns it y of  500 mol  m- 2 s- 1,  
20- 23º C t e mpe r a t ur e ,  a nd 60- 63% r e l a t i ve  humi di t y.  I n 
t hos e  pl a nt s ,  t he  c ol l e c t i ons  of  xyl e m s a p we r e 
a c c ompl i s he d mont hl y dur i ng one  ye a r ,  i n e l a ps i ng of  
t he  da y ( 9: 00,  11: 00,  14: 00 a nd 16: 00)  a nd i n t wo 
pl a c e s  i n t he  pl a nt  ( 5 c m a bove  t he  ba s e  a nd i n t he 
pe t i ol e  of  t he  5ª  l e a f ) .  Af t e r  t he  c ol l e c t i on,  t he  pHs  
of  t he  s a p wa s  de t e r mi ne d,  a nd s oon a f t e r  t he s e  we re 
s t or e d t o - 20º C f or  t he  de t e r mi na t i on of  t he  c ont e nt s 
of  Ca +2,  K+,  Mg+2,  NH4+,  NO3- ,  PO4- 3 and SO4- .  De t a c he d 
l e a ve s  of  t he s a me  pl a nt s  we r e  s ubme r ge d i n t he 
r e s pe c t i ve  s a ps  a nd t he  t r a ns pi r a t or y r a t e  wa s 
e va l ua t e d wi t h a n i nf r a r e d ga s  a na l yz e r .  Dur i ng t he 
e va l ua t i on pe r i od,  t he  pH of  t he  xyl e m s a p va r i e d fr om 
5, 3 t o 6, 4.  The  pHs  wi t h va l ue s  a bove  6, 0 wa s  obs e rve d 
on J a nua r y a nd Fe br ua r y,  mont hs  of  l a r ge r  me di um 
t e mpe r a t ur e .  St a r t i ng f r om Apr i l  t he  pH va l ue s  we r e 
i nf e r i or  t o 6, 0,  r e a c hi ng t he  s ma l l e s t  va l ue s ,  a mong 
5, 4- 5, 6,  on J une  t o Se pt e mbe r ,  mont hs  of  s ma l l e r 



me di um t e mpe r a t ur e .  Exc e pt  PO4- 3,  whos e  c onc e nt r a t i on 
i n t he  s a p st a ye d c ons t a nt  i n t he  pe r i od,  t he  ot he r 
i ons  a ppe a r e d i n l a r ge r  c onc e nt r a t i ons  i n t he  s a ps 
c ol l e c t e d i n Apr i l -  J une .  K+ wa s  t he  c a t i on f ound i n 
l a r ge r  c onc e nt r a t i on i n t he  s a p ( 8- 16 mM) ,  
r e pr e s e nt i ng 50- 75% of  t he  t ot a l  c onc e nt r a t i on of  a l l 
t he  a na l yz e d ca t i ons .  I t s  c onc e nt r a t i on r e duc e d i n 50% 
f r om 9: 00 t o 16: 00 hour s .  NH4+,  NO3-  and   PO4- 3 
c onc e nt r a t i ons ,  i nc r e a s e d dur i ng t he  da y,  whi l e  t he 
c onc e nt r a t i ons  of  SO4- ,  Ca+2 a nd Mg+2 di dn' t  va r y.   The  
t r a ns pi r a t or y r a t e  of  de t a c he d l e a ve s  a nd i mme r s e d i n 
t he  s a ps  va r i e d wi t h t he  mont h,  but  not  wi t h t he  hour  
of  c ol l e c t i on of  t he  s a ps .  The  pH of  t he  s t e m s a p 
s a mpl e d 5c m a bove  t he  ba s e  wa s  s hown l e s s  a c i d ( 6, 1)  
whe n c ompa r e d t o t he  pH of  t he  s a p s a mpl e d i n t he 
pe t i ol e  of  t he  5t h l e a f  ( 5, 6) .   
Additional index terms: Lycopersicon esculentum, transpiration, stomata. 

RESUMO- Plantas de Lycopersicon esculentum Mill. var. Santa Clara foram 

cultivadas em solução nutritiva, em casa-de-vegetação e, periodicamente, 

grupos de plantas, com aproximadamente 40 dias de idade, eram 

transferidos para uma sala-de-crescimento, com fotoperíodo de 14 horas 

(iniciando-se às 8:00 horas), densidade de fluxo fotossintético (DFF) de 500 

µµmol m-2 s-1, temperatura entre 20-23 °° C e umidade relativa do ar entre 60-

63%. Nessas plantas, a coleta de seiva do xilema, por exsudação, foram 

realizadas mensalmente durante um ano, no decorrer do dia (9:00, 11:00, 

14:00 e 16:00) e em dois locais na planta (5 cm acima do colo e no pecíolo da 

5° folha). Após a coleta foi determinado o pH das seivas, e em seguida estas 

foram armazenadas a –20 °°C, para a determinação dos teores de Ca+2,  K+, 

Mg+2, NH4
+, NO3

-, PO4
-3 e SO4

-. Folhas destacadas das mesmas plantas (5ª  

folha) tiveram seus pecíolos imersos nas respectivas seivas e a taxa 

transpiratória avaliada com um analisador de gás no infravermelho. 

Durante o período de avaliação o pH da seiva xilemática variou de 5,3 a 6,4. 

Os pHs menos ácidos, com valores acima de 6,0, foram observados nos 

meses de janeiro e fevereiro, meses de maior temperatura média. A partir de 

abril os valores foram inferiores a 6,0, atingindo os menores valores, entre 

5,4-5,6, de junho a setembro, meses de menor temperatura média. Exceto 

PO4
-3, cuja concentração na seiva permaneceu constante no período, os 

demais íons ocorreram em maiores concentrações nas seivas coletadas em 

abril/junho. K+ foi o cátion encontrado em maior concentração na seiva, 8-16 



mM, representando 50-75% da concentração total de todos os cátions 

analisados. Sua concentração reduziu em 50% de 9:00 às 16:00 horas. As 

concentrações de NH4
+ NO3

-, PO4
-3 aumentaram durante o dia, enquanto 

que as concentrações de SO4
-, Ca+2 e Mg+2 não variaram. A alteração diurna 

do pH variou com a época de coleta da seiva. A taxa transpiratória de folhas 

destacadas e imersas nas seivas variou com a época, mas não com a hora de 

coleta das seivas. O pH da seiva exsudada do caule a 5cm acima do colo 

mostrou-se menos ácido (6,1) quando comparado ao pH da seiva exsudada 

no pecíolo da 5ª  folha (5,6).  

Termos adicionais para indexação :  Lycopersicon 
escu lentum ,  t r a ns pi r a ç ã o,  e s t ôma t o. 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

INTRODUÇÃO 

 



A composição iônica e o pH da seiva do xilema apresentam variações 

diurnas, sazonais, e até mesmo no percurso do xilema, da base para o ápice 

do caule (Schurr e Schultze, 1995; Schill et al., 1996). O pH e alguns 

nutrientes da seiva do xilema parecem contribuir na sinalização entre raiz e 

parte aérea em plantas submetidas a estresses como défice hídrico, 

salinidade, nutricional, deficiência de oxigênio e radiação (Dannel et al., 

1995 Schurr e Schulze, 1996; Else et al ., 1996; Heckenberger et al., 1996). 

Diversos são os estudos que buscam analisar as interações entre os 

constituintes da seiva do xilema que podem interferir na atuação do ABA 

sobre o fechamento estomático. No entanto, essas interações podem não ser 

de natureza geral e mudanças diurnas e/ou sazonais em sua composição 

influenciá-las. Por isso, é de interesse identificar e quantificar o conteúdo da 

seiva do xilema para substâncias sinalizadoras e/ou moduladoras que 

ajudam a coordenar o comportamento entre raiz e parte aérea. Um 

requerimento inerente nesse caso é a necessidade de estimar 

quantitativamente as mudanças que ocorrem no conteúdo da seiva do 

xilema, uma vez que essa contém minerais, hormônios e outras substâncias 

fisiologicamente importantes e que são potencialmente capazes de atuar 

como sinalizadoras. Esse trabalho tem como objetivo avaliar as mudanças 

diurnas e sazonais do pH e teor de nutrientes da seiva do xilema e seus 

efeitos sobre a taxa transpiratória, em plantas de tomate.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

MATERIAL E MÉTODOS 

 

Condições de cultivo e avaliações 

Os experimentos foram conduzidos no Departamento de Biologia 

Vegetal – Unidade de Crescimento de Plantas – da Universidade Federal de 

Viçosa, no período de outubro de 1999 a janeiro de 2001. Sementes de 

tomateiro (Lycopersicon esculentum L. var. Santa Clara) foram germinadas 

em areia. Após 18-20 dias, as plântulas foram transferidas para recipientes 

contendo 2,5 L de solução nutritiva de Hoagland e Arnon (1950), 1/2 força, 

pH 6,5, com sistema de aeração, e mantidas em casa-de-vegetação, sob 

condições do ambiente. A solução nutritiva era trocada a cada dois dias e o 

volume de água reposto diariamente com água destilada. Os dados de 

temperaturas médias mensais durante o período de duração dos 

experimentos foram obtidos de uma estação microclimática, localizada 

dentro da casa-de-vegetação.  

Mensalmente, grupos de 20 plantas, com idade entre 40-45 dias após a 

germinação, eram transferidos para uma sala-de-crescimento com 



fotoperíodo de 14 horas (iniciando-se às 8:00 horas), densidade de fluxo 

fotossintético (DFF) de 500 µµmol m-2 s-1, temperatura entre 20-23 °° C e 

umidade relativa do ar entre 60-63%, onde permaneceram por uma semana 

até utilização. Com essa idade as plantas apresentavam-se ainda no estágio 

vegetativo. 

Todas as avaliações foram realizadas nessas condições, exceto as 

medições de taxas transpiratórias, que foram realizadas sob DFF de 600 

µµmol m-2 s-1, a nível das folhas avaliadas. Esse valor DFF causou saturação 

lumínica para a variedade de tomateiro usada, de acordo com uma curva de 

intensidade de radiação versus fotossíntese, feita previamente. Para filtrar a 

radiação calorífica das lâmpadas e evitar o aquecimento das folhas, foi 

colocada uma cuba de vidro contendo uma lâmina de água corrente entre a 

fonte de luz e as plantas. As avaliações das taxas transpiratórias foram 

realizadas na 5ª  folha, entre 8:00 e 12:00 horas.  

Coleta e análise da seiva  

A seiva foi coletada ao longo do ano (de outubro/1999 a janeiro/2001) 

e ao longo do dia (às 9:00, 11:00, 14:00 e 16:00 horas, para análise de 

nutrientes e às 8:00, 13:00 e 17:00 horas, para a determinação do pH), no 

xilema do caule, a 5 cm acima do colo da planta. Para verificar se havia 

diferença entre o pH e a composição de nutrientes da seiva do xilema 

coletada neste local e da seiva contida no xilema da folha usada nas 

avaliações, foi realizada uma terceira coleta em dois locais na planta (5 cm 

acima do colo e no pecíolo da 5ª  folha). A primeira e a terceira coletas foram 

realizadas pela manhã, período de maior taxa de fluxo. 

Para a coleta da seiva foi feita uma excisão no caule, a 5 cm acima do 

colo da planta, destacando-se a parte aérea. Foi feita também uma excisão 

no pecíolo da 5ª  folha, destacando-se a mesma. Os cortes foram lavados com 

água destilada para evitar possíveis contaminações da seiva com substâncias 

contidas no suco das células rompidas durante a excisão. O exsudato que 

emergia no local do corte foi coletado com o auxílio de uma pipeta Pasteur 

durante ½ hora e o seu pH determinado. A coleta prosseguiu por mais duas 

horas e a seiva resultante foi armazenada a -20 °°C. Nessa seiva foram 



determinados os teores de Ca+2,  K+, Mg+2, NH4
+, NO3

-, PO4
-3 e SO4

-. Os íons 

Ca+2 e Mg+2 foram determinados por espectrofotometria de absorção 

atômica e o K+ por fotometria de chama. Os teores de NO3
-, PO4

-3, NH4
+ e 

SO4
- foram determinados espectrofotometricamente, segundo Cataldo et al . 

(1975), Lindeman (1958), MacCulough (1967) e Malavolta et al. (1989), 

respectivamente. 

 

Avaliação da taxa t ranspiratória em folhas destacadas 

As seivas armazenadas foram degeladas, filtradas em papel de filtro e 

o pH ajustado para 6,0 com NaOH.. Folhas destacadas (5ª  folha) tiveram 

seus pecíolos imersos em água destilada e selecionadas para uma mesma 

taxa transpiratória inicial. 20 mL das seivas foram adicionados a tubos de 

ensaio colocados sobre um suporte, e os pecíolos das folhas imersos. Tempos 

após a imersão foram realizadas a avaliação da taxa transpiratória na 

epiderme abaxial das folhas, utilizando um analisador de gás no 

infravermelho modelo LCA-2 (ADC, UK). 

 

Análise estatística 

O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado. 

Os tratamentos, representados pelas seivas coletadas nas várias épocas do 

ano, horas do dia e locais na planta, compunham de quatro repetições, tanto 

para a avaliação de taxa transpiratória como para a determinação do teor 

de nutrientes. A medição do pH foi realizada em seiva de 4 plantas, para 

variação diurna e de, no mínimo, 10 plantas, para as variação sazonal. Os 

dados foram submetidos à análise de variância pelo teste F, a nível de 5% de 

probabilidade, sendo calculada a diferença mínima significativa pelo teste de 

Tukey.  

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

 

Variação sazonal e diurna do pH da seiva do xilema 

Na Figura 1A é mostrada a variação na temperatura média mensal e 

na Figura 1B a variação no pH da seiva do xilema de plantas de tomate, 

avaliados no período de janeiro de 2000 a janeiro de 2001. Os valores médios 

(mínimo de 10 plantas) de pH variaram de 5.4 a 6.6 e estão na faixa dos 

observados no apoplasto/xilema de outras espécies (Gollan et al., 1992; 

Schurr et al ., 1992; Wilkinson e Davies, 1997; Correia et al ., 1999; Jokhan et 

al., 1999), inclusive tomate (Else et al ., 1996; Bialczyk e Lechowski, 1995; 

Jackson et al ., 1996; Wilkinson et al ., 1998). Valores de pH de até 6.8 já 

foram observados na seiva do xilema de Lupinus (Correia et al., 1999).  

Observou-se que valores de pH, acima de 6,0, foram obtidos em seivas 

coletadas nos primeiros meses do ano (Figura 1B) e coincidiram com os 

meses de temperaturas médias mensais mais elevadas (Figura 1A). Entre 

abril e novembro, meses de menor temperatura média, os valores de pH 



estiveram abaixo de 6,0, atingindo os menores valores, entre 5,4-5,6, de 

junho a setembro. Esse comportamento de pH da seiva do xilema, com um 

padrão de resposta relacionado com a temperatura média do ar, foi 

observado mesmo após as plantas terem permanecido durante uma semana 

na sala-de-crescimento, antes da coleta da seiva, mostrando que foi mantida 

a resposta do ambiente. 

Na Figura 2 é mostrada a variação diurna do pH da seiva do xilema 

coletada durante meia hora de exsudação, em cinco meses durante o período 

experimental. Esse tempo de coleta não implicou em alteração no pH da 

seiva quando esta foi exposta ao ambiente. Logo, qualquer alteração no pH 

ocorrida nesse período torna-se insignificante e o pH avaliado representa o 

existente na seiva da planta intacta. Schurr e Schulze (1995) observaram um 

aumento de 0,5 unidade de pH da seiva do xilema somente nove horas após a 

coleta do exsudato. 

O pH da seiva coletada nos meses de fevereiro, maio e setembro de 

2000 não apresentou variação diurna. Na seiva coletada em dezembro/00 e 

em janeiro/01 o pH ficou em torno de 5.92 ±±  0.08, em coletas realizadas das 

9:00 às 9:30 horas, e de 6.5 ±±  0.09, em coletas realizadas das 17:30 às 18:00 

horas (pontos isolados no gráfico).  

 

 

 



 
Figura 1. Temperatura média mensal durante o período de avaliação (A) e 

variação sazonal do pH da seiva do xilema (B), coletada no caule a 

5 cm do colo de plantas de tomate com idade entre 40-45 dias. 

Cada ponto de valor de pH representa a média de, pelo menos, 10 

plantas. 
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Figura 2. Variação diurna do pH da seiva do xilema coletada no caule a 5 

cm acima do colo de plantas de tomate com idade entre 40-45 dias. 

Cada ponto representa a média da seiva xilemática de quatro 

plantas. 

 

Resultados sobre variação diurna do pH da seiva semelhantes aos 

observados em dezembro foram os de Schurr e Schulze (1995) na seiva de 

Ricinus communis, na qual o pH aumentou de 6,0, nas primeiras horas da 

manhã, para 6,6, no final do dia. À semelhança dos resultados obtidos nas 

demais épocas, Wilkinson et al. (1998) observaram em L. esculentum cv. 

Ailsa que os valores de pH da seiva permaneciam constantes no período 

diurno. Como nesses trabalhos não são citadas as épocas em que os 

experimentos foram realizados, os resultados divergentes podem está 

associados à espécie ou à época de coleta da seiva.  

Alguns autores atribuem as variações diurnas e sazonais do pH da 

seiva do xilema às variações de temperatura e de radiação, que influenciam 

a atividade da H+-ATPase e, por sua vez, o pH (Wilkinson, 1999). Os 

maiores valores de pH da seiva foram observados nos meses de 

temperaturas mais elevadas. Esse comportamento pode estar relacionado ao 

efeito da temperatura sobre a atividade da H+-ATPase da membrana 

plasmática e, consequentemente, do pH apoplástico (Correia et al ., 1999). Os 



resultados do presente experimento foram diferentes dos observados na 

seiva do xilema de outras espécies, em que o pH apresenta-se mais ácido no 

início da primavera e mais próximo da neutralidade no inverno (Fromard et 

al., 1995). Embora o mecanismo de alteração do pH da seiva não seja 

conhecido, algumas células vivas associadas aos vasos do xilema e detentoras 

de uma grande quantidade de H+-ATPase da membrana plasmática 

parecem controlar o pH. Variações na densidade da H+-ATPase, na 

regulação e na carga energética estão implicados na variação sazonal do 

controle do pH, pelas células associadas aos vasos (Fromard et al ., 1995). A 

composição de açúcares da seiva apoplástica também apresenta variações 

diurnas e anuais e altera a atividade da H+-ATPase (Wilkinson, 1999). Como 

o transporte de íons e nutrientes orgânicos através da membrana plasmática 

depende do gradiente de potencial elétrico e de pH gerado em cada lado da 

membrana, alterações diurnas e anuais na composição iônica da seiva 

também contribuem para alterações no pH (Gollan et al., 1992; Correia et 

al., 1999). 

Variações no pH da seiva do xilema são normalmente tamponadas, 

mas podem ter efeitos potenciais em regiões e/ou processos localizados 

dentro da folha (Schurr e Schulze, 1995). O pH da seiva do xilema pode 

variar da base do caule até o ápice (Schill et al., 1996). Os valores 

apresentados no presente experimento foram obtidos de seivas coletadas 

acima da primeira folha definitiva (5 cm acima do colo da planta). O pH 

medido em seiva exsudada do pecíolo da quinta folha, usada nas avaliações, 

foi 0,6 unidades mais alcalino; subiu de 5,64, no colo, para 6,13, na seiva do 

pecíolo da 5ª  folha (dados não apresentados). Essa variação de pH não pode 

ser atribuída à variação nos teores de nutrientes, uma vez que não houve 

diferenças de concentração nos dois locais de coleta da seiva (Figura 3). 

Considerando que em alguns sítios apoplásticos próximos às células-guarda 

o pH pode ser mais alcalino que no apoplasto da epiderme e este mais 

alcalino que no xilema (Wilkinson, 1999), e que o pH torna-se mais alcalino 

à medida que distancia da base do caule, essas variações podem ser 

significantes em alguns processos. 
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Figura 3. Concentração de nutrientes na seiva do xilema coletada no caule, a 

5 cm acima do colo da planta, e no pecíolo da 5ª  folha, em plantas 

de tomate com 43 dias de idade. 

 

Variação sazonal e diurna do teor de nutrientes da seiva do xilema 

 Na Figura 4 é mostrada a variação na concentração de nutrientes na 

seiva do xilema coletada em vários meses no período de outubro de 1999 a 

outubro de 2000. Para os cátions em geral e nitrato, as maiores 

concentrações na seiva ocorreram em abril/junho. As menores 

concentrações de nitrato e potássio ocorreram nas seivas coletadas em 

outubro, aumentando até abril/junho e reduzindo novamente a partir daí. 

Esses íons ocorreram em maior concentração nas seivas coletadas nos meses 

de temperaturas mais baixas. As concentrações dos demais nutrientes 

variaram muito no decorrer do período avaliado, não apresentando um 

padrão relacionado com a época de coleta. 

Na Figura 5 é mostrada a variação diurna na concentração de cátions 

e ânions da seiva do xilema, cujas coletas foram realizadas às 9:00, 11:00, 

14:00 e 16:00 horas, no mês de julho. A amplitude na variação das 

concentrações, no intervalo analisado, foi pequena para todos os nutrientes, 

exceto potássio, o qual apresentou com valores de 8 a 16 mM, representando 

75% e 57% da concentração total de todos os cátions analisados às 9:00 e 

16:00 horas, respectivamente. Foi o único íon, cuja concentração foi 



reduzida durante o dia; na seiva coletada às 16:00 horas sua concentração 

foi 50% menor em relação à encontrada na seiva coletada às 9:00 horas.  
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Figura 4. Variação sazonal da concentração de cátions (gráfico à esquerda) e 

de ânions (gráfico à direita) na seiva do xilema, coletada no caule 

a 5 cm acima do colo de plantas de tomate com idade entre 40-45 

dias. 
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 Figura 5. Variação diurna da concentração de cátions (gráfico à esquerda) e 

de ânions (gráfico à direita) na seiva do xilema coletada no caule a 

5 cm acima do colo de plantas de tomateiro com 45 dias de idade, 

no mês de julho de 2000. 

 

 

O contrário ocorreu com amônio, cuja concentração na seiva coletada 

às 16:00 horas foi 36% maior em relação à coletada às 9:00 horas. As 

concentrações de cálcio e magnésio não apresentaram variações 

significativas durante o dia. Dentre os ânions, NO3
- foi o encontrado em 

maior concentração, 1,6-1,8 mM, representando 59% de todos os ânions 

analisados. Sua menor concentração na seiva foi observada às 11:00 horas 

(1,48 mM), mostrando uma tendência de aumento no final da tarde (1,84 

mM). A concentração de PO4
3- foi 20% maior na seiva coletada às 16:00 

horas em relação à das 9:00 horas. A concentração de sulfato na seiva não 

apresentou variação diurna.  

A quantidade total de cátions inorgânicos foi maior que a de ânions, 

com variação diurna entre 21,6-15,4 mM e 2,6-3,1 mM, respectivamente. A 

relação cátions/ânions, em torno de 8 no início da manhã, reduziu para 5 no 

final do dia, provavelmente, devido à grande redução ocorrida nos teores de 

potássio. 

A proporção cátions/ânions na seiva do xilema das plantas do 

presente experimento diferiram grandemente da observada por Bialczyk e 
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Lechowski (1995). Estes autores, trabalhando com Lycopersicon esculentum 

var. Ailsa, observaram que a proporção cátions/ânions da seiva xilemática 

estava em torno 1, ao contrário do presente experimento em que essa relação 

variou de 5 a 8 durante o dia. Por outro lado, excesso de cátions sobre ânions 

em apoplastos/xilema é uma observação comum (Dietz, 1997; Gabriel e 

Kesselmeier, 1999). Gabriel e Kesselmeier (1999) observaram que no 

apoplasto de algumas espécies havia uma concentração de 4 a 17 vezes mais 

de cátions inorgânicos em relação à de ânions inorgânicos. Segundo os 

autores, esse comportamento está associado à alta capacidade de troca de 

cátions da parede celular, o apoplasto servindo como um reservatório para 

cátions.  

A pequena amplitude de variação diurna observada no presente 

experimento concorda com outros resultados reportados, mas está aquém 

das variações observadas por Schurr e Schulze (1996) na seiva do xilema de 

plantas intactas, na qual mostraram grandes variações diurnas para 

constituintes minerais e orgânicos. Uma razão para a diferença está no 

processo de obtenção da seiva; no fato de eliminar a parte aérea e da 

aplicação ou não de pressão no sistema radicular. Essas diferenças são 

atribuídas aos transportes passivos e ativos de carregamento de constituintes 

do xilema, que podem ser alterados devido às diferenças nas taxas de fluxo 

entre uma planta intacta e uma, cujo sistema radicular foi separado da parte 

aérea. Segundo Huang et al . (1992), estudos em que a parte aérea tem que 

ser eliminada para a obtenção da seiva devem ser conduzidos dentro de um 

intervalo mínimo de tempo para evitar os efeitos deletérios da abscisão da 

parte aérea sobre a absorção. 

 

Taxa transpiratória em função da época e hora de coleta das seivas 

Na Figura 6 são mostradas as taxas transpiratórias de folhas 

destacadas e imersas em seivas coletadas em outubro e dezembro de 1999 e 

abril, junho e julho de 2000, cujos pHs foram ajustados para 6,0. Até duas 

horas após imersão do pecíolo das folhas nas seivas, a transpiração manteve-

se constante, reduzindo após três horas de imersão, a magnitude da redução 



variando em função da época de coleta. Na seiva coletada em dezembro de 

1999 a taxa transpiratória manteve-se constante durante as quatro horas de 

avaliação. As maiores reduções da taxa transpiratória ocorreram em folhas 

imersas nas seivas coletadas em outubro de 1999 e julho de 2000.  
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Figura 6. Taxa transpiratória (E) de folhas destacadas e imersas em seivas 

do xilema coletadas de plantas de tomate com idade entre 40-45 

dias, em várias épocas do ano. O pH da seiva foi ajustado para 

6.0. 

 

Reduções na taxa transpiratória e na condutância estomática em 

folhas destacadas e com pecíolos imersos em seivas artificiais são geralmente 

atribuídas a diferenças no pH, níveis de ABA e de nutrientes do fluxo 

transpiratório (Wilkinson e Davies, 1997; Wilkinson et al ., 1998). Em todos 

os casos as maiores reduções são sempre observadas nas folhas imersas em 

seivas com pH mais alcalino. No presente experimento, o pH da seiva foi 

ajustado para 6,0, e o teor de ABA na seiva não foi quantificado nas 

diferentes épocas de coleta da seiva.  

As pequenas variações diurnas de pH podem ser tamponadas dentro 

do mesofilo e ter pequeno efeito na concentração do ABA foliar (Jarvis e 

Davies, 1997; Tardieu e Simonneau, 1998). Isso pode justificar o fato de que 



as taxas transpiratórias não diferiram entre folhas imersas em seivas 

coletadas pela manhã e à tarde (Figura 7), quando o pH foi ajustado.  
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Figura 7. Taxa transpiratória (E) de folhas destacadas e imersas em seiva do 

xilema coletadas de plantas de tomate com idade entre 40-45 dias, 

em dois horários durante o dia. O pH da seiva foi ajustado para 

6,0. 

 

 

Para uma dada concentração de ABA na seiva, a redução na 

condutância estomática é maior em plantas crescidas em temperaturas mais 

elevadas (Correia et al., 1999). Embora não tenham sido realizadas 

avaliações comparativas de transpiração, para um dado nível de ABA na 

seiva, entre plantas cultivadas nos diferentes períodos de avaliação de pH, a 

taxa transpiratória das folhas de plantas cultivadas durante o inverno 

(temperaturas menores) foi, em geral, menor que a das folhas de plantas 

cultivadas durante o verão (temperaturas mais elevadas), com avaliações 

realizadas nas mesmas condições. 

A concentração de fosfato, nitrato e cálcio na seiva do xilema alteram 

a sensibilidade estomática para ABA (Radin et al ., 1982; Ruiz et al ., 1993). 

Embora as concentrações dos íons nitrato e fosfato tenham variado no 

decorrer do dia (Figura 5), o que poderia alterar a resposta estomática, suas 



determinações não foram feitas nas mesmas seivas utilizadas no experimento 

da Figura 7.  

 As seivas coletadas nas várias épocas tiveram tempos diferenciados de 

armazenamento a -20°° C. O congelamento a essa temperatura parece formar 

polímeros que inibem a taxa transpiratória, embora isso parece acontecer 

apenas em seivas armazenadas coletadas de plantas estressadas (Munns et 

al., 1993). Portanto, as variações observadas na taxa transpiratória de folhas 

imersas em seivas coletadas nas diferentes épocas do ano podem estar 

relacionadas às variações ocorridas nos teores de ABA e/ou nutrientes. Além 

disso, a alteração no pH em função de variação na concentração de 

nutrientes pode ser a forma como os nutrientes afetam o comportamento 

estomático, efeito que não pode ser inferido no presente experimento, uma 

vez que o pH da seiva foi ajustado.  
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CAPÍTULO 2 

 
RELAÇÃO ENTRE TRANSPIRAÇÃO, POTENCIAL HÍDRICO FOLIAR, 

CONCENTRAÇÃO DE ABA, NUTRIENTES E pH DA SEIVA 

XILEMÁTICA EM TOMATEIROS SUBMETIDOS AO ESTRESSE 

HÍDRICO  

 

ABSTRACT-  Pl a nt s  of Lycoper sicon esculentum  Mi l l .  va r .  
Sa nt a  Cl a r a ,  wi t h a ge  a mong 43- 45 da ys ,  wa s  s ubmi t t e d 
t o s l ow a nd f a s t  wa t e r  s t r e s s .  The  s l ow s t r e s s  wa s 
i nduc e d by t he  c r e s c e nt  a ppl i c a t i on of  PEG 6000 t o t he  
nut r i e nt  s ol ut i on:  da y 1 ( 1% of  PEG) ,  da y 2 ( 3% of 
PEG) ,  da y 3 ( 5% of  PEG) ,  day 4 ( 7% of  PEG) .  I n t hos e 
c onc e nt r a t i ons  of  PEG,  t he  os mot i c  pot e nt i a l  of  t he 



s ol ut i ons  we r e  of –0, 06,  - 0, 24,  - 0, 49 a nd –0, 83 MPa , 
r e s pe c t i ve l y.  I n e a c h of  t hos e  da ys ,  a t  t he  9: 00 
hour s ,  a f t e r  e va l ua t i on of  t he  t r a ns pi r a t or y r a t e  ( E)  
a nd of  t he  le a f  wa t e r  pot e nt i a l ,  t he  s a p of  t he  xyl e m 
wa s  c ol l e c t e d f or  t he  de t e r mi na t i on of  t he  pH, 
c ont e nt s  of  Ca+2,  K+,  Mg+2,  NH4+,  NO3- ,  PO4- 3 and SO4- 2 a nd 
of  a bs c i s i c  a c i d.  The  f a s t  s t r e s s  wa s  i nduc e d by t he 
a ddi t i on f r om 7% of  PEG 6000 t o t he  nut r i e nt  s ol ut ion.  
Af t e r  1,  2,  3,  4 a nd 5 hour s  t he  s a me  e va l ua t i ons  we r e  
a c c ompl i s he d,  be s i de s  t he  ABA c ont e nt  i n t he  l e a ve s 
a nd r oot s .  I n t he  pl a nt s  s ubj e c t e d t o t he  s l ow s t r es s ,  
E de c r e a s e d by t he  s e c ond da y.  I n t he  pl a nt s  s ubj e c te d 
t o t he  f a s t  s t r e s s ,  r e duc t i on of E wa s obs e r ve d t wo 
hour s  a f t e r  t he  a ddi t i on of  PEG t o t he  s ol ut i on.  The 
c onc e nt r a t i on of  ABA i n t he  xyl e m s a p of  t he  s t r e s se d 
pl a nt s  wa s  t wo ( i n f a s t  s t r e s s )  a nd s i x t i me s  ( i n sl ow 
s t r e s s )  l a r ge r  t ha n i n t he  pl a nt s  c ont r ol .  The 
i nc r e a s e  i n t he  c onc e nt r a t i on of  ABA wa s  l a r ge r  i n t he  
pl a nt s  s ubj e c t e d t o t he  s l ow s t r e s s .  The  pH of  t he 
xyl e m s a p i nc r e a s e d i n 0, 7 uni t s  i n t he  pl a nt s 
s ubj e c t e d t o t he  f a s t  s t r e s s ,  whi l e  i n t he  pl a nt s 
s ubj e c t e d t o t he  s l ow s t r e s s  t he r e  wa s  not  va r i a t i on.  
Bot h s t r e s s e s  pr omot e d a n i nc r e as e  i n t he  t ot a l  a mount  
of  nut r i e nt s  i n t he  s a p,  ma i nl y i n t he  pot a s s i um a nd 
a mmoni um.  The  c onc e nt r a t i on of  ni t r a t e  i nc r e a s e d i n 
t he  s a p of  pl a nt s  s ubj e c t e d t o t he  t wo f or ms  of 
s t r e s s e s ,  whi l e  t he  one  of  c a l c i um j us t  i nc r e a s e d in 
t he  s a p of  pl a nt s  s ubj e c t e d t o f a s t  s t r e s s .  The 
a ddi t i on of f us i c oc c i n,  l a nt ha no c hl or i de  a nd r e d of 
r ut he ni um t o t he  a r t i f i c i a l  s a p pr omot e d a l t e r a t i ons 
i n t he  s t oma t a l  c l os i ng i nduc e d by ABA i n de t a c he d 
l e a ve s .  The  a c t i vi t y of  t he  ni t r a t e  r e duc t a s e  i n 
l e a ve s  a nd r oot s  wa s  a l s o r e duc e d wi t h t he  i mpos i t i on 
of  t he  s t r e s s e s .  The  r e s ul t s  s how t ha t  t he  s i gna l i ng 
be t we e n r oot  a nd i t  l e a ve s  a e r i a l  i t  c a n be  modul a te d 
di f f e r e nt l y i n f unc t i on of  t he  i nt e ns i t y a nd dur a t ion 
of  t he  s t r e s s .   
Additional index terms :  wa t e r  de f i c i t s ,  xyl e m s a p, 
r oot - t o- s hoot  c omuni c a t i on,  a bs c i s i c  a c i d,  c a t i ons , 
ani ons . 
 

RESUMO- Plantas de Lycopersicon esculentum Mill. var. Santa Clara, com 

idade entre 43-45 dias, foram submetidas a estresse hídrico lento e rápido. O 

estresse lento foi induzido mediante a aplicação gradativa, diária e crescente de 

PEG 6000 à solução nutritiva: dia 1 (1% de PEG), dia 2 (3% de PEG), dia 3 (5% 

de PEG), dia 4 (7% de PEG). Nessas concentrações de PEG, os potencias 

osmóticos das soluções foram de –0,06, -0,24, -0,49 e –0,83 MPa, 

respectivamente. Em cada um desses dias, às 9:00 horas, após avaliação da taxa 



transpiratória (E) e do potencial hídrico foliar (Ψf), a seiva do xilema foi coletada 

para a determinação do pH, teores de Ca+2,  K+, Mg+2, NH4
+, NO3

-, PO4
-3 e SO4

-2 e 

de ácido abscísico (ABA). O estresse rápido foi induzido mediante a adição de 

7% de PEG 6000 à solução nutritiva e após 1, 2, 3, 4 e 5 horas foram realizadas 

as mesmas avaliações, além do teor de ABA nas folhas e raízes. Nas plantas 

submetidas ao estresse lento, E diminuiu a partir do segundo dia, e nas plantas 

submetidas ao estresse rápido, duas horas após a adição de PEG à solução. Em 

ambos os casos, a redução em E foi observada em plantas cujo Ψ f ainda não 

havia sido alterado, e a concentração de ABA na seiva do xilema das plantas 

estressadas era duas (estresse rápido) e seis vezes (estresse lento) maior que nas 

plantas controle. A magnitude de aumento na concentração de ABA foi maior 

nas plantas submetidas ao estresse lento. O pH da seiva do xilema aumentou em 

0,7 unidades nas plantas submetidas ao estresse rápido, enquanto que nas plantas 

submetidas ao estresse lento não houve variação. Ambos os estresses 

promoveram um aumento na quantidade total de nutrientes na seiva, 

principalmente nos teores de potássio e amônio. A concentração de nitrato 

aumentou na seiva de plantas submetidas às duas formas de estresses, enquanto 

que a de cálcio aumentou apenas na seiva de plantas submetidas a estresse 

rápido. A adição de fusicocina, cloreto de lantânio e vermelho de rutênio à seiva 

artificial promoveram alterações no fechamento estomático induzido por ABA 

em folhas destacadas. A atividade da redutase do nitrato em folhas e raízes 

também foi reduzida com a imposição dos estresses. Os resultados mostram que 

a sinalização entre raiz e parte aérea pode ser modulada diferentemente em 

função da intensidade e duração do estresse.  

Termos adicionais para indexação :  dé f i c e  hí dr i c o,  
s e i va  do xi l e ma ,  c omuni c a ç ã o r a i z- pa r t e  a é r e a ,  á c i do 
a bs c í s i c o,  c á t i ons ,  â ni ons . 
 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

INTRODUÇÃO 

 

As  pl anta s  s ã o c a pa z e s  de  " pe r c e be r "  a 

de f i c i ê nc i a  de  á gua  no s ol o,  i nde pe nde nt e  de 

a l t e r a ç õe s  no e s t a do hí dr i c o da  pa r t e  a é r e a ,  me di a nt e 

t r a ns f e r ê nc i a  de  s i na i s  quí mi c os  da  r a i z  pa r a  a s 

f ol ha s  ( J e ns s e n et al . ,  1996) .  Ra í z e s  e m de s i dr a t a ç ã o 

s i nt e t i z a m á c i do a bs c í si c o ( ABA)  ma i s  r a pi da me nt e  que 

t e c i dos  t úr gi dos ,  o que  r e s ul t a  no a ume nt o de  s ua 

c onc e nt r a ç ã o na  s e i va  do xi l e ma .  O ABA na  s e i va  do 

xi l e ma  é  t r a ns l oc a do pa r a  a  pa r t e  a é r e a ,  vi a  f l uxo 

t r a ns pi r a t ór i o,  onde  pr omove  o f e c ha me nt o e s t omá t i co e  

i nf l ue nc i a  out r os pr oc e s s os  me t a ból i c os  ( Sa l a h e 

Ta r di e u,  1997;  Ba c on et al . ,  1998) .  De s s a  f or ma ,  a 

pl a nt a  é  c a pa z  de  ma nt e r  e s t á ve l  o e s t a do hí dr i c o 



f ol i a r  a pe s a r  da  r e duç ã o na  di s poni bi l i da de  de  á gua no 

s ol o.   

Ent r e t a nt o,  os  e s t ôma t os  pode m f e c ha r ,  e m 

r e s pos t a  a o dé f i c e  hí dr i c o,  a nt e s  do i ní c i o da  s í nt e s e  

de  ABA na  r a i z  ou pa r t e  a é r e a  ( Thomps on et al . ,  1997) .  

O a ume nt o no pH da  s e i va  do xi l e ma ,  que  ge r a l me nt e 

oc or r e  e m pl a nt a s  c r e s c e ndo e m s ol o c om r e duz i da 

di s poni bi l i da de  de  á gua  ( Gol l a n et al . ,  1992;  Cor r e i a 

e  Pe r e i r a ,  1995;  Ba c on et al . ,  1998) ,  pode 

i nt e ns i f i c a r  o f e c ha me nt o e s t omá t i c o por  a l t e r a r  a 

di s t r i bui ç ã o de  ABA s e m r e que r e r  s ua  s í nt e s e  ( Sc hurr  

et al . ,  1992) . Es t a  hi pót e s e  é  ba s e a da  no f a t o de  s e r  

o ABA um á c i do f r a c o e  s e u a c úmul o oc or r e r  e m 

c ompa r t i me nt os  ma i s  al c a l i nos. Em a popl a s t os  ma i s 

a l c a l i nos  é  r e duz i da  a  c a pa c i da de  da s  c é l ul a s  do 

me s of i l o e  da  e pi de r me  de  s e que s t r a r  o ABA ( Wi l ki nson 

e  Da vi e s ,  1997) ,  ma nt e ndo- o no a popl a s t o.  Re duç õe s  na 

t axa  t r ans pi r a t ór i a ,  as s oc i ada  ao aument o no pH 

a popl á s t i c o,  j á  f or a m obs e r va da s  e m vá r i a s  e s pé c i e s 

( Wi l ki ns on e  Da vi e s ,  1997;  Thomps on et al . ,  1997; 

Wi l ki ns on et al . ,  1998) ,  que  t i nha m ní ve i s  de  ABA 

c or r e s ponde nt e s  a os  e nc ont r a dos  e m pl a nt a s  i r r i ga das .  

Ne s s e s  c a s os ,  o a ume nt o no pH a popl á s t i c o t e m s i do 

a s s oc i a do à  r e duç ã o na  a t i vi da de  da  H+- ATPa s e  da 

me mbr a na  pl a s má t i c a  ( Pa t onni e r et al . ,  1999) ,  a 

muda nç a s  no s í t i o de  r e duç ã o do ni t r a t o ( Da nne l et 

al . ,  1995)  e  a  a l t e r a ç õe s  na  c ompos i ç ã o da  s e i va  do 

xi l ema  ( Schur r  et al . ,  1992;  Ne t t i ng,  2000) .   

Embor a  ha j a  uma  boa  c or r e l a ç ã o e nt r e  o de c l i ní o 

na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  e  a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  

ABA na  s e i va  do xi l e ma  e m pl a nt a s  s ubme t i da s  à 

de f i c i ê nc i a  hí dr i c a ,  a l guns  t r a ba l hos  ( Sc hur r et al . ,  

1992;  Cor r e i a  e  Pe r e i r a ,  1995)  mos t r a m que  a 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA nã o e xpl i c a  t ot a l me nt e  o 



f e c ha me nt o e s t omá t i c o e m r e s pos t a  à  s e c a .  As 

obs e r va ç õe s  de  que  e m pl a nt a s  i ndi vi dua i s  ( Sc hur r et 

al . ,  1992)  o de c r é s c i mo na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a 

oc or r e  l i ne a r me nt e  c om o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de 

ABA no xi l e ma  s uge r e m que  a  que br a  na  c or r e l a ç ã o é  

de vi da  à  va r i a ç ã o na  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a  o 

ABA do xi l e ma .  De c r é s c i mo nos  t e or e s  de  c á l c i o, 

f os f a t o e  ni t r a t o na  s e i va  do xi l e ma  de  pl a nt a s  de 

gi r a s s ol  s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a  f oi  obs e r va do por 

Sc hur r  et al .  ( 1992) .  Ne s s a  e s pé c i e ,  a ume nt o no pH da  

s e i va  xi l e má t i c a  de  5, 8 pa r a  7, 1 mos t r ou uma  f or t e 

c or r e l a ç ã o c om a  c onc e nt r a ç ã o de  ni t r a t o.  Por  out r o 

l a do,  a ume nt os  nos  t e or e s  de  c á l c i o na  s e i va  do xi le ma  

de  pl a nt a s  s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a  j á  f or am 

obs e r va da s  por  Rui z et al .  ( 1993)  e  Cor r ei a  et al .  

( 1999) .  De s s e s  r e s ul t a dos ,  c onc l ui u- s e  que  a 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a  o ABA i mpor t a do da s 

r a í z e s  é  f or t e me nt e  de pe nde nt e  do e s t a do nut r i c i onal  

das  pl ant as . 

Uma  ve z  que  a l t e r a ç õe s  na  c ompos i ç ã o e  pH da 

s e i va  do xi l e ma  oc or r e m e m pl a nt a s  s ubmet i das  ao 

dé f i c e  hí dr i c o,  e  c ons i de r a ndo que  os  c ompone nt e s  da 

s e i va  pode m a l c a nç a r  o a popl a s t o c i r c unda nt e  à s 

cé l ul as- gua r da ,  e  a l t e r a r  o f unc i ona me nt o e s t omá t i c o, 

es t udou- s e  os  e f e i t os :  1)  do dé f i c e  hí dr i c o,  i nduz i do 

de  f or ma  l e nt a  e  r á pi da ,  s obr e  a s  a l t er a ç õe s  na 

c ompos i ç ã o da  s e i va  do xi l e ma  e  s ua  r e l a ç ã o c om a  ta xa  

t r a ns pi r a t ór i a ,  e  s obr e  a  a l t e r a ç ã o no s í t i o de 

r e duç ã o do ni t r a t o;  2)  de  i ni bi dor e s  de  c a na i s  de 

cá l c i o e  a t i vador  da  H+- ATPas e  s obr e  o f echament o 

e s t omá t i c o i nduz i do por  ABA. 

 
 
 
 
 
 
 



 
 
 
 
 
 
 

MATERIAL E MÉTODOS 
 

Condições de cultivo e avaliação  

O experimento foi conduzido no Departamento de Biologia – Unidade de 

Crescimento de Plantas – da Universidade Federal de Viçosa. Sementes de 

tomateiro (Lycopersicon esculentum  L. var. Santa Clara) foram germinadas em 

areia e após 18-20 dias as plântulas foram transferidas para vasos (2 plantas/vaso) 

contendo 2,5 L de solução nutritiva de Hoagland e Arnon (1950), 1/2 força, pH 

6,5, com sistema de aeração, e mantidas em casa-de-vegetação. A solução era 

trocada a cada dois dias e o volume de água transpirada reposto diariamente com 

água destilada. 

Uma semana antes das avaliações, as plantas, com idade entre 43-45 dias, 

contados a partir da data de semeadura, foram transferidas para sala de 

crescimento com fotoperíodo de 14 horas (com início às 8:00 horas) e densidade 

de fluxo luminoso, na altura das plantas, de 500 µmol de fótons m-2 s-1, 

temperatura entre 20-23 °C e umidade relativa do ar entre 60-63%. Durante as 

avaliações, a densidade de fluxo luminoso foi de 600 µmol de fótons m-2 s-1 na 

altura das folhas avaliadas. Para filtrar a radiação calorífica das lâmpadas e evitar 

o aquecimento das folhas, foi colocada uma camada de água corrente entre a 

fonte de luz e as plantas. 

 

Experimento com plantas inteiras 

O estresse hídrico foi induzido com polietileno glicol 6000 (PEG 6000) 

em plantas com idade entre 43 - 45 dias. Com essa idade as plantas 

apresentavam-se ainda no estágio vegetativo. 

Estresse rápido – Foi induzido mediante a adição de 7% de PEG 6000 à 

solução nutritiva. Nessa concentração de PEG o potencial osmótico (Ψs) da 

solução nutritiva foi de –0,83 MPa, calculado segundo Villela et al. (1991). Após 

1, 2, 3, 4 e 5 horas da adição de PEG à solução foram determinados a taxa 



transpiratória (E), o potencial hídrico foliar (Ψf) e realizada a coleta de seiva para 

a determinação do pH, potencial osmótico (Ψs), teores de Ca+2, K+, Mg+2, NH4
+, 

NO3
-, PO4

-3, SO4
-2 e ácido abscísico (ABA). Os teores de ABA foram 

determinados também na raízes e nas folhas. A indução do estresse iniciou-se às 

8:00 horas. 

Estresse lento – foi induzido mediante a aplicação gradativa, diária e crescente de 

PEG 6000 à solução nutritiva: dia 1 (1% de PEG), dia 2 (3% de PEG), dia 3 (5% 

de PEG), dia 4 (7% de PEG). Nessas concentrações de PEG, os potencias 

osmóticos das soluções foram de –0,06, -0,24, -0,49 e –0,83 MPa, 

respectivamente. Vinte e quatro horas após a adição do PEG 6000 à solução 

nutritiva, sempre às 9:00 horas, foram avaliados a taxa transpiratória (E), o 

potencial hídrico foliar (Ψf) e realizada a coleta de seiva para a determinação do 

pH, Ψs, teores de Ca+2,  K+, Mg+2, NH4
+, NO3

-, PO4
-3, SO4

-2 e ABA. Nesse caso, o 

ABA foi determinado apenas na seiva do xilema. 

O Ψf foi determinado com uma bomba de pressão tipo Scholander (Skye, 

SKPM 1400) e o potencial osmótico da solução nutritiva e das seivas, com um 

osmômetro (OSMETTE, modelo 2007). 

 

Experimento com folhas destacadas 

Utilizou-se a quinta folha, destacada de plantas não estressadas e mantidas 

na sala-de-crescimento. Para avaliar o efeito da fusicocina, uma substância 

ativadora da H+-ATPase da membrana plasmática (Fromard et al., 1995), sobre 

os estômatos, as folhas destacadas tiveram seus pecíolos imersos em seiva 

artificial (Wilkinson et al., 1998), pH 7,0, constituída de 1,0 mM de KH2PO4, 1,0 

mM de K2HPO4, 1,0 mM de CaCl2, 0,1 mM de MgSO4, 3,0 mM de KNO3 e 0,1 

mM de MnSO4. À seiva artificial foi ou não adicionado ABA para uma 

concentração final de 2,5 µM (Heckenberger et al., 1996). A fusicocina (5 e 10 

µM) foi dissolvida em dimetil sulfóxido (DMS) 0.2% (v/v) (Eung e Lee, 2000). 

O controle (seiva artificial sem fusicocina) continha a mesma percentagem de 

DMS.  

 Para avaliar o efeito de inibidores de canais de cálcio sobre os estômatos, 

folhas destacadas tiveram seus pecíolos imersos na mesma seiva artificial 



contendo 100 µM de vermelho de rutênio e 10 mM de cloreto de lantânio, exceto 

que a concentração de cálcio foi de 3,0 mM, pH 6,0, contendo 2.5 µM de ABA. 

Em todos os tratamentos, as folhas, imediatamente após destacadas, 

tiveram seus pecíolos imersos em água destilada e selecionadas para uma mesma 

taxa transpiratória inicial. Após isso, foram transferidas para as respectivas 

soluções de tratamento. O potencial osmótico da seiva artificial, avaliado logo 

após a adição dos compostos, não foi alterado. A taxa transpiratória foi avaliada 

tempos após às imersões. 

 

Avaliação da taxa transpiratória e análise da seiva do xilema 

Em todos os tratamentos o comportamento estomático foi observado 

avaliando-se as taxas transpiratórias (E), realizadas na superfície abaxial da 

quinta folha, com um analisador de gases pelo infravermelho portátil (modelo 

LCA-2, ADC, UK).  

A coleta do exsudato do xilema foi realizada após as avaliações de E e Ψf. 

Para isso, foi feita uma excisão no caule acima da primeira folha definitiva, 

destacando-se a parte aérea. O corte foi lavado com água destilada, para evitar 

possíveis contaminações da seiva com substâncias contidas no suco das células 

rompidas durante a excisão. Após a excisão, as plantas foram transferidas para 

água destilada, para a coleta do exsudato. Esse procedimento foi utilizado para 

evitar a pressurização, que seria necessária para a coleta da seiva das plantas 

tratadas com PEG. Segundo Hartung e Radin (1989), a pressurização pode causar 

desidratação das raízes e afetar a composição da seiva.  

Gotículas do exsudato foram coletadas com o auxílio de uma pipeta 

Pasteur e os primeiros 500 µL foram colocados imediatamente em nitrogênio 

líquido e armazenados a -20 °C para análise de ABA. Um outro grupo de plantas 

foi submetido ao mesmo tratamento. Usando o mesmo procedimento, a seiva foi 

coletada, medido o pH, e armazenada a -20 °C para a análise dos nutrientes.  

 

Análise de ABA  

A separação do ABA da seiva foi feita em HPLC, e a quantificação 

(dosagem) por um teste imunológico (ELISA), usando anticorpos monoclonais, 



segundo a metodologia descrita por Peres et al. (1997) e usada rotineiramente no 

Laboratório de Fisiologia Vegetal do Instituto de Biociências da Universidade de 

São Paulo (USP). 

 

Extração do ABA 

Um gr a ma  de  ma s s a  f r e s c a  de  r a i z  e  f ol ha  ( 5ª )  f oi  

ma c e r a do e m me t a nol  80% ge l a do e  a c r e s c i do de  be nz il  

hi dr óxi  t ol ue no ( 0, 18 mM)  pa r a  di mi nui r  a  oxi da ç ã o. O 

pa dr ã o r a di oa t i vo ( 0, 5 µCi )  t a mbé m f oi  a di c i ona do 

ne s s a  f a s e  e  a  e xt r a ç ã o r e a l i z a da  s ob 4°C dur a nt e  60 

hor a s .  Após  a  e xt r a ç ã o,  os  e xt r a t os  f or a m pa s s a dos  e m 

pape l  de  f i l t r o,  f i l t r os  de  ni t r oce l ul os e  de  0, 45 µm e 

0, 22 µm de  c r i vo e  de poi s  e m c a r t uc ho “ s e p- pa k ”  C- 18,  

pr e vi a me nt e  a t i va do c om me t a nol  80%.  Pa r a  a  s e i va  do 

xi l e ma ,  500 µL f or a m f i l t r a dos  da me s ma  ma ne i r a , 

omi t i ndo- s e  a  f i l t r a ge m no pa pe l  de  f i l t r o.  O c ont e údo 

do f i l t r a do f oi  c onc e nt r a do e m r ot a va por  a  45°C,  

ut i l i z a ndo ba l õe s  pr e vi a me nt e  s i l a ni z a dos .  Os  e xt r at os 

r e s ul t a nt e s  f or a m,  e nt ã o,  r e s s us pe ndi dos  e m 400 µL 

( ma t e r i a l  ve ge t a l )  e  120 µL ( s ei va )  de  á gua  á c i da  ( pH 

3, 0) ,  pa r a  pos t e r i or  i nj e ç ã o e m HPLC.   

 

Separação do ABA em HPLC   

Do e xt r a t o r e s s us pe ndi do a c i ma ,  100 µL f or a m 

ut i l i z a dos  pa r a  i nj e ç ã o e m HPLC.  Dur a nt e  o 

f r a c i ona me nt o e m HPLC,  a s  f r a ç õe s  c or r e s ponde nt e s  ao 

ABA f or a m r e c ol hi da s  e m i nt e r va l os  r e gul a r e s  e  100 µL 

de  c a da  uma  de s s a s  f r a ç õe s  f or a m a di c i ona dos  a  f r a sc os  

c ont e ndo 2 ml  de  l í qui do de  c i nt i l a ç ã o e  r e a l i z a da  a 

c ont a ge m r a di oa t i va ,  pa r a  o c á l c ul o do r e ndi me nt o de 

e xt r a ç ã o.  Pa r a  o a j us t e  da s  c ondi ç õe s  de  s e pa r a ç ã o do 

ABA e m HPLC for a m ut i l i z a da s  s ol uç õe s  100 µM do padr ão 

de s s e  hor môni o.   



Na  c r oma t ogr a f i a  de  f a s e  r e ve r s a ,  ut i l i z ou- s e  

c omo f a s e  e s t a c i oná r i a  oc t a de c i l  s í l i c a  C- 18 em uma 

c ol una  pr e pa r a t i va  Wa t e r  µBonda pa k 19 mm DI  x 300mm.  A 

f a s e  móve l  c ons i s t i u de  uma  mi s t ur a  de  me t a nol  c om 

á gua  ul t r a  pur i f i c a da .  Pa r a  a ume nt a r  a  pol a r i da de  dos 

s ol ve nt e s  a di c i onou- s e  o á c i do f ór mi c o à  á gua  ( pH 

3, 0) .  Todos  os  s ol ve nt e s  f or a m pr e vi a me nt e  de s a e r a dos 

c om a  a pl i c a ç ã o de  vá c uo a c opl a do a  um ba nho e m ul tr a-

s om.  

Após  o f r a c i ona me nt o,  a s  f r a ç õe s de  i nt e r e s s e 

( c or r e s ponde nt e s  a o ABA)  f or a m s e c a s  e m “ s pe e d- va c ”  e 

pos t e r i or me nt e  me t i l a da s  c om 250  µL de  di a z ome t a no 

( di vi di do em t r ês  apl i cações :  100 µL + 100 µL + 50 µL)  

pa r a  c a da  t ubo r e l a c i ona do c om o t e mpo de  r e t e nç ã o do 

ABA e  s e c a s  e m c a pe l a .  A met i l a ç ã o é  ne c e s s á r i a ,  poi s 

os  a nt i c or pos  ut i l i z a dos  pa r a  o ABA pos s ue m me l hor 

r e a ç ã o c om a s  f or ma s  me t i l a da s  de s s e  hor môni o.  O 

di a z ome t a no f oi  pr e pa r a do di s s ol ve ndo- s e  2, 14 g de  p-

t ol ui l s ul f oni l me t i l ni t r os a mi da  ou Di a z a l dMR em 30 mL 

de  é t e r  ge l a do e  mi s t urando- s e  es s e  cont eúdo em 10 mL 

de  e t a nol  96% a c r e s c i do de  0, 4 g de  KOH.  A mi s t ur a  f oi  

de s t i l a da  a  65°C,  s e ndo o pr odut o da  de s t i l a ç ã o o 

di a z ome t a no.   

 Após  me t i l a da s ,  a s  f r a ç õe s  f or a m r e s s us pe ndi da s 

e m 420 µL de  á gua  ul t r a pur i f i c a da ,  a di c i ona da  de  Na N3 

2, 53 mM e  ut i l i z a da s  pos t e r i or me nt e  na  dos a ge m e m 

ELI SA.   

 

Rendimento de extração do ABA 
Adi c i onou- s e  5 µL de  uma  s ol uç ã o c ont e ndo 

a pr oxi ma da me nt e  de  c i s- t r a ns (±) [ 3H] ABA e m 2 mL do 

l í qui do de  c i nt i l a ç ã o.  A c ont a ge m da  r a di oa t i vi da de 

da s  f r a ç õe s  f oi  r e a l i z a da e m c i nt i l ôme t r o ( Be c kma n LS 

700) .  Pa r a  o c á l c ul o do r e ndi me nt o de  e xt r a ç ã o 

c ompa r ou- s e  a  c ont a ge m r a di oa t i va  i ni c i a l  ( pa dr ã o)  c om 



a  do f i na l  do pr oces s o de  ext r ação e  f r ac i onament o dos  

e xt r a t os . 

 
Dosagem do ABA em ELISA 

Pa r a  a  qua nt i f i c a ç ã o do ABA ut i l i z ou- s e  um t e s t e  

t i po ELI SA i ndi r e t o que  c ompr e e nde u t r ê s  e t a pa s :  par a 

a  f i xa ç ã o f or a m ut i l i z a dos  100 µL/ or i f í c i o do a nt í ge no 

c onj uga do ABA- OVA ( AgF)  di s s ol vi do e m t a mpã o 

c a r bona t o/ bi c a r bona t o,  pH 9, 6,  a c r e s c i do de  a z i da  de 

s ódi o 0, 253 mM.  A i nc uba ç ã o f oi  r e a li z a da  no e s c ur o,  a  

4°C,  dur a nt e  12 hor a s .  Após  i s s o,  a s  pl a c a s  f or a m 

l a va da s  4 ve z e s  c om uma  s ol uç ã o de  “ Twe e n 20”  a  0, 05%.  

Na s  pl a c a s  s e c a s ,  f or a m a di c i ona dos  50 µL/ or i f í c i o de  

AgL ( ABA- Me )  e m 10 di l ui ç õe s  ( pa r a  c ur va  pa dr ã o) .  Ao 

me s mo t e mpo,  f or a m a di c i ona dos  50 µL/ or i f í c i o da s 

a mos t r a s  ve ge t a i s  e  i nc ubou por  30 mi nut os  a  4°C.  A 

c ompe t i ç ã o c ome ç ou qua ndo f or a m a di c i ona dos  50 

µL/ or i f í c i o do a nt i c or po monoc l ona l  ( AC1)  di l uí do e m 

t a mpã o PBS a di c i ona do de  Na N3 0, 253 mM e  0, 1 mL L- 1 de  

Tr i t on 100x.  As  pl a c a s  f or a m i nc uba da s  a  4°C,  por  2 

hor a s .  Pa r a  a  r e ve l a ç ã o,  a pós  l a va ge m da s  pl a c a s  c om 

“ Twe e n 20”  a  0, 05%,  de pos i t ou- s e  100 µL/ or i f í c i o do 

a nt i c or po AC2 ( l i ga do à  pe r oxi da s e )  di l uí do e m t a mpã o 

t r i s - HCl ,  pH 8, 0,  a c r e s c i do de  0, 2 mL L - 1 de  Tr i t on 

100x.  As  pl a c a s  f or a m i nc uba da s  por  1 hor a ,  a  40°C.  

Após  l a va da s  c om “ Twe e n 20”  a  0, 05%,  f or a m de pos i t ados  

100 µL/ or i f í c i o de  ABTS di s s ol vi do ( 0, 5 mg mL- 1)  e m 

t a mpã o pe r bor a t o,  pH 4, 4,  e  a s  pl a c a s  i nc uba da s  por 

ma i s  1 hor a ,  a  40°C,  a nt e s  da s  l e i t ur a s  da s  de ns i da de s  

ót i c a s  a  405 nm. 

 

Análise de nutrientes na seiva do xilema 
Os  t e or e s  de  Ca+2,  Mg+2 e  K+ f or a m a na l i s a dos  por 

a bs or ç ã o a t ômi c a  e  e s pe c t r of ot ome t r i a  de  c ha ma .  As 

c onc e nt r a ç õe s  de  NO3- ,  PO4- 3,  NH4+ e  SO4- 2 f or a m 



de t e r mi na da s  e s pe c t r of ot ome t r i c a me nt e ,  c onf or me 

Ca t a l do et al .  ( 1975) ,  Li nde ma n ( 1958) , Ma c c ul ough 

( 1967)  e  Ma l a vol t a  et al .  ( 1989) ,  r es pec t i vament e . 

 

Atividade da redutase do nitrato 

A atividade da enzima redutase do nitrato seguiu a metodologia descrita 

por Cairo et al. (1991). Nas plantas submetidas ao estresse rápido, a coleta de 

material foi realizada 3 horas após a adição de 7% de PEG 6000 à solução de 

cultivo. Nas plantas submetidas ao estresse lento, a coleta foi realizada 24 horas 

após a adição de 3% de PEG 6000 à solução de cultivo. Nessas ocasiões, os 

estresses haviam promovido reduções na taxa transpiratória.  

Após a coleta, as plantas foram separadas em raízes e folhas (lâminas 

foliares da 5° folha), cujas partes foram subdivididas em fragmentos de 

aproximadamente 3 mm; 500 mg desse material foi colocado em recipientes 

contendo 5 mL de um meio de incubação, constituído de KNO3 100 mM, n-

propanol 5% e tampão fosfato de potássio 0,1M, pH 7,5. Esse conjunto, após ser 

submetido à infiltração à vácuo durante 2 minutos por duas vezes, foi colocado 

em banho-maria a 30°C, no escuro. A atividade da enzima foi medida durante 0,5 

hora, retirando-se do meio de incubação alíquotas de 0,5 mL, aos 10 e 40 

minutos de reação. Cada alíquota foi adicionada a um meio contendo 1 mL de 

sulfanilamida 1% em HCl 1,5 N, 1 mL de n-2-naftil-etileno diamino di-HCl 

0,02% e água destilada para um volume final de 4 mL. As leituras 

espectrofotométricas foram feitas a 540 nm e os resultados expressos em µmoles 

de NO2
- g-1 de massa fresca h-1. 

 

Análise estatística 

O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado. 

Todos os tratamentos compunham de pelo menos quatro repetições, exceto para a 

determinação de ABA, na qual foram utilizadas amostras compostas, resultantes 

de quatro repetições. Os dados foram submetidos à análise de variância, pelo 

teste F, a nível de 5% de probabilidade, sendo calculada a diferença mínima 

significativa pelo teste de Tukey. 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

Efeito do estresse hídrico sobre E, ΨΨf  e pH da seiva xilemática 

A t a xa  t r ans pi r a t ór i a  ( E)  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s 

a o e s t r e s s e  hí dr i c o r á pi do di mi nui u dua s  hor a s  a pós a  

a di ç ã o de  7% de  PEG 6000 à  s ol uç ã o nut r i t i va  ( Fi gura 

1A) ,  ma nt e ndo- s e  ma i s  ou me nos  c ons t a nt e  a t é  o f i na l 

do e xpe r i me nt o ( 5 hor a s  a pós  o i ní c i o da  i nduç ã o do 

e s t r es s e ) .  Ne s s a  oc a s i ã o,  o pot e nc i a l  hí dr i c o f ol i a r 

( Ψ f )  nã o ha vi a  s of r i do a l t e r a ç ã o s i gni f i c a t i va  ( Fi gur a 

1C) ,  ma s  o pH da  s e i va  xi l e má t i c a  ha vi a  a ume nt a do em 

0, 6 uni da de s  ( Fi gur a  1C) .  Tr ê s  hor a s  a pós  a  a di ç ã o de  

PEG 6000 à  s ol uç ã o,  o Ψf  f oi  r e duz i do de –0, 15 MPa 

( pl a nt a s  c ont r ol e )  pa r a –0, 48 MPa  ( pl a nt a s  t r a t a da s 

c om PEG 6000) ,  ma nt e ndo- s e  e s t a t i s t i c a me nt e  c ons t a nt e 

a t é  o f i na l  do e xpe r i me nt o.  O pH da  s e i va  xi l e má t i ca 

a ume nt ou gr a da t i va me nt e  a t é  t r ê s  hor a s  a pós  a  a di ç ão 

de  PEG à  s ol uç ã o,  t e ndo a l c a nç a do 0, 7 uni da de s  

s upe r i or  a o c ont r ol e ,  di mi nui ndo de  va l or  a pós  e s s e 

t e mpo ( Fi gur a  1C) . 

Na s  pl a nt a s  c uj a  a di ç ã o de  PEG 6000 à  s ol uç ã o f oi  

gr ada t i va  e  c r es cent e  ( es t r es s e  l ent o) , E r eduz i u 



( Fi gur a  2A) ,  s e m qua l que r  r e duç ã o no Ψf  ( Fi gur a  2B) , 

24 hor a s  a pós  a  a di ç ã o de  1% de  PEG 6000 à  s ol uç ã o de  

c ul t i vo ( di a  2 no gr á f i c o) .  Ne s s a s  pl a nt a s ,  o Ψf  

di f e r i u e s t a t i s t i c a me nt e  do c ont r ol e  24 hor a s  a pós  a 

a di ç ã o de  7% de  PEG à  s ol uç ã o ( di a  4 no gr á f i c o) , 

qua ndo o Ψs da  me s ma  e r a  de  –0, 83 MPa .  Ao c ont r á r i o do 

que  oc or r e u na s  pl ant as  s ubme t i das  ao es t r es s e  r ápi do, 

o pH da  s e i va  xi l e má t i c a  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o 

e s t r e s s e  l e nt o nã o f oi  a l t e r a do a pós  o t r a t a me nt o com 

PEG 6000 ( Fi gur a  2C) . 

Dur a nt e  o t e mpo de  i mpos i ç ã o dos  e s t r e s s e s  r á pi do 

( 5 hor a s )  e  l e nt o ( 5 di a s )  nã o f or a m obs e r va da s  

a l t e r a ç õe s  s i gni f i c a t i va s  no Ψs da  s e i va  do xi l e ma . 

Cons i de r a ndo pl a nt a s  c ont r ol e  e  t r a t a da s ,  a  mé di a  do 

Ψs da  s e i va  do xi l e ma  va r i ou e nt r e  –0, 079 e  –0, 081 MPa  

( Ta be l a  1) . 
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Figura 1. Transpiração (A), potencial hídrico foliar (B) e pH (C) da seiva 

xilemática de plantas de tomate, com 43 dias de idade, 

submetidas a estresse hídrico rápido, induzido pela aplicação de 

7% de PEG 6000 à solução nutritiva. 
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Figura 2. Transpiração (A), potencial hídrico foliar (B) e pH da seiva xilemática 

(C) de plantas de tomate, com idade entre 41-45 dias, submetidas a 

estresse hídrico lento, induzido pela adição gradativa, diária e crescente 

de PEG 6000 à solução nutritiva. Os números entre parênteses indicam o 

Ψs (MPa) da solução. 

 



Ta be l a  1.  Va l or e s  mé di os  de Ψs da  s e i va  do xi l e ma 
( MPa ) ,  a va l i a do no f i na l  de  c a da  e xpe r i me nt o;  5 
hor a s  ( na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e 
r á pi do)  e  5 di a s  ( na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a 
e s t r e s s e  l e nt o)  a pós  a  a di ç ã o de  PEG 6000 à 
s ol uç ã o de  c ul t i vo. 

 

 Ψ s (MPa) 

 Estresse lento Estresse rápido 

Seiva das plantas controle -0.079 -0.083 

Seiva das plantas estressadas -0.081 -0.080 

 

 

Efeito do estresse hídrico sobre a concentração de ABA foliar, da seiva 

xilemática e da raiz 

 A c onc e nt r a ç ã o de  ABA na s  f ol ha s  da s  pl a nt a s 

s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do mos t r ou uma  l i ge i r a 

r e duç ã o à  me di da  que  o e s t r e s s e  pr ogr e di u ( Fi gur a  3A) .  

Es s e  r e s ul t a do c ont r a r i a  a  ma i or  pa r t e  dos  obs e r va dos 

e m out r os  t r a ba l hos  que  mos t r a m que  a  c onc e nt r a ç ã o de  

ABA t e nde  a  a ume nt a r  e m f ol ha s  de  pl a nt a s  s ubme t i das  a  

e s t r e s s e s  c omo dé f i c e  hí dr i c o ( Wi l ki ns on e  Da vi e s . , 

1997) ,  s a l i ni da de  ( Wol f  et al . ,  1990) ,  a noxi a  ( El s e  et 

al . ,  1996) .  Em c ondi ç ã o de  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a  t a nt o a  

r e duç ã o no me t a bol i s mo f ol i a r  de  ABA ( Wi l ki ns on e 

Da vi e s . ,  1997)  qua nt o a  r e duç ã o no s e u t r a ns por t e  vi a  

f l oe ma  ( Wol f et al . ,  1990;  El s e et al . ,  1996)  s ã o 

r e duz i dos .  Por  out r o l a do,  Wol f et al .  ( 1990) 

obs e r va r a m um a ume nt o na  de gr a da ç ã o de  ABA e m f ol has 

de  Lupinus albus  s ubme t i do a  e s t r e s s e  s a l i no.  Um 

e s t í mul o na  de gr a da ç ã o de  ABA por  e s t r e s s e s  f oi 

obs e r vado t ambé m e m a l guns  t r a ba l hos  c i t a dos  pe l os 

úl t i mos  a ut or e s . 

A c onc e nt r a ç ã o de  ABA de t e r mi na da  na  s e i va  do 

xi l e ma  e  na s  r a í z e s  da s  me s ma s  pl a nt a s  a ume nt ou 

gr a da t i va me nt e  c om o t e mpo de  e s t r e s s e .  Uma  hor a  a pós  



a  a di ç ã o de  PEG 6000 à  s ol uç ã o de  c ul t i vo,  a 

concentr a ç ã o de  ABA na  s e i va  do xi l e ma  da s  pl a nt a s 

t r a t a da s  dupl i c ou de  va l or ,  e m r e l a ç ã o à s  pl a nt a s 

c ont r ol e  ( Fi gur a  3B) ,  e nqua nt o que  na s  r a í z e s  o 

a ume nt o f oi  de  30% ( Fi gur a  3C) .  Dua s  hor a s  a pós  a 

a di ç ã o de  PEG à  s ol uç ã o,  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na 

s e i va  do xi l e ma  da s  pl a nt a s  t r a t a da s  j á  e r a  qua t r o 

ve z e s  ma i or  que  na  s e i va  da s  pl a nt a s  c ont r ol e , 

e nqua nt o que  na s  r a í z e s  o a ume nt o e r a  de  dua s  ve z e s.  

No f i na l  do e xpe r i me nt o,  c i nc o hor a s  a pós  a  a di ç ã o de  

PEG à  s ol uç ã o,  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  da s 

pl a nt a s  t r a t a das  e r a  24 ve z e s  ma i or  que  na  s e i va  da s 

pl a nt a s  c ont r ol e ,  e nqua nt o que  na s  r a í z e s  e s s e  a ument o 

e r a  de  a pe na s  5 ve z e s ,  s ubi ndo de  29, 86 pa r a  704, 93 

pmol  mL- 1,  na  s e i va ,  e  de  23, 49 pa r a  121, 53 pmol  g mf-

1,  na s  r a í z e s . 
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Fi gur a  3.  Conc e nt r a ç ã o de  ABA e m f ol has  ( A) ,  s e i va  do 
xi l ema  ( B)  e  em r a í zes  ( C)  de  pl ant as  de 
t oma t e ,  c om 43 di a s  de  i da de ,  s ubme t i da s  a 
es t r es s e  hí dr i co r ápi do,  i nduz i do pe l a 
apl i cação de  7% de  PEG 6000 à  s ol ução 
nut r i t i va .  

 
 
Na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  l e nt o,  24 

hor a s  a pós  a  a di ç ã o de  1% de  PEG à  s ol uç ã o de  c ul t i vo 

( di a  2 no gr á f i c o) ,  a  c onc e nt r a ç ã o de  ΑΒΑ na  s e i va  do 



xi l e ma  da s  pl a nt a s  e s t r e s s a da s  e r a  s e t e  ve z e s  ma i or 

que  na  s e i va  da s  pl a nt a s  c ont r ol e  ( Fi gur a  4) .  No f ina l  

do e xpe r i me nt o,  24 hor a s  a pós  a  a di ç ã o de  7% de  PEG à  

s ol uç ã o,  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  xi l e má t i c a  da s  

pl a nt a s  t r a t a da s  ha vi a  aume nt a do 59 ve z e s ;  s ubi u de 

2, 39 pmol  mL- 1 pa r a  142 pmol  mL- 1.  Ne s s a  oc a s i ã o,  E 

na s  pl a nt a s  t r a t a da s  ha vi a  r e duz i do e m 53%,  de  3, 9 

mmol  m- 2 s - 1 pa r a  1, 83 mmol  m- 2 s- 1 ( Fi gur a  2A) .  A 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA nã o f oi  de t e r mi na da  na s  f ol ha s  e 

r a í z e s  da s  pl a nt a s  subme t i da s  a o e s t r e s s e  l e nt o.   
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Figura 4. Concentração de ABA na seiva xilemática de plantas de tomate, 

com idade entre 41-45 dias, submetidas a estresse hídrico lento 

induzido pela adição gradativa, diária e crescente de PEG 6000 

à solução nutritiva. Os números entre parênteses indicam o Ψs 

(MPa) da solução. 

 

 

Os  r e s ul t a dos  c onf i r ma m a  hi pót e s e  j á  c onhe c i da 

de  que  r a í z e s  de  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  dé f i c e  hí dr i co 

pr oduz e m um s i na l  quí mi c o,  que  é  t r a ns por t a do pa r a  a s  

f ol ha s ,  vi a  f l uxo t r a ns pi r a t ór i o,  pr omove ndo o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o ( mos t r a do no pr e s e nt e 



e xpe r i me nt o pe l a  r e duç ã o na s  t a xa s  t r a ns pi r a t ór i a s ) 

me s mo que  nã o oc or r a  qua l que r  a l t e r a ç ã o no Ψf .  Embor a  

ha j a  e vi dê nc i a s  de  que  out r os  c ompone nt e s  da  s e i va 

pos s a m i nf l ue nc i a r  o c ompor t a me nt o e s t omá t i c o,  o ABA 

e xe r c e  a  ma i or  i nf l uê nc i a  ( Zha ng e  Da vi e s ,  1989) .  O 

de c r é s c i mo na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  t e m s i do 

r e l a c i ona do a o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o a popl á s t i c a  de 

ABA ( Zha ng e  Da vi e s ,  1989;  Zha ng e  Da vi e s ,  1990) .   

Ta nt o na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do 

( Fi gur a s  3B)  c omo na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e 

l e nt o ( Fi gur a  4) ,  houve  um s i gni f i c a nt e  a ume nt o na 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  do xi l e ma ,  a nt e s  me s mo de  

oc or r e r  uma  r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ( Fi gur a s 1A 

e  2A) ,  qua ndo o Ψf  a i nda  nã o ha vi a  s i do a l t er a do 

( Fi gur a s  1B e  2B) .  Ra í z e s  de s i dr a t a da s  s i nt e t i z a m ABA 

ma i s  r a pi da me nt e  que  t e c i dos  t úr gi dos  ( Zha ng e  Da vie s ,  

1989) ,  o que  r e s ul t a  no a ume nt o de  s ua  c onc e nt r a ç ã o na  

s e i va  do xi l e ma  ( Zha ng e  Da vi e s ,  1990) .  O a ume nt o na 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA f oi  ma i or  ( 59 ve z e s )  na  s e i va  da s  

pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  l e nt o,  do que  na s 

pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do ( 24 ve z e s ) , 

pr ova ve l me nt e  por que  no pr i me i r o c a s o o ma i or  t e mpo de  

dur a ç ã o do e s t r e s s e  pe r mi t i u que  uma  ma i or  qua nt i dade 

de  ABA f os s e  s i nt e t i z a da  na s  r a í z e s .  Na  s e i va  do 

xi l e ma ,  o ABA,  vi a  f l uxo t r a ns pi r a t ór i o,  é 

t r a ns por t a do pa r a  a s  f ol ha s ,  a c umul a ndo no a popl a s to 

c i r c unda nt e  à s  c é l ul a s- gua r da ,  onde  pr omove  o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o,  a l é m de  i nf l ue nc i a r  out r os 

pr oc e s s os  me t a ból i c os  na  pa r t e  a é r e a ,  c omo ga nho de 

c a r bono,  i ni c i a ç ã o e  e xpa ns ã o f ol i a r e s  ( Sa l a h e 

Ta r di e u,  1997;  Ba c on et al . ,  1998) .   

Embor a  ha j a  uma  boa  c or r e l a ç ã o e nt r e  o de c l í ni o 

na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  e  a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  

ABA na  s e i va  do xi l e ma ,  a l guns  t r a ba l hos  ( Sc hur r et 

al . ,  1992;  Cor r e i a  e  Pe r e i r a ,  1995)  mos t r a m que  a 



c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  nã o e xpl i c a  t ot a l me nt e o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o e m r e s pos t a  à  s e c a ,  e  que , 

pr i nc i pa l me nt e  e m c ondi ç õe s  de  c a mpo e s s a  r e l a ç ã o pode  

nã o oc or r e r .  Pa r a  t a i s  c ont r ové r s i a s  s ã o di s c ut i da s 

a l guma s  pr opos i ç õe s .  As  obs e r va ç õe s  de  que ,  e m pl a nt a s 

i ndi vi dua i s ,  o de c r é s c i mo na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a 

oc or r e  l i ne a r me nt e  c om o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de 

ABA no xi l e ma  s uge r e m uma  va r i a ç ã o na  s e ns i bi l i da de 

e s t omá t i c a  pa r a  o ABA do xi l e ma  e nt r e  pl a nt a s  de uma 

me s ma  e s pé c i e s  ( Sc hur r et al . ,  1992) .  Out r a 

pos s i bi l i da de  e nvol ve  a s  a l t e r a ç õe s  que  oc or r e m na 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA no pe r c ur s o a t é  o a popl a s t o 

c i r c unda nt e  à s  c é l ul a s- gua r da ,  s e j a  de vi do a  muda nç a s 

na  s ua  di s t r i bui ç ã o,  na  s ua  de gr a da ç ã o e / ou c onj ugaç ã o 

( Wi l ki ns on e  Da vi e s ,  1997;  Ha ns e n e  Dör f f l i ng,  1999) .  

A s e i va  do xi l e ma  c ont é m uma  qua nt i da de  c ons i de r á vel  

de  ABA c onj uga do,  e  e s t a  a ume nt a  c om o e s t r e s s e 

( Ha ns e n e  Dör f f l i ng,  1999) .  Se  o ABA c onj uga do l i ber a  

ABA no a popl a s t o da s  c é l ul a s- gua r da ,  i s t o pode 

c ons t i t ui r  um me c a ni s mo a di c i ona l  que  pode 

pot e nc i a l me nt e  a ume nt a r  s ua  c onc e nt r a ç ã o ne s s e 

c ompa r t i me nt o ( Ha r t ung et al . ,  1998) .  Se r i a 

i nt e r e s s a nt e  ve r i f i c a r  s e  o e s t r e s s e  i mpos t o pr omove 

a l t e r a ç ã o no ní ve l  de  ABA c onj uga do na  s e i va  do xi le ma  

de  pl a nt a s  de t oma t e . 

Uma  f or ma  pe l a  qua l  o e s t r e s s e  hí dr i c o pode  muda r  

a s  c onc e nt r a ç õe s  de  ABA no a popl a s t o é  a t r a vé s  de 

a l t e r a ç õe s  no pH de s s e  c ompa r t i me nt o.  O pH da  s e i va 

xi l e má t i c a  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do,  

a va l i a do l ogo a pós  a s  a ná l i s e s  da s  t a xa s 

t r a ns pi r a t ór i a s ,  a ume nt ou e m 0, 7 uni da de s  na  s e i va  da s  

pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do,  dua s  hor a s  após  

a  a di ç ã o de  7% de  PEG à  s ol uç ã o nut r i t i va  ( Fi gur a  1C) .  

I s s o pode  e xpl i c a r  o f a t o de  que ,  ne s s a  oc a s i ã o,  a 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA da  s e i va  do xi l e ma  ti nha  a ume nt a do 

qua t r o ve z e s  na s  pl a nt a s  t r a t a da s  c om PEG,  e m r e l a çã o 



a o c ont r ol e ,  e nqua nt o que  na s  r a í z e s  o a ume nt o e r a  de  

a pe na s  2 ve z e s  ( Fi gur a s  3B e  3C) .   

Aume nt o no pH da  s e i va  do xi l e ma  de  6, 3 pa r a  7, 2 

f oi  obs e r va do e m Phaseolus vulgaris ,  por  Ha r t ung e  

Ra di n ( 1989) ,  de  6, 1 pa r a  6, 7 e m Commelina communis ,  

por  Wi l ki ns on e  Da vi e s  ( 1997) ,  de  5, 5 pa r a  7, 5 e m 

Lycopersicon esculentum   por  Wi l ki ns on et al .  ( 1998)  e  

de  6, 0 pa r a  7, 0 e m c e va da ,  por  Ba c on et al .  ( 1998) ,  em 

t odos  os  c a s os  a s  pl a nt a s  f or a m s ubme t i das  à 

de f i c i ê nc i a  hí dr i c a  i nduz i da  pe l a  s us pe ns ã o da 

i r r i ga ç ã o.   

Te m s i do pr opos t o que  o a ume nt o no pH 

a popl á s t i c o,  me di a ndo a l t e r a ç õe s  na  di s t r i bui ç ã o de 

ABA,  pode  f unc i ona r  c omo um s i na l  quí mi c o pa r a  a s 

f ol ha s ,  i ndi c a ndo a  r e duç ã o na  di s poni bi l i da de  de  água 

no s ol o,  ( Wi l ki ns on e  Da vi e s ,  1997;  Wi l ki ns on et al . ,  

1998) .  Es s a  pr opos i ç ã o c onf i r ma  a s  obs e r va ç õe s  de  que 

os  e s t ôma t os  pode m f e c ha r ,  e m r e s pos t a  a o dé f i c e 

hí dr i c o,  a nt e s  do a ume nt o na  s í nt e s e  de  ABA na  r a i z ou 

pa r t e  a é r e a  ( Thomps on et al . ,  1997) .  Es s a hi pót e s e  é 

ba s e a da  no f a t o de  s e r  o ABA um á c i do f r a c o e  s e u 

a c úmul o oc or r e r  e m c ompa r t i me nt os  ma i s  a l c a l i nos .  Em 

pH a popl á s t i c o ma i s  a l c a l i no,  t a nt o a  c a pa c i da de  das 

c é l ul a s  do me s of i l o qua nt o da  e pi de r me  pa r a 

s e qüe s t r a r e m ABA s ã o r e duz i da s  ( Wi l ki ns on e  Da vi e s ,  

1997) ,  pe r mi t i ndo que  uma  ma i or  qua nt i da de  de  ABA se j a  

ma nt i do no a popl a s t o.  Os  úl t i mos  a ut or e s  obs e r va r a m e m 

c é l ul a s  e pi dé r mi c a s  de Commelina  que ,  e m pH e xt e r no 

6, 0 ( o qua l  r e pr e s e nt a  o pH a popl á s t i c o de  uma  pl a nt a  

nã o e s t r e s s a da ) ,  a  a bs or ç ã o di f usi va  de  ABA e  a 

me di a da  por  c a r r e a dor e s  a j uda m a  ma nt e r  a  ba i xa 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA a popl á s t i c a ,  e m c ondi ç õe s  nã o 

e s t r e s s a nt e s .  Qua ndo o pH e xt e r no f oi  a ume nt a do pa ra 

7, 0 ( o qua l  c or r e s ponde  a o pH do a popl a s t o de  uma 

pl a nt a  e s t r e s s a da ) ,  t a nt o o pr oc e s s o di fus i vo de 



a bs or ç ã o c omo o me di a do por  c a r r e a dor e s  f or a m 

pe r di dos ,  pr ova ve l me nt e ,  por  s e r  e s s e  um pH f or a  da 

f a i xa  de  a t i vi da de  pa r a  t a i s  pr oc e s s os .  Al é m di s s o, o 

pH ma i s  a l c a l i no da  s e i va  pa r e c e  a ume nt a r  a 

r e s pons i vi da de  e s t omá t i c a  pa r a  o ABA do xi l e ma 

( Cor r e i a  e  Pe r e i r a . ,  1995)  e  t a nt o o s e u t r a ns por t e 

vi a  f l oe ma  c omo s ua  t a xa  me t a ból i c a  f ol i a r  s ã o 

r e duz i dos  ( Zha ng et al . ,  1997;  Wi l ki ns on et  al . ,  1998)  

e m pl a nt a s  s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a .  A 

s oma t ór i a  de  t odos  e s s e s  f a t or e s  pe r mi t e  que  uma  mai or  

quant i da de  de  ABA a l c a nc e  e  s e  ma nt e nha  no a popl a s t o 

das  cé l ul as- gua r da .  Cont udo,  e m c e nt e i o ( Da e t e r  e 

Ha r t ung,  1993) ,  a  a bs or ç ã o de  ABA me di a da  por 

c a r r e a dor e s  oc or r e  a pe na s  e m pH a popl á s t i c o 

cor r es pondent e  ao de  pl ant as  es t r es s adas  ( 7, 25) . 

Se gundo os  a ut or e s,  i s s o pode  f unc i ona r  pa r a  e vi t a r  o 

e xc e s s o de  ABA no a popl a s t o de  pl a nt a s  e s t r e s s a da s  e 

e vi t a r  o f e c ha me nt o e s t omá t i c o a  l ongo pr a z o.  É 

pos s í ve l  que  e m di f e r e nt e s  e s pé c i e s ,  ou me s mo de nt ro 

de  uma  me s ma  e s pé c i e ,  a  r e gul a ç ã o da  a t i vi da de  de s sa s  

pr ot e í na s  c ar r e a dor a s  de  ABA mude  de  a c or do c omo o 

e s t á gi o de  de s e nvol vi me nt o e / ou é poc a  do a no e / ou hor a  

do di a .  

A ma i or  s ens i bi l i dade  es t omá t i ca  pa r a  o ABA em pH 

a popl á s t i c o ma i s  a l c a l i no pode  e xpl i c a r  o f a t o de  que  

na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do a  r e duç ão da 

t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  t e nha  oc or r i do me s mo qua ndo a 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA f ol i a r  f oi  r e duz i da  ( Fi gur a  3A).  

Embor a  a  c onc e nt r a ç ã o t ot a l  de  ABA na  f ol ha  t e nha 

r e duz i do,  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA a popl á s t i c a  pode  t er  

a ume nt a do e m f unç ã o do ma i or  a c úmul o de  ABA ne s s e  

c ompa r t i me nt o,  r e s ul t a nt e  do pH ma i s  a l c a l i no.  Al é m 

di s s o,  a  i nt e r a ç ã o e nt r e  ABA e  out r os  hor môni os ,  c omo 

c i t oc i ni na  e  a uxi na ,  nã o pode  s e r  de s c a r t a da 

( Sha s hi dha r  et al . ,  1996) .  O ba l anço ent r e  AI A/ ABA 

pode  modul a r  o gr a u de  a be r t ur a  e s t omá t i c a  ( I r vi ng et 



al . ,  1992) .  É pos s í ve l  que  o ba l a nç o obt i do qua ndo a s 

pl a nt a s  f or a m s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  t e nha  f a vor e c ido 

o ABA,  e m r e l a ç ã o a o out r os  hor môni os ,  ha ve ndo,  a s si m,  

uma  r e duç ã o na  a be r t ur a  e s t omá t i c a . 

No e xpe r i me nt o e m que  a s  pl a nt a s  f or a m s ubme t i da s  

ao e s t r e s s e  l e nt o,  nã o f oi  obs e r va da  a l t e r a ç ã o no pH 

da  s e i va  xi l e má t i c a ,  me s mo a pós  t e r  oc or r i do r e duç ão 

na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  e  no Ψf  ( Fi gur a  2C) .  Logo,  o 

a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  do xi l e ma 

de s s a s  pl a nt a s  de ve  t e r  s i do o r e s ul t a do do a ume nto na 

s í nt e s e  de  ABA na s  r a í z e s .  I s s o c onc or da  c om os 

r e s ul t a dos  de  Ba c on et al .  ( 1998)  e  J okha n et al .  

( 1999) ,  que  nã o obs e r va r a m qua l que r  a l t e r a ç ã o no pH da  

s e i va  do xi l e ma  e m pl a nt a s  s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a 

hí dr i c a  i nduz i da  pe l a  s us pe ns ã o da  i r r i ga ç ã o, e mbor a  

t e nha  s i do obs e r va do um a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA 

de s t e  c ompa r t i me nt o e  f e c ha me nt o e s t omá t i c o.  Por  out r o 

l a do,  Sc hur r  e  Sc hul z e  ( 1996)  e  Cor r e i a et al .  ( 1999)  

obs e r va r a m que ,  e m Ricinus communis  e Lupinus ,  

r e s pe c t i va me nt e ,  a  s e i va  do xi l e ma  t ornou- s e  ma i s 

á c i da  c om a  s e c a .  Cont udo,  obs e r va ç õe s  de  que  o pH da  

s e i va  do xi l e ma  pode  va r i a r  da  ba s e  do c a ul e  a t é  o 

á pi c e ,  t or na ndo- s e  ma i s  a l c a l i no à  me di da  que 

di s t a nc i a  da  ba s e ,  e  a  mobi l i z a ç ã o de  ABA e nt r e 

me s of i l o e  e pi de r me  de pe nde  ma i s  do gr a di e nt e de  pH 

ne s t e s  t e c i dos  do que  da  s e i va  ( Sc hi l l  et al . ,  1996) ,  

s uge r e m que  o pH a popl á s t i c o na s  f ol ha s  pode  s e r 

s ubs t a nc i a l me nt e  di f e r e nt e  do obs e r va do na  s e i va  do 

xi l e ma  c ol e t a da  no c a ul e ,  e  o pH de t e r mi na do no xi le ma  

do c a ul e  ( s e i va )  pode  nã o r e f l e t i r  o pH do xi l e ma  da s  

f ol ha s .  Al é m di s s o,  a  s e ns i bi l i da de  do pH da  s e i va 

xi l e má t i c a  à s  va r i a ç õe s  no t e or  de  á gua  no s ol o pode 

va r i a r  ( Ba c on et al . ,  1998) .  De s s a  f or ma ,  a  r a pi de z 

c om que  o pH a ume nt a  pode  va r i a r  c om a  e s pé c i e 

( Wi l ki ns on,  1999) ,  ou,  no c a s o do pr e se nt e  



e xpe r i me nt o,  c om o t i po do e s t r e s s e  ( l e nt o e  r á pi do) ,  

que  i nf l ue nc i ou s ua  i nt e ns i da de  e  dur a ç ã o.  Em a l guns 

c a s os ,  o pH pode  a f e t a r  a  a be r t ur a  e s t omá t i c a  a nt e s do 

a c úmul o de  ABA na  s e i va ,  e m out r os ,  pode  oc or r e r  o 

c ont r á r i o.  Ne s s e  s e nt i do,  o t i po de  e st r e s s e  t a mbé m 

pode  i nf l ue nc i a r  a s  r e s pos t a s .  No pr e s e nt e  e xpe r i ment o 

o e s t r e s s e  f oi  i mpos t o pe l a  a di ç ã o de  PEG 6000 à 

s ol uç ã o de  c ul t i vo,  e nqua nt o que  nos  de ma i s 

e xpe r i me nt os ,  pa r a  os  r e s ul t a dos  j á  c i t a dos ,  a 

i mpos i ç ã o do e s t r e s s e  s e  de u pe l a  s us pe ns ã o da r e ga .  

Es s a  f or ma  de  i nduç ã o do e s t r e s s e  pa r e c e  s i mul a r  mai s  

uma  c ondi ç ã o na t ur a l .  Na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o 

e s t r e s s e  r á pi do,  o t e mpo de  dur a ç ã o do e s t r e s s e  f oi de  

a pe na s  c i nc o hor a s  e  na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o 

e s t r e s s e  l e nt o,  de  c i nc o di a s .  As  pl a nt a s  r e s ponde r a m 

di f e r e nt e me nt e  no a j us t e  a os  doi s  e s t r e s s e s . 

O a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  r a i z  e  xi l e ma  

da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do ( Fi gur a  3B e  

3C)  oc or r e u be m a nt e s  do i ní c i o da  r e duç ã o na  t a xa 

t r a ns pi r a t ór i a  ( Fi gur a s  1A) . Sc hi l l  et al .  ( 1996)  

s uge r e m,  e  J okha n et al .  ( 1999)  ve r i f i c a r a m,  que  i s s o 

pode  s e r  c ons e qüê nc i a  da  pe r da  de  ABA no pe r c ur s o 

t r a ns pi r a t ór i o,  r e s ul t a nt e  da  di f us ã o l a t e r a l .  Como 

ne s s e s  t r a ba l hos  os  a ut or e s  nã o obs e r va r a m a l t e r a ç ão 

nos  ní ve i s  de  s ol ut os  e m ge r a l  no xi l e ma  da ba s e  do 

c a ul e  a t é  o a popl a s t o f ol i a r ,  o me c a ni s mo de  pe r da  de  

ABA f oi  a t r i buí do à  s ua  pe r me a bi l i da de  na  me mbr a na , 

r e l a c i ona da  à s  muda nç a s  no pH a popl á s t i c o.  No pr e s ent e  

t r a ba l ho,  o pH f oi  a na l i s a do e m s e i va  c ol e t a da  a c i ma 

da  pr i me i r a  f ol ha  de f i ni t i va  ( 5 c m a c i ma  do c ol o)  e  a  

t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  f oi  a va l i a da  na  qui nt a  f ol ha ,  onde  

o pH da  s e i va  c ol e t a da  do pe c í ol o f oi  ma i s  a l c a l i no 

( Ca pí t ul o 1) .  Pos s í ve i s  a l t e r a ç õe s  no pH da  s e i va  do 

xi l e ma  f ol i a r  pode m t e r  oc or r i do a nt e s  de  a l t e r a ç ões 

no pH do xi l e ma  da  ba s e do c a ul e  e  t e r  a l t e r a do a 

di s t r i bui ç ã o de  ABA no pe r c ur s o a t é  a  e pi de r me  da 



f ol ha .  I s t o pode  j us t i f i c a r  o i ní c i o da  r e duç ã o na 

t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  oc or r i do be m a nt e s  do a ume nt o na 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  r a i z  e  xi l e ma .   

Na s  pl a nt a s  c ont r ol e ,  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na s 

f ol ha s  f oi  14 ve z e s  ma i or  que  na s  r a í z e s  ( Fi gur a  3).  

Na  s e i va  do xi l e ma ,  a  c onc e nt r a ç ã o va r i ou de  2, 39 

( c ont r ol e  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  l e nt o – 

Fi gur a  4)  a  29, 86 pmol  mL- 1 ( cont r ol e  das  pl ant as 

s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  r á pi do – Fi gur a  3B) .  Uma 

va r i a ç ã o e nt r e  pl a nt a s  i ndi vi dua i s ,  de  3, 2–58, 2 pmol 

mL- 1,  f oi  obs e r va da  no xi l e ma  de  pl a nt a s  nã o 

e s t r e s s a da s  de  gi r a s s ol  e  a ume nt ou 40 ve z e s  qua ndo a s  

pl a nt a s  f or a m s ubme t i da s  a o dé f i c e  hí dr i c o ( Sc hur r et 

al . ,  1992) .  Os  e s t r e s s e s  r á pi do e  l e nt o f or a m 

c onduz i dos  e m é poc a s  di f e r e nt e s .  Logo,  e s s a  va r i a ç ão 

pode  e s t a r  r e l a c i ona da  à  é poc a  de  c ol e t a  da s  s e i va s.  O 

a ume nt o obs e r va do c om o e s t r e s s e ,  de  24 e  59 ve z e s 

e s t á  de nt r o da  f a i xa  de  a ume nt o obs e r va do pa r a  out ra s  

e s pé c i e s . 

Há  a l guma s  e vi dê nc i a s  ( Ha r t ung e  Ra di n,  1989)  e 

s uges t ões  ( Schur r  et al . ,  1992)  de  que  o a ume nt o no pH 

a popl á s t i c o de  pl a nt a s  s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a 

hí dr i c a  s e j a  a t r i buí do à  r e duç ã o na  a t i vi da de  da  H+-

ATPa s e  da  me mbr a na  pl a s má t i c a .  Ne s s e  s e nt i do, 

Pa t onni e r  et al .  ( 1999)  obs e r va r a m que  va na da t o,  um 

i ni bi dor  da  H+- ATPa s e  da  me mbr a na  pl a s má t i c a ,  i ni be  a 

a be r t ur a  e s t omá t i c a  e m Fraxinus excelsior .  Ao 

c ont r á r i o de  va na da t o,  f us i c oc i na ,  um a t i va dor  da  H+-

ATPa s e ,  pr omove  r e duç ã o no pH a popl á s t i c o ( Fr oma r d et 

al . ,  1995)  e  e s t i mul a  a  a be r t ur a e s t omá t i c a  e m 

Commelina communis  ( As s ma nn e  Sc hwa r t z ,  1992;  Eun e 

Le e ,  1997) .  Pa r a  a va l i a r  a  pa r t i c i pa ç ã o de s s a  e nz i ma 

na  a l t e r a ç ã o do pH a popl a s t o a s s oc i a da  a o movi me nt o 

e s t omá t i c o e m t oma t e i r o,  f ol ha s  de s t a c a da s  t i ve r a m 

s e us  pe c í ol os  i me r s os  e m s e i va  a r ti f i c i a l  de  Wi l ki ns on 



et al .  ( 1998)  c ont e ndo f us i c oc i na .  Dua s  c onc e nt r a ç õe s 

de  f us i c oc i na  f or a m t e s t a da s  ( 5 e  10µM) ,  s e ndo que 

a pe na s  10µM pr omove u a l t e r a ç ã o na  r e s pos t a  e s t omá t i c a 

( da dos  nã o a pr e s e nt a dos ) .  A a di ç ã o de  10µM de 

f us i c oc i na  à  s e i va  a r t i f i c i a l pr omove u um a ume nt o de 

a t é  30% na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a ,  e m r e l a ç ã o a o c ont rol e  

s e m f us i c oc i na ,  uma  hor a  a pós  a  i me r s ã o do pe c í ol o da s  

f ol ha s  na  s ol uç ã o ( Fi gur a  5) .  Al é m di s s o,  a  f us i c oci na  

i ni bi u a  r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  pr omovi da  por  

ABA ( Fi gur a  6).  Es s e s  r e s ul t a dos  i ndi c a m que ,  a s s i m 

c omo e m Vicia faba  ( Fr i c ke r  e  Wi l l me r ,  1990)  e 

Fraxinus excelsior  ( Pa t onni e r et al . ,  1999) ,  a  H+-

ATPa s e  é  um dos  c ompone nt e s  i mpor t a nt e s  nos  pr oc e s sos 

que  e nvol ve m a  a be r t ur a  e s t omá t i c a  e m t oma t e i r o. 

Fr oma r d et al .  ( 1995)  e nc ont r a r a m que  c é l ul a s 

a s s oc i a da s  a os  va s os  do xi l e ma ,  a s  qua i s  c ont ê m a l ta s  

c onc e nt r a ç õe s  de  H+- ATPa s e ,  s ã o c a pa z e s  de  c ont r ol a r  o 

pH da  s e i va  do xi l e ma . 

No e nt a nt o,  é  i mpor t a nt e  r e s s a l t a r  que  a pe s a r  da 

pos s i bi l i da de  da  f us i c oc i na  e s t i mul a r  a  a be r t ura  

e s t omá t i c a ,  vi a  a l t e r a ç ã o no pH a popl á s t i c o,  e l a 

pa r e c e  e xe r c e r  a ç ã o di r e t a  na  de s pol i me r i z a ç ã o dos 

f i l a me nt os  de  a c t i na  da s  c é l ul a s- gua r da  ( Eun e  Le e , 

2000) .  Os  f i l a me nt os  de  a c t i na  pa r e c e m modul a r  a 

e xt e ns ã o e  ve l oc i da de  do movi me nt o e s t omá t i c o.  A 

des pol i me r i z a ç ã o dos  f i l a me nt os  i nt e ns i f i c a  a s 

muda nç a s  na  a be r t ur a  e s t omá t i c a ,  e nqua nt o que  a 

pol i me r i z a ç ã o e s t a bi l i z a  a  a be r t ur a  ( Eun e  Le e ,  1997) .  

Cons i de r a ndo que  t a nt o o ABA c omo a  f us i c oc i na , 

pr omot or e s  do f e c ha me nt o e  a be r t ur a  e s t omá t i c os , 

r e s pe c t i va me nt e ,  pr omove m uma  de s pol i me r i z a ç ã o nos 

f i l a me nt os  de  a c t i na  na s  c é l ul a s- gua r da  ( Eun e  Le e , 

2000) ,  a o que  pa r e c e ,  e s s e s  f i l a me nt os  a pe na s  modula m 

a  e xt e ns ã o e  ve l oc i da de  do movi me nt o.  Se ndo a s s i m, 

es pe r a r- s e- i a  que  a  f us i c oc i na  a pe na s  a c e l e r a s s e  o 



movi me nt o e s t omá t i c o,  i nde pe nde nt e  da  di r e ç ã o,  i s t o é , 

e s t i mul a s s e  o e f e i t o pr omovi do pe l o ABA s obr e  a  t a xa 

t r a ns pi r a t ór i a .  No e nt a nt o,  a  f us i c oc i na  i ni bi u a 

r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  pr omovi da  pe l o ABA 

( Fi gur a  6) . 
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Figura 5. Efeito da fusicocina (10µM) sobre a taxa transpiratória (E) em 

folhas destacadas de tomateiro e imersas em seiva artificial de 
Wilkinson et al. (1998), pH 7,0.  
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Figura 6. Efeito da fusicocina (10µM) sobre a redução na taxa 
transpiratória (E) promovida por ABA (2,5µM), em folhas 
destacadas de tomateiro e imersas em seiva artificial de 
Wilkinson et al. (1998), pH 7,0.  



 

Um me c a ni s mo pr opos t o por  Ne t t i ng ( 2000)  a s s oc i a 

a  i ni bi ç ã o da  a t i vi da de  da  H+- ATPa s e  à  a be r t ur a  dos 

c a na i s  de  c á l c i o me c â ni c o- s ens í ve i s  da  membr ana 

pl a s má t i c a ,  que  sã o a t i va dos  de vi do à  a l t e r a ç ã o na 

t e ns ã o da  á gua  a popl á s t i c a ,  qua ndo a s  pl a nt a s  s ã o 

s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a .  O a ume nt o r e s ul t ant e  

na  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o c i t os s ól i c o pr ovoc a r i a  a 

f os f or i l a ç ã o da  H+- ATPa s e  i na t i va ndo- a .  A a t i vi da de  da 

H+- ATPa s e  é r e a l me nt e  i nf l ue nc i a da  pe l o s e u e s t a do de 

f os f or i l a ç ã o e  de pe nde nt e  de  c á l c i o ( Qi u e  Su,  1998) .  

Al é m di s s o,  t e m s i do pr opos t o que  o í on Ca+2 pode 

s ubs t i t ui r  o Mg+2,  do qua l  a  e nz i ma  é  de pe nde nt e 

( Ki nos hi t a  et al . ,  1995) .  O a ume nt o no pH c i t os s ól i c o,  

de vi do à  r e duç ã o na  a t i vi da de  da  e nz i ma ,  a pós  a ume nt o 

nos  ní ve i s  de  c á l c i o de s s e  c ompa r t i me nt o j á  f oi 

obs e r va do por  a l guns  a ut or e s  ( Qi u e  Su,  1998) . 

Pa r a  ve r i f i c a r  a  pa r t i c i pa ç ã o dos  c a na i s  de 

c á l c i o no f e c ha me nt o e s t omá t i c o i nduz i do por  ABA, 

f ol ha s  de s t a c a da s f or a m i me r s a s  e m s e i va  a r t i f i c i a l 

c ont e ndo doi s  i ni bi dor e s  de  c a na i s  de  c á l c i o,  c l or et o 

de  l a nt â ni o e  ve r me l ho de  r ut ê ni o.  Os  r e s ul t a dos 

mos t r a m que  a  a di ç ã o de  a mbos  à  s e i va  i nf l ue nc i ou da 

me s ma  f or ma  os  e f e i t os  do ABA s obr e  os  e s t ôma t os .  A 

pr e s e nç a  de  c lor e t o de  l a nt â ni o i ni bi u os  e f e i t os  do 

ABA s obr e  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ( Fi gur a  7) ,  e nqua nto 

que  a  i ni bi ç ã o pr omovi da  pe l o ve r me l ho de  r ut ê ni o foi  

pa r c i a l  ( Fi gur a  8) .   

A pr i me i r a  muda nç a  de t e c t a da  a pós  e xpos i ç ã o de 

cé l ul as- gua r da  a o ABA é  uma  de s pol a r i z a ç ã o da  me mbr a na  

pl a s má t i c a  e  a t i va ç ã o dos  c a na i s  de  c á l c i o ( Ha mi l t on 

et  al . ,  2000) .  O f e c ha me nt o e s t omá t i c o pr omovi do por 

ABA é  pr e c e di do por  um a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de 

c á l c i o c i t os s ól i c o l i vr e  na s  c é l ul a s- gua r da  ( Mc Ai ns h 

et al . ,  1990;  Cous s on e  Va va s s e ur , 1998) .  Es s e 

a ume nt o,  r e s ul t a nt e  do i nf l uxo de  c á l c i o e xt r a c e l ula r  



e  l i be r a ç ã o i nt r a c e l ul a r  de  c á l c i o,  e s t á  di r e t a me nte 

r e l a c i ona do c om a  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o e xt e r no,  e 

a mbos  c or r e l a c i ona dos  c om o gr a u de  f e c ha me nt o 

e s t omá t i c o ( Mc Ai ns h et al . ,  1995) .  Clor e t o de  l a nt â ni o 

é  um i ni bi dor  dos  c a na i s  de  c á l c i o da  me mbr a na 

pl a s má t i c a  que  s ã o s e ns í ve i s  a o ABA ( Ha mi l t on et al . ,  

2000) .  Sua  pr e s e nç a  i ni be  o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  

c á l c i o l i vr e  c i t os s ól i c o,  ne c e s s á r i o pa r a  o f e c ha ment o 

e s t omá t i c o pr omovi do por  ABA.  
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Fi gur a  7.  Ef e i t o do c l or e t o de  l a nt â ni o ( 10mM) 
s obr e  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ( E)  de  f ol ha s 
de s t a c a da s  de  t oma t e i r o e  i me r s a s  e m s e i va 
a r t i f i c i a l  de  Wi l ki ns on et al .  ( 1998) 
c ont e ndo 3, 0 mM de  c á l c i o e  2, 5 µmol a r  de  
ABA.  
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Fi gur a  8.  Ef e i t o do ve r me l ho de  r ut ê ni o ( 100 µM)  

s obr e  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  (E)  de  f ol ha s  
de s t a c a da s  de  t oma t e i r o e  i me r s a s  e m 
s e i va  a r t i f i c i a l  ( Wi l ki ns on et al . ,  1998)  
c ont e ndo 3, 0 mM de  c á l c i o e  2, 5 µmol a r  de  
ABA.  

 

 

I s s o pode  j us ti f i c a r  a  ma nut e nç ã o da  t a xa 

t r ans pi r a t ór i a  em f ol has  des t acadas  e  i me r s as  em 

s ol uç ã o c ont e ndo e s t e  c ompos t o,  me s mo na  pr e s e nç a  de 

2, 5µM de  ABA e  3, 0 mM de  c á l c i o.  Da  me s ma  f or ma , 

ve r me l ho de  r ut ê ni o,  um i ni bi dor  de  c a na i s  de  c á l c io 

i nt r a c e l ul a r e s  ( Kni ght  et al . ,  1997) ,  pode  t e r  i ni bi do 

o a ume nt o no c á l c i o l i vr e  c i t os s ól i c o,  l i be r a do da s 

or ga ne l a s ,  que  oc or r e r i a  nor ma l me nt e  c om a  pr e s e nç a de  

ABA na  s ol uç ã o,  i mpe di ndo ma i or e s  r e duç õe s  da  t a xa 

t r a ns pi r a t ór i a  ( Fi gur a  8) .  A me nor  i ni bi ç ã o da s 

r e duç õe s  na  t a xa  t ra ns pi r a t ór i a  pr omovi da  pe l o 

ve r me l ho de  r ut êni o,  em r e l ação ao c l or e t o de 

l a nt â ni o,  pode  s uge r i r  que ,  e m t oma t e i r o,  o a ume nt o na  

c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o c i t os s ól i c o l i vr e  que  pr e c e de  o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o pr omovi do por  ABA é  r e s ul t a nte ,  

pr i nc i pa l me nt e ,  do i nf l uxo de  cá l c i o ext r ace l ul a r . 

Vá r i os  e s t udos  r e a l i z a dos  pa r a  e xa mi na r  a  or i ge m do 

c á l c i o ne c e s s á r i o pa r a  o f e c ha me nt o e s t omá t i c o e m 



pr ot opl a s t os  i s ol a dos  de  c é l ul a s- gua r da  s ão r ea l i zados 

c om o us o de  bl oque a dor e s  de  c a na i s  de  c á l c i o que 

i ni bem o i nf l uxo e / ou l i be r a ç ã o de  c á l c i o pa r a  o 

c i t os s ol  ( Mc Ai ns h et al . ,  1995;  Kni ght  et al . ,  1997) . 

 

Efeito do estresse hídrico sobre a concentração de nutrientes da seiva 

xilemática 

A r e duz i da  di s poni bi l i da de  de  á gua  no s ol o é 

f r e que nt e me nt e  a c ompa nha da  por  uma  l i mi t aç ã o na 

di s poni bi l i da de  de  nut r i e nt e s .  Se ndo a s s i m,  pa r e c e 

r a z oá ve l  c ons i de r a r  que  pl a nt a s  c r e s c i da s  c om um 

s upr i me nt o de  nut r i e nt e s  a l t e r a do di f e r i s s e m t a mbé m e m 

s ua s  r e s pos t a s  pa r a  a  r e duz i da  di s poni bi l i da de  de 

á gua .  A c onc e nt r a ç ã o de  nut r i e nt e s  na s  s e i va do xi l e ma  

de  pl a nt a s  s ubme t i da s  à s  dua s  f or ma s  de  e s t r e s s e  é 

mos t r a da  na  Fi gur a  9.   

Como pode  s e r  obs e r va do,  t a nt o o e s t r e s s e  l e nt o 

( Fi gur a s  9A e  9B)  c omo o r á pi do ( Fi gur a s  9C e  9D) 

pr omove r a m um a ume nt o na  qua nt i da de  t ot a l  de 

nut r i e nt e s  na  s e i va .  K+ f oi  o cá t i on e  NO3-  o â ni on 

e nc ont r a do e m ma i or  c onc e nt r a ç ã o na  s e i va .  Na s  pl a nt a s  

s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  l e nt o,  e xc e t o Ca+2 e  SO4- 3,  a 

c onc e nt r a ç ã o dos  de ma i s  í ons  na  s e i va  a ume nt ou c om o 

de s e nvol vi me nt o do e s t r e s s e .  Ne s s a s  pl a nt a s ,  a 

c onc e nt r a ç ã o de  NH4+,  K+ e  NO3-  a ume nt ou de  1, 3 pa r a 

3, 12,  de  11, 7 pa r a  15 e  de  1, 12 pa r a  1, 68 mM, 

r e s pe c t i va me nt e .   
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Figura 9. Concentração de cátions (A-C) e ânions (B-D) na seiva 
xilemática de plantas de tomate submetidas a estresse hídrico 
lento (dias após a adição de PEG) e rápido (horas após a adição 
de PEG), induzidos pela adição de 7% de PEG 6000 à solução de 
cultivo. Nos gráficos superiores os números entre parênteses 
indicam a % de PEG na solução. 

 

 

Na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do, a 

c onc e nt r a ç ã o de  t odos  os  nut r i e nt e s  a na l i s a dos  na 

s e i va  a ume nt ou c om o t e mpo de  e s t r e s s e  ( Fi gur a  9C e 

9D) ,  e  e m ma i or  ma gni t ude  que  na  s e i va  da s  pl a nt a s 

s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  l e nt o.  Nos  doi s  c a s os ,  os 

ma i or e s  a ume nt os  f or a m obs e r va dos  nos  t e or e s  de  NH4+,  

NO3-  e  K+;  de  0, 7 pa r a  6, 1,  de  0, 7 pa r a  2, 0 e  de  5, 8 

pa r a  10 mM,  r e s pe c t i va me nt e .  Ao c ont r á r i o da s  pl a nta s 
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s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  l e nt o,  c uj a  c onc e nt r a ç ã o de 

c á l c i o na  s e i va  nã o f oi  a l t e r a da ,  na  s e i va  da s  pl a nt a s  

s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do a  c onc e nt r aç ã o de s s e  í on 

a ume nt ou de  1, 5 pa r a  2, 5 mM.   

Al t e r a ç õe s  na  c ompos i ç ã o de  í ons  mi ne r a i s  da 

s e i va  do xi l e ma  de  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  dé f i c e  hí dri c o 

f or a m obs e r va da s  e m vá r i a s  e s pé c i e s  (  Gol l a n et al . ,  

1992;  Sc hur r  e  Sc hul z e ,  1995;  1996,  Da nne l et al . ,  

1995;  Cor r e i a  et al . ,  1999) .  Em a l guma s  de l a s  t e m s i do 

obs e r va da  uma  c or r e l a ç ã o pos i t i va  e nt r e  a  c onc e nt r aç ã o 

de  NO3-  e  pH da  s e i va . Me nge l  et al .  ( 1994) ,  

t r a ba l ha ndo c om pl a nt a s  i nt a c t a s ,  e  Hof f ma nn e 

Kos e ga r t e n ( 1995) ,  t r a ba l ha ndo c om f ol ha s  de s t a c a das 

de  gi r a s sol ,  obs e r va r a m que  o a ume nt o no s upr i me nt o de  

NO3-  pr omove u um a ume nt o no pH do a popl a s t o f ol i a r . 

Es s e s  a ut or e s  obs e r va r a m que  c e r t os  mi c r o- s í t i os  no 

a popl a s t o,  pr i nc i pa l me nt e  a o r e dor  dos  e s t ôma t os , 

t or na m- s e  ma i s  a l c a l i nos  a pós  a  a di ç ã o de  NO3-  do que 

o a popl a s t o da  e pi de r me  c omo um t odo.  O a ume nt o no pH 

a popl á s t i c o i nduz i do por  a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de 

NO3-  pode  s e r  o r e s ul t a do de  uma  c ombi na ç ã o de 

pr oc e s s os .  O c o- t r a ns por t e  de  NO3- / H+ pa r a  o s i mpl a s t o 

di mi nui  c a r ga s  pos i t i va s  no a popl a s t o.  Al é m di s s o, a 

r e duç ã o de  NO3-  ge r a  um e xc e s s o de  OH- ,  que  pode  s e r 

e xc r e t a do pa r a  o a popl a s t o ( Da vi e s ,  1986) .  O a ume nto 

na  c onc e nt r a ç ã o de  NO3-  na  s e i va  cor r e l ac i ona- s e  

pos i t i va me nt e  c om a  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  e  s e u 

me t a bol i s mo pode  i nf l ue nc i a r  a  a bs or ç ã o de  ABA pe l a s  

c é l ul a s  do me s of i l o vi a  a l t e r a ç ã o no pH.  Ra di n et al .  

( 1982)  j á  ha vi a m r e por t a do que  um a l t o s upr i me nt o de 

NO3-  a ume nt a  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na s  f ol ha s .  No 

pr e s e nt e  e xpe r i me nt o,  a  c onc e nt r a ç ã o de  NO3-  a ume nt ou 

na  s e i va  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a os  dois  t i pos  de 

e s t r e s s e s  ( Fi gur a  9A e  9B) ,  ma s  o pH da  s e i va 



xi l e má t i c a  a ume nt ou a pe na s  na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a 

e s t r e s s e  r á pi do ( Fi gur a  1C) . 

Gol l a n et al .  ( 1992)  obs e r va r a m na  s e i va  do 

xi l e ma  de  pl a nt a s  de  gi r a s s ol  um de c r é s c i mo nos  t e or e s  

de  ni t r a t o,  f os f a t o e  c á l c i o à  me di da  que  o dé f i c e  de  

á gua  no s ol o pr ogr e di u.  Ne s s a  e s pé c i e ,  o a ume nt o de 

5, 8 pa r a  7, 1 no pH da  s e i va ,  i nduz i do pe l o e s t r e s s e,  

mos t r ou uma  f or t e  c or r e l a ç ã o ne ga t i va  c om a 

c onc e nt r a ç ã o de  ni t r a t o. Sc hur r  et al .  ( 1996)  e  El s e 

et al .  ( 1996)  obs e rva r a m que  r e duç õe s  na  c onc e nt r a ç ã o 

de  ni t r a t o na  s e i va  de  pl a nt a s  de  gi r a s s ol  s ubme t i da s  

à  de f i c i ênc i a  hí dr i ca  e  de  t oma t e ,  s ubme t i das  à 

a noxi a ,  e s t a va m a s s oc i a da s  a  um a ume nt o de  pH da 

s e i va .  A e xpl i c a ç ã o da da  por  Sc hur r et al .  ( 1992)  é 

que  a  r e duç ã o na  conc e nt r a ç ã o de  ni t r a t o ( â ni on)  pode 

t e r  a ume nt a do a  di f e r e nç a  de  f or ç a  i ôni c a  da  s e i va 

( St e wa r t ,  1983) ,  o que  l e va r i a  a  uma  pr oduç ã o e xt r a de  

e s pé c i e s  de  c a r ga s  ne ga t i va s ,  a ume nt a ndo o pH. Pa r a  

Gol l a n et al .  ( 1992) ,  o e xc e s s o de  c á t i ons  s obr e 

â ni ons  na  s e iva  do xi l e ma  da  e s pé c i e  e m que s t ã o f oi 

r e s pons á ve l  pe l o a ume nt o no pH da  s e i va .  Nos  doi s 

t i pos  de  e s t r e s s e  a pl i c a dos  no pr e s e nt e  e xpe r i me nt o o 

ma i or  a ume nt o oc or r i do na s  c onc e nt r a ç õe s  de  NH4+ e  K+ 

r e s ul t ou num ma i or  a ume nt o nos  t e or e s  de  c á t i ons 

t ot a i s  e , c ons e qüe nt e me nt e ,  um a ume nt o na  r e l a ç ã o 

c á t i ons / â ni ons  à  me di da  que  os  e s t r e s s e s  pr ogr e di r am.  

O a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  c á t i ons ,  e m r e l a ç ã o à  de  

â ni ons ,  na  s e i va  da s  pl a nt a s  t r a t a da s  c om PEG,  pode 

t e r  c ont r i buí do pa r a  a  a l c a l i ni z a ç ã o da  s e i va  do 

xi l e ma  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do.  Al é m 

de  pos s í ve i s  a l t e r a ç õe s  no pH da  s e i va ,  o que  l e va ri a  

a  uma  a l t e r a ç ã o na  di s t r i bui ç ã o de  ABA,  a  r e duç ã o no 

s upr i me nt o de  NO3-  pode  a l t e r a r  o c ompor t a me nt o 

e s t omá t i c o por  a ume nt a r  a  s e ns i bi l i da de  dos  e s t ôma tos 

pa r a  o ABA ( Gol l a n et al . ,  1992) .  No e nt a nt o,  nã o s e 



s a be  s e  a s  muda nç a s  i nduz i da s  por  NO3-  no pH da  s e i va  

s ã o a  ba s e  da s  a l t e r a ç õe s  na  a be r t ur a  e s t omá t i c a  ou na  

s ua  s e ns i bi l i da de  pa r a  o ABA. 

Ao c ont r á r i o do obs e r va do por Gol l a n et al .  

( 1992)  na  s e i va  do xi l e ma  de  pl a nt a s  de  gi r a s s ol 

s ubme t i da s  à  s e c a ,  o a ume nt o nos  ní ve i s  de  Ca+2 na 

s e i va  do xi l e ma  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e 

r á pi do no pr e s e nt e  e xpe r i me nt o c onc or da  c om os 

r e s ul t a dos  obs e r va do por  Rui z et al .  ( 1993)  e  Cor r e i a 

et  al .  ( 1999) .  No e nt a nt o,  o aument o obs e r vado na 

concent r ação de  Ca+2 por  Cor r e i a  et  al .  ( 1999) ,  de  0, 4 

mM ( pl a nt a s  c ont r ol e )  pa r a  1, 4 mM ( pl a nt a s 

e s t r e s s a da s ) ,  oc or r e u a pe na s  a o me i o di a ,  qua ndo houve  

o ma i or  de c l í ni o na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  e  a 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a o ABA f oi  ma i or .  Tem 

s i do s uge r i do que  e nqua nt o NO3-  t e m e f e i t os  i ndi r e t os 

s obr e  os  e s t ôma t os ,  por  i nf l ue nc i a r  o ba l a nç o de 

pr ót ons  ( Ra ve n e  Smi t h,  1976) ,  Ca+2 pa r e c e  e s t á 

e nvol vi do di r e t a me nt e  no f e c ha me nt o e s t omá t i c o ( Sc hur r  

e  Gol l an,  1990) .  De  f a t o,  o s upr i me nt o de  Ca+2 a ume nt a  

a  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a  ABA,  t a nt o e m 

e pi de r me s  i s ol a da s  ( De  Si l va et al . ,  1985)  c omo e m 

f ol has  ( Ri dol f et al . ,  1994)  e  pl a nt a s  i nt a c t a s 

( Sc hur r  et al . ,  1992) .  A c onc e nt r a ç ã o a popl á s t i c a  de 

Ca+2 t or na- s e  i mpor t a nt e  a o c ons i de r a r  que  o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o pr omovi do por  ABA é  pr e c e di do 

por  um a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  Ca+2 l i vr e  no 

c i t os s ol  da s  c é l ul a s- gua r da  ( Mc Ai ns h et al . ,  1990)  e 

e s t e  e s t á  di r e t a me nt e  r e l a c i ona do c om a  c onc e nt r a ç ão 

de  Ca+2  e xt e r no ( Mc Ai ns h et al . ,  1995) .   

As  t r oc a s  de  pH da  s e i va  r e s ul t a nt e s  de  dé f i c e 

hí dr i c o t ê m s i do a t r i buí da s  t a mbé m à s  va r i a ç õe s  na 

r e duç ã o do NO3-  ( Gol l a n et al . ,  1992) ,  por  s e  t r a t a r 

de  um pr oc e s s o c om gr a nde  i mpa c t o no ba l a nç o de  pH e m 

pl a nt a s  ( Ra ve n e  Smi t h,  1976)  e  o s í t i o de  r eduç ã o 



va r i a r  e nt r e  e s pé c i e s  ( Ca i r o et al . ,  1991) .  De  a c or do 

c om Ha yne s  ( 1986) ,  t r ê s  e xt e ns os  gr upos  de  pl a nt a s 

pode m s e r  i de nt i f i c a dos  e m r e l a ç ã o a o s í t i o 

pr e domi na nt e  de  r e duç ã o do NO3- :  a s  que  r e duz e m na s 

r a í z e s ;  na s  f ol ha s ;  e  a s  que  o f a z e m e m a mba s  a s 

pa r t e s  e m pr opor ç õe s  va r i á ve i s . Se gundo Pi l be a m e 

Ki r kby ( 1990) ,  e m t oma t e i r o,  a  r e duç ã o do NO3-  oc or r e  

pr e f e r e nc i a l me nt e  na s  f ol ha s ,  e  s e gundo Da nne l et al .  

( 1995) ,  pl a nt a s  que  r e duz e m ni t r a t o na s  f ol ha s  t e nde m 

a  a pr e s e nt a r  o pH da  s e i va  do xi l e ma  ma i s  a lc a l i na .  Se  

o e s t r e s s e  pr omove  a l t e r a ç ã o no s í t i o de  r e duç ã o do 

NO3- ,  i s s o de ve  pr omove r  uma  t r oc a  no pH da  s e i va  do 

xi l e ma .   

Na  Fi gur a  10 é  mos t r a da  a  a t i vi da de  “ i n vi vo”  da  

r e dut a s e  do ni t r a t o na s  f ol ha s  e  r a í z e s  de  pl a nt a s 

s ubme t i da s  à s  dua s  f or ma s  de  e st r e s s e s .  Os  r e s ul t a dos  

mos t r a m que  na  c ul t i va r  de  t oma t e i r o us a da  a  ma i or 

pa r t e  do ni t r a t o a bs or vi do é  r e duz i do na  f ol ha , 

c onf i r ma ndo os  r e s ul t a dos  de  Pi l be a m e  Ki r kby ( 1990) .  

Qua ndo a s  pl a nt a s  f or a m s ubme t i da s  a o t r a t a me nt o c om 

PEG 6000,  houve  uma  pe que na a l t e r a ç ã o na  pr opor ç ã o do 

NO3-  r e duz i do na s  f ol ha s  e  r a í z e s .  Na s  pl a nt a s 

s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  l e nt o a  ma i or  r e duç ã o na 

a t i vi da de  da  e nz i ma  oc or r e u na s  f ol ha s ; 

a pr oxi ma da me nt e  50%,  e nqua nt o que  na s  r a í z e s  a  r e duç ã o 

f oi  de  a pr oxi ma da me nt e  30% ( Fi gur a  10A).  Na s  pl a nt a s 

s ubme t i da s  a o e s t r e s s e  r á pi do a  r e duç ã o na  a t i vi da de 

da  e nz i ma  f oi  ma i or  na s  r a í z e s ,  33%,  e m r e l a ç ã o à s 

f ol ha s ,  25% ( Fi gur a  10B) .  A r e duç ã o na  a t i vi da de  da 

r e dut a s e  do NO3-  na s  r a í z e s  pode  t e r  c ont r i buí do pa r a 

o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o do NO3-  na  s e i va  do xi l e ma 

da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a os  e s t r e s s e s  ( Fi gur a  9) .  No 

e nt a nt o,  um a ume nt o c or r e s ponde nt e  na  a t i vi da de  f oli a r  

da  e nz i ma  na s  pl a nt a s  t r a t a da s  nã o f oi  obs e r va do. 
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Fi gur a  10.  At i vi da de  “ i n vi vo” da  r e dut a s e  do ni t r a to 

e m f ol ha s  e  r a í z e s  de  pl ant as  de  t oma t e 
s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  hí dr i c o l e nt o ( A)  e 
r á pi do ( B) .  Mé di a s  s e gui da s  da  me s ma  l e t r a 
mi nús c ul a  i ndi c a m nã o di f e r e nç a  e s t a t í s t i c a 
e nt r e  t r a t a me nt os  a  ní ve l  de  5% de 
pr oba bi l i da de  pe l o t e s t e  de  Tuke y.  Le t r a s 
ma i ús c ul a s  r e f e r e m à s  pa r t e s  da s  pl a nt a s . 

 

 

 Al t e r ações  nos  ní ve i s  de  nut r i ent es  e , 

cons equent ement e ,  no pH da s e i va ,  a l t e r ando a  di s t ri bui ção 

de ABA ent r e  os  vár i os  compar t i ment os  e / ou a  s ens i bi l i dade 

es t omát i ca  par a  es t e  f i t or môni o,  pode s er  a  mane i r a como 

os  nut r i ent es  modul am o compor t ament o es t omát i co.  Mes mo 

que mui t as  a l t e r ações  na  compos i ção da  s e i va  não s ej am 

s i gni f i ca t i vas  e  es pec í f i cas  o bas t ant e  par a  f unc i onar 

como um s i na l  ent r e  a  r a i z  e  a  par t e  aér ea da r eduzi da 

di s poni bi l i dade de  água,  é  pos s í ve l  que  cons eqüênc ias 

modul ador as  na comuni cação r a i z- par t e  aér ea pos s am ocor r er 

( Gol l an et al . ,  1992) .   
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CAPÍTULO 3 

 

SENSIBILIDADE ESTOMÁTICA AO ABA EM FUNÇÃO DOS NÍVEIS 

DE ALGUNS NUTRIENTES NO FLUXO TRANSPIRATÓRIO 

 

ABSTRACT – To e va l ua t e  t he  s t oma t a  s e ns i bi l i t y t o 
a bs c i s i c  a c i d ( ABA)  f r om xyl e m s a p,  pl a nt s  of 
Lycopersicon esculentum  Mi l l .  va r .  Sa nt a  Cl a r a  we r e 
s ubmi t t e d t o wa t e r  s t r e s s  i nduc e d by PEG 6000 a dde d t o 
t he  nut r i t i ve  s ol ut i on.  The  t r a ns pi r a t or y r a t e  a nd t he  
c ont e nt s  of  Ca+2,  NO3- ,  PO4- 3 a nd ABA we r e  e va l ua t e d.  On 
de t a c he d l e a ve s  wa s  a l s o e va l ua t e d t he  e f f e c t  of  t he 
l e ve l s  of  c a l c i um,  ni t r a t e  a nd phos pha t e on t he 
t r a ns pi r a t or y r a t e  a nd on t he  s t oma t a  s e ns i bi l i t y to 
e xoge nous  ABA.  The  t r e a t me nt  wi t h PEG 6000 pr omot e d a n 
i nc r e a s e  i n t he  c ont e nt  of  ABA,  Ca+2,  NO3- ,  PO4- 3 i n t he  
s a p a nd r e duc t i on i n t he  t r a ns pi r a t or y r a t e .  The 
i nc r e a s e  i n t he  c ont e nt s  of  t he  i ons  i nc r e a s e d t he 
s t oma t a  s e ns i bi l i t y f or  t he  ABA c ont a i ne d i n t he  xyl e m 
of  t he  i nt a c t  pl a nt s .  I n de t a c he d l e a ve s ,  t he 
c onc e nt r a t i on of  ne c e s s a r y ABA t o pr omot e  r e duc t i on i n 
t he  t r a ns pi r a t or y r a t e  wa s  2, 5 µM.  The  pr e s e nc e  of 
Ca+2 i n t he  xyl e m s a p s t i mul a t e d t he  i nhi bi t or y e f f e c t 
of  ABA on t r a ns pi r a t i on.  The  i nc r e a s e  i n t he  c ont e nt s  
of  NO3-  a nd Ca+2 i n t he  i mme r s i on s ol ut i on i nt e ns i f i e d 
t he  s t oma t a  c l os i ng i nduced by ABA.  
Additional index terms:  xyl e m s a p,  a r t i f i c i a l  s a p, 
r oot - t o- s hoot  c omuni c a t i on,  ni t r a t e , phos pha t e , 
c a l c i um,  pH. 
 
RESUMO – Para avaliar a sensibilidade estomática ao ABA contido no xilema, 
plantas de Lycopersicon esculentum Mill. var. Santa Clara foram submetidas a 
estresse hídrico induzido por PEG 6000 adicionado à solução nutritiva. Avaliou-
se a taxa transpiratória (E) e na seiva xilemática o pH e teores de cálcio, nitrato, 
fosfato e ácido abscísico (ABA). Utilizando-se folhas destacadas avaliou-se o 
efeito dos níveis de cálcio, nitrato e fosfato da solução de imersão sobre a taxa 



transpiratória e sobre a sensibilidade estomática para ABA exógeno. O 
tratamento com PEG 6000 promoveu um aumento nos teores de ABA, cálcio, 
nitrato e fosfato na seiva e redução na taxa transpiratória. O aumento nos teores 
dos íons aumentou a sensibilidade estomática para o ABA contido no xilema nas 
plantas intactas. Em folhas destacadas, a concentração de ABA necessária para 
promover redução na taxa transpiratória foi 2,5 µM. A presença de cálcio no 
fluxo transpiratório estimulou o efeito inibitório sobre a taxa transpiratória, 
promovido por ABA. O aumento nos teores de nitrato e cálcio na solução de 
imersão intensificou o fechamento estomático induzido por ABA.  
Termos adicionais para indexação :  s e i va  do xi l e ma , 
s e i va  a r t i f i c i a l ,  c omuni c a ç ã o r a i z- pa r t e  a é r e a , 
ni t r a t o,  c á l c i o,  f os f a t o,  pH. 

 
 
 
 

 
INTRODUÇÃO 

 

Em c ondi ç õe s  de  l a bor a t ór i o,  há  f r e qüe nt e me nt e 

uma  boa  c or r e l a ç ã o e nt r e  r e s pos t a  e s t omá t i c a  e  a ument o 

na  c onc e nt r a ç ã o de  á c i do a bs c í s i c o ( ABA)  na  s e i va  do 

xi l e ma ,  e m pl a nt a s  s ubme t i da s  a  dé f i c i t  hí dr i c o 

( Ta r di e u e  Da vi e s ,  1993;  Thomps on et al . ,  1997; 

Wi l ki ns on et al . ,  1998) .  No e nt a nt o,  a  l i t e r a t ur a 

de s c r e ve  que  e s s a  c or r e l a ç ã o pode  s e r  f a c i l me nt e 

que br a da  e  que ,  pr i nc i pa l me nt e  e m c ondi ç õe s  de  c a mpo,  

pode  oc or r e r  uma  gr a nde  va r i a ç ã o na  a be r t ur a 

e s t omá t i c a  pa r a  um me smo ní ve l  de  ABA ( Sc hur r  et al . ,  

1992;  Cor r e i a  e  Pe r e i r a ,  1995) .   

Sc hur r  et al .  ( 1992)  obs e r va r a m que  pl a nt a s  de 

gi r a s s ol  s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a  e xi bi r a m uma  

r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  dur a nt e  a  ma nhã ,  quando 

a  concent r ação de  ABA na  s e i va  do xi l e ma  f oi  s i mi l a r  à  

c onc e nt r a ç ã o na  s e i va  da s  pl a nt a s  i r r i ga da s .  Em 

pl a nt a s  de  mi l ho c r e s c i da s  no c a mpo,  a  r e duç ã o na 

c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  dur a nt e  o di a  oc or r e u me s mo 

qua ndo a s  c onc e nt r a ç õe s  de  ABA na  s e i va  do xi l e ma 

de c r e s c e u ( Ta r di e u e  Da vi e s ,  1992) . Me s mo e m c a s os  e m 

que  a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA a ume nt ou dur a nt e  o di a , 

ne nhuma  a l t e r a ç ã o f oi  obs e r va da  na  c ondut â nc i a 



e s t omá t i c a  ( Cor r e i a  e  Pe r e i r a ,  1995) .  A r e s pos t a 

e s t omá t i c a  pa r a  ABA no xi l e ma  pa r e c e  de pe nde r  da  hor a  

do di a ,  a  c ondut â nc i a  s e ndo ma i s  ba i xa à  t a r de  do que  

pe l a  ma nhã ,  pa r a  uma  me s ma  c onc e nt r a ç ã o de  ABA 

( Cor r e i a  et al . ,  1995;  1997) .  Ta r di e u e  Da vi e s  ( 1992; 

1993)  pr opus e r a m que  a s  r e s pos t a s  e s t omá t i c a s  pa r a  ABA 

s ã o di r e t a me nt e  a f e t a da s  pe l o e s t a do hí dr i c o da  f olha ,  

a l t e r a ndo a  s e ns i bi l i da de  da s cé l ul as- gua r da .  Re duç õe s  

mui t o pe que na s  no pot e nc i a l  hí dr i c o f ol i a r  ( <- 0. 06 

MPa ,  Thomps on et al . ,  1997) ,  va l or  a ba i xo do 

nor ma l me nt e  e xpe r i me nt a do pe l a  pl a nt a  e m s e u a mbi e nt e 

de  c r e s c i me nt o,  s ã o s uf i c i e nt e s  pa r a  pot e nc i a l i z a r  a 

r e s pos t a  pa r a  ABA.  Ent r e t a nt o,  uma  va r i a ç ã o na 

s e ns i bi l i da de  da  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  pa r a  uma  dada 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA no xi l e ma ,  e m pot e nc i a i s  hí dr i cos 

f ol i a r e s  i na l t e r a dos ,  pode  oc or r e r .   

A di s poni bi l i dade  de  nut r i ent es  no me i o de 

c ul t i vo i nf l ue nc i a  a s  r e s pos t a s  e s t omá t i c a s  pa r a ABA 

( Thomps on et al . ,  1997) .  De  e s t udos  s obr e  muda nç a s  na  

c ompos i ç ã o de  nut r i e nt e s  e  ABA na  s e i va  do xi l e ma  de 

pl a nt a s  de  gi r a s s ol  s ubme t i da s  a  dé f i c i t  hí dr i c o 

c onc l ui u- s e  que  o pH e  a s  c onc e nt r a ç õe s  de  ni t r a t o, 

f os f a t o e  ABA da  s e i va  do xi l e ma  pode m c ontr i bui r  na 

c omuni c a ç ã o r a i z- pa r t e  a é r e a  dur a nt e  o dé f i c i t  hí dr i c o 

( Gol l a n et al . ,  1992;  Sc hur r  et al . ,  1992) .  Há  a l guma  

e vi dê nc i a  na  l i t e r a t ur a  de  que  a  r e duç ã o no s upr i ment o 

de  ni t r a t o a ume nt a  a  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a  o 

ABA ( Ra di n et al . ,  1982) .  De fi c i ê nc i a  de  f ós f or o 

pr omove  a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA no xi l e ma  e 

r e duç ã o na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  ( J e s c hke et al . ,  

1997) .   

Out r os  e s t udos  mos t r a m que  a  c onc e nt r a ç ã o de 

c á l c i o na  s e i va  do xi l e ma  t a mbé m pode  s e r  a l t e r a da  e m 

pl a nt a s  s ubme t i da s  à  de f i c iê nc i a  hí dr i c a  ( Sc hur r  e 

Gol l a n,  1990;  Rui z et al . ,  1993;  Cor r e i a et al . ,  



1999) .  Em Lupinus  a  r e duç ã o na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a ,  

a o me i o di a ,  f oi  a s s oc i a da  a o a ume nt o na  c onc e nt r a çã o 

de  c á l c i o na  s e i va  xi l e má t i c a  no me s mo hor á r i o 

( Cor r e i a  et al . ,  1999) .  O cá l c i o pode  e s t a r  e nvol vi do 

na  r e gul a ç ã o e s t omá t i c a  c omo me ns a ge i r o s e c undá r i o. Em 

Commelina communis  o f e c ha me nt o e s t omá t i c o pr omovi do 

por  ABA é  pr e c e di do por  um a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  

c á l c i o c i t os s ól i c o l i vr e  na s  c é l ul a s- gua r da  ( Mc Ai ns h 

et al . ,  1990) . 

Se  oc or r e  va r i a bi l i da de  na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a 

pa r a  um me s mo ní ve l  de  ABA,  pode- s e  di z e r  que  o ABA 

c ont r i bui ,  e m pa r t e ,  pa r a  a s  va r i a ç õe s  no 

c ompor t a me nt o e s t omá t i c o e  que  va r i a ç õe s  e m out r os 

c ons t i t ui nt e s  do f l uxo t r a ns pi r a t ór i o,  pa r a  um me s mo 

ní ve l  de  ABA,  de ve m s e r  a na l i s a dos  pa r a  e xpl i c a r  a 

ba s e  de s s a  va r i a bi l i da de .  Es s e  e s t udo f oi  de s e nvol vi do 

c om os  s e gui nt e s  obj e t i vos :  1)  a va l i a r  a  s e ns i bi l i da de  

e s t omá t i c a  a o ABA pr e s e nt e  na  s e i va  do xi l e ma ,  e m 

f unç ã o de  a l t e r a ç õe s  do pH e  c onc e nt r a ç õe s  de  c á l c io,  

ni t r a t o e  f os f a t o da  s e i va  do xi l e ma  e m pl a nt a s 

s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  hí dr i c o;  2)  a va l i a r  o e f e i t o dos  

ní ve i s  de  ni t r a t o,  c á l c i o e  f os f a t o do f l uxo 

xi l e má t i c o s obr e  a  r e s pos t a  e s t omá t i c a  a o ABA e xógeno,  

e m f ol ha s  de s t a c a da s . 

 

 

 

 

 

 

 

MATERIAL E MÉTODOS 
 

Condições de cultivo  



O experimento foi conduzido no Departamento de Biologia – Unidade de 

Crescimento de Plantas – da Universidade Federal de Viçosa. Plantas de tomate 

(Lycopersicon esculentum L. var. Santa Clara) foram cultivadas em casa-de-

vegetação, em vasos contendo 2,5 L de solução nutritiva de Hoagland e Arnon 

(1950), 1/2 força, pH 6,5. Cada vaso continha duas plantas. A solução era trocada 

a cada dois dias e o volume de água perdida reposto diariamente com água 

destilada. As plantas, com idade entre 40-45 dias, contados a partir da data de 

semeadura, foram transferidas para sala-de-crescimento com fotoperíodo de 14 

horas (com início às 8:00 horas) e densidade de fluxo fotossintético (DFF), ao 

nível das plantas, de 500 µmol m-2 s-1, temperatura entre 20-23 °C e umidade 

relativa do ar entre 60-63%, onde todas as avaliações foram realizadas. Para 

filtrar a radiação calorífica das lâmpadas e evitar o aquecimento das folhas, foi 

colocada uma camada de água corrente entre a fonte de luz e as plantas. 

 

Sensibilidade estomática para ABA contido no xilema de plantas inteiras 

As avaliações de taxa transpiratória, concentrações de ABA e nutrientes, e 

pH da seiva do xilema de plantas submetidas a estresses hídrico lento e rápido 

estão descritas no Capítulo II. A sensibilidade estomática ao ABA contido na 

seiva do xilema foi calculada de acordo com Schurr et al. (1992), dividindo-se a 

taxa transpiratória (avaliada na 5° folha) pela concentração de ABA encontrada 

na seiva do xilema do caule, a 5 cm acima do colo da mesma planta. As 

alterações na sensibilidade estomática ao ABA foram observadas em função das 

variações de pH e dos níveis de NO3
-, Ca+2 e PO4

-3 na seiva do xilema, 

decorrentes do estresse. 

 

Efeito do nitrato, fosfato e cálcio sobre a sensibilidade estomática ao ABA 

exógeno em folhas destacadas 

Para avaliar o efeito da concentração de NO3
-, PO4

- e Ca+2 sobre a taxa 

transpiratória de folhas destacadas utilizou-se a seiva artificial de Wilkinson et al. 

(1998), em dois pHs (6,0 e 7,0). Os tratamentos compunham de seiva artificial 

completa, constituída de 1,0 mM de PO4
3-, 1,0 mM de Ca+2 e 3,0 mM NO3

-, seiva 

artificial com metade da concentração de fosfato (0,5 mM PO4
3-) e nitrato (1,5 



mM NO3
-) e seiva artificial com o triplo da concentração de cálcio (3,0 mM 

Ca+2).  

Para analisar a resposta estomática para ABA exógeno em função dos 

níveis de PO4
3-, Ca+2 e NO3

- no fluxo xilemático, às mesmas soluções acima foi 

adicionado 2,5 µM de (±)-cis-trans-ABA sintético (Sigma).  

 

Avaliação da taxa transpiratória 

Em todos os tratamentos foi utilizada a quinta folha das plantas mantidas 

em sala-de-crescimento. Após destacadas, imersas em águas destilada e 

selecionadas para a mesma taxa transpiratória inicial, as folhas foram 

imediatamente imersas nas respectivas soluções, e a taxa transpiratória avaliada 

0, 0,5, 1,5, 2,5, 3,5 e 4,5 horas após. As avaliações, realizadas na superfície 

abaxial das folhas, por ser mais responsiva ao ABA (Correia e Pereira, 1995; 

Correia et al., 1999), foram iniciadas entre 8:00 e 9:00 horas e realizadas com um 

analisador de gases ao infravermelho portátil (modelo LCA-2, ADC, UK). A 

DFF durante as medições foi de 600 µmol m-2 s-1.  

 

Análise estatística 

O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado. Cada 

valor representa a média de quatro repetições, exceto para as análises de ABA em 

que foram utilizadas amostras compostas, resultantes de quatro amostras simples. 

Os dados foram submetidos à análise de variância pelo teste F, a nível de 5% de 

probabilidade, sendo a DMS calculada pelo teste de Tukey. 

 

 

 

 

 

 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 



Sensibilidade estomática ao ABA contido na seiva xilemática de plantas 

estressadas 

Na Figura 1 é mostrada a relação entre a taxa transpiratória e a 

concentração de ABA na seiva do xilema de plantas submetidas a estresse lento e 

rápido. Como era esperado, à medida que a concentração de ABA na seiva do 

xilema aumentou, houve uma redução na taxa transpiratória. Nas plantas 

submetidas a estresse rápido, essa redução foi abrupta quando os níveis de ABA 

na seiva estava em torno de 200 pmol mL-1 (Figura 1B), o que corresponde a 4 

horas após adição de PEG 6000 à solução de cultivo (Figura 2B - Capítulo 2).  
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Figura 1. Relação entre a taxa transpiratória e a concentração de ABA da seiva 

do xilema de plantas de tomate, com 41 dias de idade, submetidas a 

estresse hídrico lento (A) e rápido (B). 

 



  Na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  l e nt o,  a 

r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  oc or r e u gr a da t i va me nt e 

c om o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  do 

xi l e ma  ( Fi gur a  1A) .  Re duç õe s  na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a 

c om o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA no f l uxo 

xi l e má t i c o f or a m obs e r va da s  e m vá r i a s  e s pé c i e s  ( Goll a n 

et al . ,  1992;  Wl i ki ns on e  Da vi e s ,  1997;  Wi l ki ns on et 

al . ,  1998) . 

  Na  Fi gur a  2 é  mos t r a da  a  r e l a ç ã o e nt r e  a 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa ra  o ABA c ont i do no xi l e ma  

de  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  r á pi do e  l e nt o e  os 

t eor es  de  NO3- ,  PO4- 3 e  Ca+2 e nc ont r a dos  na  s e i va  da s 

me s ma s  pl a nt a s .  A s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  a o ABA foi  

c a l c ul a da  pe l a  r a z ã o e nt r e  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ( E)  

a va l i a da  na  5° f ol ha  e  o t e or  de  ABA de t e r mi na do na 

s e i va  c ol e t a da  na  ba s e  do c a ul e  ( 5 c m a c i ma  do c ol o)  

da  me s ma  pl a nt a .  Uma  que da  na  r a z ã o E/ ABA i ndi c a 

a ume nt o na  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  a o ABA.  Como pode 

s e r  obs e r va do,  o a ume nt o nos  t e or e s  de  NO3-  e  PO4- 3 na  

s e i va  do xi l e ma  pr omove u um a ume nt o na  s e ns i bi l i da de 

da  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  pa r a  o ABA c ont i do no xi l e ma 

( Fi gur a  2) .  Na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  r á pi do,  

o a ume nt o na  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  f oi  gr a da t i vo à 

me di da  que  a s  c onc e nt r a ç õe s  de  NO3-  e  PO4- 3 a ume nt a ra m 

na  s e i va . 

Na s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  l e nt o,  a  que da 

na  r a z ã o E/ ABA f oi  ma i s  r á pi da ,  i ndi c a ndo que  ne s s a 

c ondi ç ã o,  pe que nos  a ume nt os  na  c onc e nt r a ç ã o de s t e s 

í ons  na  s e i va  do xi l e ma ,  pr i nc i pa l me nt e  de  NO3- ,  podem 

a l t e r a r  a  r e s pos t a  e s t omá t i c a  a o ABA pr e s e nt e  na 

s e i va .  Em ba i xas  concent r ações  de  Ca+2 na  s e i va ,  a 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  f oi  r e duz i da ,  ma s  qua ndo a 

c onc e nt r a ç ã o de s t e  í on a ume nt ou na  s e i va  do xi l e ma  da s  

pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  r á pi do,  a  s e ns i bi l i dade 

a o ABA f oi  a ume nt a da .  Na  s e i va  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  



a  e s t r e s s e  l e nt o,  a  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o nã o f oi 

a l t e r a da .  A que da  na  r a z ã o E/ ABA,  ne s s e  c a s o,  i ndi c a 

um a ume nt o na  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a ,  nã o 

r e l a c i ona da  à  c onc e nt r a ç ã o de  Ca+2 na  s e i va ,  à  me di da 

que  o es t r es s e  pr ogr edi u.   

Ao contrário dos nutrientes, o aumento no pH da seiva do xilema, 

observado nas plantas submetidas a estresse rápido, não apresentou qualquer 

relação com a sensibilidade estomática ao ABA presente na seiva (Figura 3), 

embora em pH menos ácido da seiva artificial, a taxa transpiratória de folhas 

destacadas foi reduzida (Figura 2, Capítulo 4; Wilkinson e Davies, 1997; 

Wilkinson et al., 1998). Por outro lado, resultados de Schurr et al. (1992) 

mostraram uma redução na sensibilidade estomática ao ABA do xilema à medida 

que o pH da seiva tornou-se mais alcalino.  
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Figura 2. Relação entre a sensibilidade da taxa transpiratória para o ABA da 

seiva do xilema de plantas submetidas a estresse rápido e lento, em 

relação às concentrações de NO3
- (A,D), PO4

-3 (B,E) e Ca+2 (C,F) da 

seiva do xilema. As concentrações observadas no eixo das abscissas 

representam os teores dos nutrientes nos vários níveis de estresses. As 

barras horizontais representam o desvio padrão da concentração de 

nutrientes e as verticais, o desvio padrão da sensibilidade estomática. 
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Figura 3. Relação entre a sensibilidade da taxa transpiratória ao ABA da seiva do 

xilema de plantas de tomate submetidas a estresse rápido, em relação ao 

pH da seiva do xilema. As barras horizontais representam o desvio 

padrão do pH e as verticais o desvio padrão da sensibilidade estomática. 

 

Os efeitos das alterações de pH e composição de nutrientes na seiva do 

xilema de plantas submetidas à deficiência hídrica sobre os estômatos são 

contraditórios. Schurr et al., (1992) observaram um aumento na sensibilidade 

estomática ao ABA da seiva do xilema à medida que aumentaram as 

concentrações de cálcio e nitrato na seiva de plantas estressadas. Schurr et al. 

(1992) observaram que a concentração de nitrato e cálcio na seiva do xilema de 

plantas de girassol submetidas à deficiência correlacionou positivamente com a 

sensibilidade para o ABA contido no xilema. Correia et al. (1999) atribuíram o 

declínio na condutância estomática, ao meio dia, ao aumento observado na 

concentração de Ca+2 da seiva xilemática, quando houve uma maior sensibilidade 

estomática para o ABA . Por outro lado, Radin et al., (1982) apresentam 

evidências de que a redução no suprimento de nitrato aumenta a sensibilidade 

estomática para o ABA, embora não se saiba se esse efeito é mediado pelo pH. 

Pa r a  Gol l a n et al . ,  ( 1992)  e  Sc hur r et al . ,  

( 1992)  a  r e duç ã o na  a bs or ç ã o de  ni t r a t o pe l a s  r a í z es 

e m pl a nt a s  s ob dé f i c i t  hí dr i c o pode  c ont r i bui r  pa r a o 

a ume nt o obs e r va do no pH a popl á s t i c o,  ne s s a s  c ondi ç õe s .  

A ma i or  qua nt i da de  de  ABA a c umul a da  no a popl a s t o e m pH 

ma i s  a l c a l i no ( Wi l ki ns on et al . ,  1998)  pode r i a 

j us t i f i c a r  a  ma i or  s e ns i bi l i da de  da  t a xa 



t r a ns pi r a t ór i a  a o ABA e m ba i xa s  c onc e nt r a ç õe s  de 

ni t r a t o na  s e i va  do xi l e ma .  Pl a nt a s  de f i c i e nt e s  e m 

ni t r a t o e  f os f a t o ( Ra di n et al . ,  1982)  e  c r e s c i da s  e m 

s ol uç õe s  c om ba i xos  ní ve i s  de  nut r i e nt e s  ( Thomps on et 

al . ,  1997)  a pr e s e nt a r a m ma i or  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i ca 

pa r a  ABA e xóge no.  De f i c i ê nc i a  de  f ós f or o pr omove u 

a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  ABA no xi l e ma  ( J e s c hke et 

al . ,  1997) ,  r e duç ã o na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a ,  ma i or 

s í nt e s e  de  ABA na  r a i z ,  a l é m do s e u ma i or  f l uxo pa ra  a  

pa r t e  a é r e a  ( J e s c hke  et al . ,  1997) .   

 

Resposta estomática para ABA exógeno  

Na  Fi gur a  4 é  mos t r a do o e f e i t o da  c onc e nt r a ç ã o 

de  ABA e xóge no,  a di c i ona do à  s e i va  a r t i f i c i al  de 

Wi l ki ns on et al .  ( 1998) ,  pH 6, 0,  s obr e  a  t a xa 

t r a ns pi r a t ór i a  de  f ol ha s  de s t a c a da s .  A pr e s e nç a  de  ABA 

pr omove u r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a ,  dua s  hor a s 

a pós  a  i me r s ã o da s  f ol ha s ,  a pe na s  qua ndo s ua 

c onc e nt r a ç ã o na  s ol uç ã o f oi  de  2, 5 µM.  Conc e nt r a ç õe s 

de  0, 01 e  0, 1 µM nã o a l t e r a r a m a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a , 

me s mo a pós  t r ê s  hor a s  de  i me r s ã o.   
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Fi gur a  4.  Ta xa  t r a ns pi r a t ór i a  (E)  de  f ol ha s  de s t a c a da s  
de  pl a nt a s  de  t oma t e  nã o e s t r e s s a da s  e  i me r s a s 
em s e i va  a r t i f i c i a l  pH 6, 0,  cont endo di f e r e nt e s 
dos e s  de  ABA.   

 

 

 

 

He c ke nbe r ge r  et al .  ( 1996)  e  Cor r e i a et al .  

( 1999)  ut i l i z a r a m 2, 5 e  2, 0 µM de  ABA pa r a  que  f os s em 

obs e r va da s  r e duç õe s  na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  de  f ol has 

de s t a c a da s  de Lupinus  e Helianthus annuus ,  

r e s pe c t i va me nt e .  Ape s a r  di s so,  e s s a s  c onc e nt r a ç õe s 

e s t ã o mui t o a c i ma  da  c onc e nt r a ç ã o ne c e s s á r i a  pa r a 

pr omove r  a  r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  e m pl a nt as 

i nt e i r a s  da s  r e f e r i da s  e s pé c i e s . 

A c onc e nt r a ç ã o de  ABA de t e r mi na da  na  s e i va  do 

xi l e ma  de  pl a nt a s  nã o e s t r e s s a da s  de  t oma t e  e s t á  na 

f a i xa  de  na nomol a r ,  e  a l c a nç ou um va l or  má xi mo de 

0, 7µM na  s e i va  da s  pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e 

r á pi do,  c i nc o hor a s  a pós  a  a di ç ã o de  PEG 6000 à 

s ol uç ã o de  c ul t i vo ( Fi gur a  3B,  Ca pí t ul o 2) .  Ne s t a s 

pl a nt a s ,  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  f oi  r e duz i da  qua ndo a 

conce nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va  e r a  de  0, 12 µM.  Em 

pl a nt a s  i nt a c t a s  de  gi r a s s ol ,  c onc e nt r a ç õe s  na  f a i xa 

de  0, 1- 1, 0 µM pr omove r a m r e duç õe s  na  c ondut â nc i a 

e s t omá t i c a  ( Sc hur r et al . ,  1992) ,  os  e f e i t os  da s 

c onc e nt r a ç õe s  va r i a ndo e nt r e  pl a nt a s  i ndi vi dua i s .  Es s a 

me s ma  c onc e nt r a ç ã o r e duz  a  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a 

t a mbé m e m pl a nt a s  i nt a c t a s  de Lupinus albus  ( Cor r e i a 

et al . ,  1999) .   

Cor r e i a  e  Pe r e i r a  ( 1995)  t r a t a r a m f ol ha s 

de s t a c a da s  de  pl a nt a s  nã o e s t r e s s a da s  c om a  me s ma 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA obs e r va da  na  s e i va  do xi l e ma  de 

pl a nt a s  da  me s ma  e s pé c i e  e  obs e r va r a m que  a  r e duç ã o na  

c ondut â nc i a  f oi  mui t o ma i or  na s  pl a nt a s  i nt a c t a s . 



Es s a s  obs e r va ç õe s  i ndi c a m que  a  s e ns i bi l i da de 

e s t omá t i c a  pa r a  ABA é  ma i or  e m pl a nt a s  i nt a c t a s , 

qua ndo c ompa r a da  a  f ol ha s  de s t a c a da s  ( Cor r e i a et al . ,  

1999)  e  que  pl a nt a s  i nt a c t a s  de ve m ne c e s s i t a r  de  um 

me nor  ní ve l  de  ABA pa r a  pr omove r  o f e c ha me nt o 

e s t omá t i c o.  No e nt a nt o,  c ons i de r a ndo que  a 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA c onj uga do na  s e i va  do xi l e ma  pode  

a ume nt a r  c om o e s t r e s s e  hí dr i c o ( Ha ns e n e  Dör f f l i ng,  

1999)  e  que  a  me t odol ogi a  e mpr e ga da  pa r a  a 

de t e r mi na ç ã o do ABA no pr e s e nt e  e xpe r i me nt o a na l i s a 

a pe na s  o ABA l i vr e ,  é  pos s í ve l  que  os  va l or e s  r e a i s 

de s s e  f i t or môni o na  s e i va  do xi l e ma  e m pl a nt a s 

i nt a c t a s  s e j a m be m ma i or e s  que  os  a na l i s a dos ,  e  muit o 

ma i s  ABA s e j a  l i ber a do no a popl a s t o da s  c é l ul a s-

gua r da .  Se  e s t e  f or  o c a s o,  a s  gr a nde s  di f e r e nç a s 

e nt r e  a s  c onc e nt r a ç õe s  de  ABA obs e r va da s  na s  s e i va s de  

pl a nt a s  i nt a c t a s  e  a s  ne c e s s á r i a s  pa r a  pr omove r  o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o nos  e xpe r i me nt os  e m que  s ã o 

ut i l i z a da s  f ol ha s  de st a c a da s  nã o de ve m s e r  t ã o gr a nde s  

c omo nor ma l me nt e  obs e r va da s .  Se gundo Cor r e i a et al .  

( 1999) ,  e m de t e r mi na da s  hor a s  do di a ,  uma  da da 

c onc e nt r a ç ã o de  ABA no f l uxo t r a ns pi r a t ór i o pode  t er  o 

me s mo e f e i t o i ni bi t ór i o s obr e  os  e s t ôma t os  de  pl a nta s 

i nt a c t a s  e  de  f ol ha s  de s t a c a da s .  El e s  c ons i de r a m que  o 

a ume nt o na  r e s pos t a  e s t omá t i c a  e m pl a nt a s  i nt a c t a s 

dur a nt e  o di a  e s t á  a s s oc i a do a  um a ume nt o na 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a  o ABA c a r r e a do no 

xi l e ma ,  s i t ua ç ã o que  nã o pode  s e r  r e pr oduz i da  qua ndo 

ABA e xóge no é  f or ne c i do a  f ol ha s  de s t a c a da s .  Por t a nt o,  

a  c onc e nt r a ç ã o de  ABA e nc ont r a da  na  s e i va  de  pl a nt as 

i nt a c t a s  e  us a da  pa r a  c ompa r a r  r e s pos t a s  e s t omá t i c as 

c om f ol ha s  de s t a c a da s  de pe nde  de  que  f a t or e s  e s t ã o 

a f e t a ndo a  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a  o ABA,  no 

mome nt o e m que  a  s e i va  a na l i s a da  pa r a  da dos 

c ompa r a t i vos  é  c ol e t a da .  Al é m di s s o,  a  c onc e nt r a ç ã o de  

ABA f oi  de t e r mi na da  e m a mos t r a s  do xi l e ma  c ol e t a da s na  



ba s e  do c a ul e ,  ma s  os  e s t ôma t os  r e s ponde m pa r a  o ABA 

que  chega  ao s eu s í t i o de  ação nas  cé l ul as- gua r da .  

Aume nt o na  a pa r e nt e  r e s pons i vi da de  e s t omá t i c a  a o ABA 

c onduz i do no xi l e ma  e m pl a nt a s  i nt a c t a s  pode  s e r 

e s pe r a do s e  na  r ot a  a t r a vé s  do c a ul e  e  do a popl a s t o 

f ol i a r  a  s e i va  é  e nr i que c i da  c om ABA.  Cons i de r a ndo que  

o a popl a s t o t or na- s e  ma i s  a l c a l i no à  me di da  que  s e 

di s t anc i a  da  ba s e  pa r a  o á pi c e  ( Sc hi l l  et al . ,  1996) ,  

a  l i be r a ç ã o de  ABA pa r a  o a popl a s t o e  s ua  r e duz i da 

a bs or ç ã o pa r a  o s i mpl a s t o s ã o e s pe r a da s  e  pode 

a ume nt a r  a  qua nt i da de  de  ABA que  a l c a nç a  os  e s t ôma tos .  

Pa r a  He c ke nbe r ge r et al .  ( 1996)  a s  r e s pos t a s 

c ont r a di tór i a s  nos  e s t udos  c om pl a nt a s  i nt a c t a s  e 

f ol ha s  de s t a c a da s  s ã o ba s e a da s  no f a t o de  que  nã o a 

c onc e nt r a ç ã o,  ma s  o f l uxo de  ABA é  que  r e gul a  a s 

r e s pos t a s  e s t omá t i c a s .  Os  a ut or e s  obs e r va r a m uma 

r e duç ã o de  35% na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  de  gi r a s s ol  

qua ndo 2, 5 µM de  ABA f oi  i nt r oduz i do pa r a  a s  f ol ha s , 

vi a  ne r vur a ,  c ondi ç ã o e s s a  que  nã o a l t e r a va  o f l uxo.  

Es s a  r e duç ã o,  e qui va l e nt e  à  obs e r va da  por  Sc hur r et 

al .  ( 1992)  na  me s ma  e s pé c i e  s ubme t i da  à  de f i c i ê nc i a 

hí dr i c a ,  c om a  me s ma  c onc e nt r a ç ã o de  ABA na  s e i va ,  f oi  

a t r i buí da  à  ma nut e nç ã o do f l uxo,  na  me t odol ogi a  us a da 

pa r a  o f or ne c i me nt o de  ABA. 

Por  out r o l a do,  c onc e nt r a ç õe s  e nt r e  0, 1- 1, 0 µM e  

0, 5- 1, 0 µM r e duz i r a m a  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  e m 

f ol ha s  de s t a c a da s  de Lupinus  albus  ( Cor r e i a et al . ,  

1999)  e Prunus persica  ( Corr e i a  et  al . ,  1997) , 

r e s pe c t i va me nt e .  No pr i me i r o c a s o,  o pH da  s ol uç ã o de  

i me r s ã o f oi  6, 5,  por t a nt o,  0, 5 uni da de s  ma i or  que  o do 

pr e s e nt e  e xpe r i me nt o,  e  a  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o i gua l  

à  da  s e i va  a r t i f i c i a l  de  Wi l ki ns on et al .  ( 1998) . 

Aume nt o na  c onc e nt r a ç ão de  c á l c i o e  pH do f l uxo 

xi l e má t i c o a ume nt a m a  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  pa r a 



ABA e m Lycopersicon esculentum  e Lupinus albus  

( Wi l ki ns on e  Da vi e s ,  1997;  Cor r e i a  et al . ,  1999) . 

 

Efeito do nitrato, fosfato e cálcio sobre a taxa transpiratória de folhas 

destacadas 

Na  Fi gur a  5 é  mos t r a da  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  de 

f ol ha s  de s t a c a da s  e  i me r s a s  e m s e i va  a r t i f i c i a l 

( Wi l ki ns on et al . ,  1998) ,  pH 6, 0 e  7, 0,  c ont e ndo 2, 5µM 

de  ABA e  di f e r e nt e s  c onc e nt r a ç õe s  de  NO3- ,  PO4- 3 e  Ca+2.  

I nde pe nde nt e  da  c onc e nt r a ç ã o de  nut r i e nt e s na  s e i va 

xi l e má t i c a ,  a s  ma i or e s  r e duç õe s  na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  

oc or r e r a m e m f ol ha s  i me r s a s  e m s ol uç ã o c ont e ndo ABA.  

Os  e f e i t os  dos  í ons  NO3-  e  PO4- 3 s obr e  a  t axa 

t r a ns pi r a t ór i a f or a m i nde pe nde nt e s  do pH.  Al t e r a ç õe s 

nos  t e or e s  de  f os f a t o ( 0, 5 e  1, 0 mM)  nã o i nf l ue nc i a r a m 

a  r e s pos t a  e s t omá t i c a  pa r a  ABA e m f ol ha s  de s t a c a da s 

( Fi gur a s  5B e  5E) .  As  r e duç õe s  na s  t a xa s 

t r a ns pi r a t ór i a s  pr omovi da  pe l o ABA f or a m ma i or e s  e m 

f ol ha s  i me r s a s  e m s e i va  c ont e ndo 3, 0 mM de  NO3- ,  

qua ndo c ompa r a da  à  s e i va  c ont e ndo 1, 0 mM ( Fi gura  5A e  

5D) .  Ne s s e  c a s o,  a  ma gni t ude  de  r e duç ã o f oi 

i nde pe nde nt e  do pH.  Embor a  e m pH 7, 0 e  3, 0 mM de  NO3- ,  

a  r e duç ã o da  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  t e nha  oc or r i do me smo 

na  aus ênc i a  de  ABA,  c i nco hor as  após  a  i me r s ão. 

Da  mes ma  f or ma  que  pa r a  o NO3- ,  o a ume nt o na 

c onc e nt r a ç ã o de  Ca+2 na  s e i va  a r t i f i c i a l  pH 7, 0 c a us ou 

ma i or e s  r e duç õe s  na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  pr omovi da s 

pe l o ABA ( Fi gur a  5F) .  Ne s s e  pH,  i nde pe nde nt e  da 

pr e s e nç a  de  ABA,  o a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  Ca+2 

pr omove u uma  r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  3, 5 hora s 

a pós  a  i me r s ã o da s  f ol ha s .  Em pH 6, 0,  uma  r e duç ã o na  

t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  de  f ol ha s  i me r s a s  e m s e i va 

c ont e ndo ABA oc or r e u i nde pe nde nt e  da  c onc e nt r a ç ã o de 

Ca+2 na  s e i va  ( Fi gur a  5C) . 



Aume nt os  e  r e duç õe s  na s  c onc e nt r a ç õe s  de  NO3- ,  PO4-

3 e  Ca+2 na  s e i va  xi l e má ti c a  pode m a t ua r  na  modul a ç ã o 

do pH a popl á s t i c o e  na  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  a o 

ABA.   
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Figura 5. Efeito dos níveis de NO3
- (A,D), PO4

-3 (B,E) e Ca+2 (C,F) do fluxo 

transpiratório sobre a redução da taxa transpiratória promovida por 

ABA (2,5µM), em folhas destacadas de tomateiro e imersas em seiva 

artificial pH 6,0 e 7,0. 

 



Observações de que aumento no suprimento de NO3
- para plantas intactas 

e com folhas destacadas promovem um aumento no pH do apoplasto foliar 

(Mengel et al., 1994; Hoffmann e Kosegarten, 1995) podem explicar as maiores 

reduções na taxa transpiratória em folhas imersas em solução contendo 3,0 mM 

de NO3
-, em relação às imersas em solução com 1,0 mM, independente do pH da 

solução. 

O c á l c i o é  um me ns a ge i r o s e c undá r i o e nvol vi do na 

r e gul a ç ã o e s tomá t i c a ,  s e ndo que  o f e c ha me nt o 

e s t omá t i c o pr omovi do por  ABA é  pr e c e di do por  um 

a ume nt o de  s ua  c onc e nt r a ç ã o na s  c é l ul a s- gua r da  

( Mc Ai ns h et al . ,  1990) .  O a ume nt o c i t os s ól i c o nos  s e us  

ní ve i s  e s t á  di r e t a me nt e  r e l a c i ona do c om a  s ua 

c onc e nt r a ç ã o e xt e r na ,  e  a mbos  c or r e l a c i ona dos  c om o 

gr a u de  f e c ha me nt o e s t omá t i c o ( Mc Ai ns h et al . ,  1995) . 

A i ni bi ç ã o na  a t i vi da de  da  H+- ATPa s e  pr omovi da  pe l o 

a ume nt o no c á l c i o i nt r a c e l ul a r  ( Qi u e  Su,  1998) 

pr omove  um a ume nt o no pH a popl á s t i c o ( Fr oma r d et al . ,  

1995;  Pa t onni e r et al . ,  1999) .  ( Mc Ai ns h et al . ,  1990)  

j á  ha vi a  obs e r va do,  e m pl a nt a s  s ob dé f i c i t  hí dr i c o, um 

a ume nt o no pH a popl á s t i c o a s s oc i a do a  um a ume nt o na 

c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o c i t os s ól i c o.  Al é m de  i ni bi r  a 

a t i vi da de  da  H+- ATPa s e ,  o a ume nt o no c á l c i o l i vr e 

c i t os s ól i c o i na ti va  os  c a na i s  de  i nf l uxo de  pot á s s i o e  

a t i va  c a na i s  de  e f l uxo de  c l or o da  me mbr a na 

pl a s má t i c a ,  pr ovoc a ndo o f e c ha me nt o e s t omá t i c o ( Bl at t  

e  Gr a bov,  1997) .  Se ndo a s s i m,  o a ume nt o na 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  obs e r va da  e m pl a nt a s  i nt a ct a s 

( Sc hur r  et al . ,  1992) e  e m f ol ha s  de s t a c a da s  ( Fi gur a 

5,  Ri dol f i  et al . ,  1994)  c om a ume nt o nos  ní ve i s  de 

c á l c i o do f l uxo t r a ns pi r a t ór i o pode  s e r  de vi do a o 

a ume nt o no pH a popl á s t i c o.  Como o pH ma i s  a l c a l i no 

r e pr e s e nt a  o pH de  s e i va  de  pl a nt a s  e s t r e s s a da s ,  e ss a  

pode  s e r  a  f or ma  como o a ume nt o no ní ve l  de  c á l c i o na  

s e i va  xi l e má t i c a  de  pl a nt a s  s ubme t i da s  a o e s t r e s s e 

hí dr i c o modul a  o c ompor t a me nt o e s t omá t i c o.   



De Si l va et al .  ( 1985)  obs e r va r a m e m e pi de r me s 

i s ol a da s  que ,  na  a us ê nc i a  de  c á l c i o na  s ol uç ã o,  os 

e s t ôma t os  f or a m me nos  s e ns íve i s  a o ABA.  Qua ndo f ol ha s  

de s t a c a da s  de  t oma t e  f or a m t r a t a da s  c om s e i va 

a r t i f i c i a l  c ont e ndo 2, 5 µM de  ABA,  a s  ma i or e s  r e duç õe s  

na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  oc or r e r a m na  pr e s e nç a  de  c á lc i o 

na  s e i va  ( Fi gur a  6) ,  qua ndo c ompa r a da  à  s e i va  s e m 

c á l c i o.  O me s mo t r a t a ment o c om pot á s s i o nã o c a us ou 

qua l que r  a l t e r a ç ã o no f e c ha me nt o e s t omá t i c o ( da dos  nã o 

a pr e s e nt a dos ) ,  c ont r a r i a ndo a s  obs e r va ç õe s  de  Thomps on 

et al .  ( 1997)  de  que  pot á s s i o pode  a nul a r  o e f e i t o 

i ni bi t ór i o pr omovi do por  ABA.  ABA e  c á l c i o pa r e c e m 

a gi r  s i ne r gi s t i ca me nt e  s obr e  o f e c ha me nt o e s t omá t i c o, 

obs e r va ç ã o e s t a  pr opos t a  t a mbé m por  Wi l me r  e  Fr i c ker  

( 1996) .  
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Figura 6. Efeito da presença (1,0 mM) e ausência de cálcio na seiva artificial 

sobre a inibição da taxa transpiratória (E), promovida por ABA (2,5 

µM). 

 

Ape s a r  dos  e s t udos  de  Gol l a n et al .  ( 1992)  e 

Sc hur r  et al .  ( 1992)  mos t r a ndo que ,  j unt a me nt e  c om 

ni t r a t o,  pH e  ABA da  s e i va  do xi l e ma ,  o f os f a t o pode  

c ont r i bui r  na  c omuni c a ç ã o r a i z- pa r t e  a é r e a  e m pl a nt a s 



dur a nt e  o dé f i c i t  hí dr i c o,  s ua  c onc e nt r a ç ã o na  s e i va 

a r t i f i c i a l  nã o i nf l ue nc i ou a s  r e s pos t a s  a o ABA e m 

f ol ha s  de s t a c a da s  de  t oma t e i r o,  no pr e s e nt e 

e xpe r i me nt o.   

Uma  ve z  que  a l guma s  de f i c i ê nc i a s  a s s oc i a da s  a o 

dé f i c i t  hí dr i c o,  pr i nc i pa l me nt e  de  ni t r a t o,  a l t e r a m o 

pH da  s e i va  xi l e má t i c a ,  e s t a  pode  s e r  uma  ma ne ir a  na  

qua l  os  nut r i e nt e s  pode m i nf l ue nc i a r  o c ompor t a me nto 

e s t omá t i c o e m r e s pos t a  a o ABA ( Gol l a n et al . ,  1992) . 
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CAPÍTULO 4 

 

REGULAÇÃO DA TRANSPIRAÇÃO MEDIANTE A ALTERAÇÃO DO 

pH E CONSTITUINTES ORGÂNICOS DO FLUXO XILEMÁTICO 

 

ABSTRACT -  Us i ng de t a c he d t oma t o ( Lycopersicon 
esculentum  Mi l l . )  l e a ve s ,  i t  wa s  e va l ua t e d t he  e f f e c t s  
of  di f f e r e nt  pH ( 5, 5,  6, 5 a nd 7, 5) ,  i mme r s i on 



s ol ut i ons  ( nut r i e nt  s ol ut i on 1/ 2 f or c e ,  na t ur a l  s a p 
a nd a r t i f i c i a l  s a p) ,  c onc e nt r a t i ons  of  t he  or ga ni c 
a c i ds  mal i c ,  ma l e i c  a nd c i t r i c ,  t he  a mi no a c i ds 
pr ol i ne ,  a s pa r a gi ne ,  gl ut a mi ne ,  a s pa r t i c  a c i d a nd 
gl ut a mi c  a c i d,  t he  s uga r- a l c ohol s  ma nni t ol  a nd 
s or bi t ol  a nd t he  pol ya mi ne  put r e s c i ne  on 
t r a ns pi r a t i on.  I t  wa s  a l s o e va l ua t e d t he  e f f e c t s  of 
t he  a ddi t i on of  t hos e  pr oduc t s  t o t he  na t ur a l  s a p pH 
6, 0 a nd 7, 0 on t he  t r a ns pi r a t or y r a t e .  Unde r  gr owt h 
c ha mbe r  i t  wa s  obs e r ve d r e duc t i on on s t oma t a l 
c onduc t a nc e  whi l e  t r a ns pi r a t i on r e ma i ne d c ons t a nt .  The 
t r a ns pi r a t or y r a t e  de c r e a s e d a s  t he  pH be c a me  mor e 
a l ka l i ne ,  i nde pe nde nt  of  t he  i mme r s i on s ol ut i on or  t he  
a ddi t i on of  a ny c ompos e d t o t he  s ol ut i on.  The  a c i ds 
ma l e i c  a nd c i t r i c  j us t  pr omot e d s ma l l  r e duc t i ons  i n 
t he  t r a ns pi r a t or y r a t e  whe n a dde d t o t he  a r t i f i c i a l 
s a p.  Whe n a dde d t o t he  na t ur a l  s a p pH 6, 0 whi c h not 
c or r e s ponds  t o t he pH of  t he  s a p of  s t r e s s e d pl a nt s ,  
none  of  t he  a c i ds  pr omot e d a ny a l t e r a t i on i n t he 
t r a ns pi r a t or y r a t e .  I n pH 7, 0 t ha t  i t  c or r e s ponds  to 
t he  pH of  t he  s a p of  s t r e s s e d pl a nt s ,  t he  a ddi t i on of  
t he  ma l i c  a nd c i t r i c  a c i ds  t o t he  s a p de l a ye d t he 
r e duc t i ons  i n the  t r a ns pi r a t or y r a t e . 
 Additional index terms :  t r ans pi r a t i on f l uxe ,  xyl em 
s a p,  or ga ni c s  a c i ds ,  a mi noa c i ds ,  pol ya mi ne ,  s uga r-
a l c hooi s . 
 
RESUMO -  Ut i l i z a ndo f ol ha s  de s t a c a da s  a va l i ou- s e  o 
e f e i t o de  di f e r e nt e s  pH ( 5, 5,  6, 5 e  7, 5) ,  s ol uç õe s  de  
i me r s ã o ( s ol uç ão nut r i t i va  ½ f or ç a ,  s e i va  na t ur a l  e 
s e i va  a r t i f i c i a l )  e  c onc e nt r a ç õe s  dos  á c i dos  or gâ nic os  
má l i c o,  ma l e i c o e  c í t r i c o,  dos  a mi noá c i dos  pr ol i na , 
a s pa r a gi na ,  gl ut a mi na ,  á c i do a s pá r t i c o e  á c i do 
gl ut â mi c o,  dos  a ç úc a r e s- á l c ooi s  ma ni t ol  e  s or bi t ol  e 
da  pol i a mi na put r e s c i na  s obr e  a  t r a ns pi r a ç ã o de 
Lycopersicon esculentum  Mi l l .  Foi  a va l i a do t a mbé m o 
e f e i t o da  a di ç ã o de s s e s  c ompos t os  à  s e i va  na t ur a l  pHs  
6, 0 e  7, 0 s obr e  a  t a xa  t a ns pi r a t ór i a .  A e vol uç ã o 
di ur na  da s  t r oc a s  ga s os a s  e m pl a nt a s  c r e s c i da s  e m 
s a l a- de- c r es c i me nt o mos t r ou uma  r e duç ã o na  c ondut â nc i a 
e s t omá t i c a ,  e nqua nt o a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ma nt e ve- s e  
c ons t a nt e .  A t a xa  t r a ns pi r a t ór i a di mi nui u à  me di da  que  
o pH t or nou- s e  ma i s  a l c a l i no,  i nde pe nde nt e  da  s ol uç ã o 
de  i me r s ã o us a da  e  da  a di ç ã o de  qua l que r  c ompos t o à 
sol uç ã o.  Os  á c i dos  ma l e i c o e  c í t r i c o pr omove r a m a pe na s  
pe que na s  r e duç õe s  na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  qua ndo 
a di c i ona dos  à  s e i va  a r t i f i c i a l .  Qua ndo a di c i ona dos  à 
s e i va  na t ur a l  pH 6, 0,  que  c or r e s ponde  a o pH da  s e i va 
de  pl a nt a s  nã o e s t r e s s a da s ,  ne nhum dos  á c i dos  promove u 
qua l que r  a l t e r a ç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a .  Em pH 7,0,  
que  c or r e s ponde  a o pH da  s e i va  de  pl a nt a s  e s t r e s s a da s ,  
a  a di ç ã o dos  á c i dos  má l i c o e  c í t r i c o à  s e i va 
r e t a r da r a m a s  r e duç õe s  na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a .   



Termos adicionais para indexação: fluxo transpiratório, ácidos orgânicos, 
aminoácidos, poliamina, açúcares-álcoois. 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



INTRODUÇÃO 

 
A r e duç ã o na  di s poni bi l i da de  de  á gua  do s ol o e s t á  

f r e qüe nt e me nt e  a s s oc i a da  a  a l t e r a ç õe s  na  c ompos i ç ã o de  

nut r i e nt e s ,  pH,  a mi noá c i dos ,  á c i dos  or gâ ni c os ,  ABA, 

a l é m de  out r os  c ompos t os  da  s e i va  xi l e má t i c a  ( Gol l a n 

et al . ,  1992,  Sc hur r et al . ,  1992;  Sc hur r  e  Sc hul z e , 

1995;  Ba c on et al . ,  1998;  Wi l ki ns on et al . ,  1998; 

Cor r e i a  et al . ,  1999;  Pa t onni e r et al . ,  1999; 

Wi l ki ns on,  1999) .   

Na  s e i va  do xi l e ma  de  t oma t e i r o,  de nt r e  out r os , 

os  ác i dos  má l i c o,  ma l e i c o e  c í t r i c o e  os  a mi noá c i dos 

gl ut a mi na ,  a s pa r a gi na ,  á c i do a s pá r t i c o e  gl ut â mi c o s ã o 

os  e nc ont r a dos  e m ma i or e s  c onc e nt r a ç õe s  ( Bi a l c z yk e 

Le c hows ki ,  1995) .  Al é m de  á c i dos  or gâ ni c os  e 

a mi noá c i dos ,  c ompos t os  c omo ma ni t ol ,  s or bi t ol 

( Pa t onni er  et al . ,  1999) ,  pol i a mi na s  ( Fr i e dma n et al . ,  

1986;  Ant ognoni et  al . ,  1998)  t a mbé m e s t ã o pr e s e nt e s 

na  s e i va  do xi l e ma .  A c onc e nt r a ç ã o de  c ompos t os  c omo o 

ma l a t o e  o ma ni t ol  a ume nt a  na  s e i va  do xi l e ma  de 

a l guma s  e s pé c i e s  s ob dé f i c i t  hí dr i c o ( Gui c he r d et al . ,  

1997;  Pa t onni e r et al . ,  1999)  e  i nf l ue nc i a m o 

c ompor t a me nt o e s t omá t i c o.  Qua ndo a pl i c a do e m 

c onc e nt r a ç õe s  e nc ont r a da s  na  s e i va  do xi l e ma ,  ma l a to 

i ni bi u a  a be r t ur a  dos  e s t ôma t os  de Fraxinus excelsior  

( Pa t onni e r  et al . ,  1999)  e  e m Vicia faba  ma ni t ol  

pr omoveu r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ( Ewe r t et al . ,  

2000) .  Em 1987,  Loe s c he r  j á  ha vi a  mos t r a do que  ma nit ol  

a t ua  c omo r e gul a dor  e ndóge no e m pl a nt a s .  Out r a s 

e s pé c i e s  a ni ôni c a s  c omo c i t r a t o ( Sc hi l l et al . ,  1996)  

e  a s pa r t a t o ( Gol l a n et al . ,  1992) ,  e nc ont r a da s  e m 

se i va  de  xi l e ma ,  t a mbé m mos t r a m,  e m di f e r e nt e s 

a mpl i t ude s ,  e f e i t os  i ni bi t ór i os  s obr e  a  c ondut â nc i a 

e s t omá t i c a .  De nt r e  os  i mi noá c i dos ,  a  pr ol i na  a c umula 

dur a nt e  o e s t r e s s e  hí dr i c o e m mui t a s  e s pé c i e s  e  e m 



Vicia faba  pr omove u um de c r é s c i mo na  c ondut â nc i a 

e s t omá t i c a  ( Ra j a gopa l ,  1981;  Ra gha ve ndr a  e  Re ddy, 

1987) ,  e nqua nt o que  e m Fraxinus excelsior  nã o 

a pr e s e nt ou qua l que r  e f e i t o s obr e  os  e s t ôma t os 

( Pa t onni e r  et al . ,  1999) .  Ef e i t os  de  pr ol i na  e 

gl ut a mi na  s obr e  os  e s t ôma t os  f or a m t a mbé m obs e r va dos 

por  Pl umbe  e  Wi l l mer  ( 1986) .  Embor a  os  e f e i t os  da s 

pol i a mi na s  s obr e  os  e s t ôma t os  nã o s e j a m c onhe c i dos , a 

a pl i c a ç ã o de  put r e s c i na ,  vi a  f ol i a r ,  pr omove  r e duç ão 

na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  ( Todor ov et al . ,  1998) . 

Muda nç a s  s i gni f i c a t i va s  na  c onc e nt r a ç ã o de s s e s 

c ompos t os  pode m oc or r e r no f l uxo t r ans pi r a t ór i o de 

pl a nt a s  e s t r e s s a da s ,  pode ndo a f e t a r  pr oc e s s os 

r e gul a t ór i os  dos  e s t ôma t os .  Pouc os  s ã o os  t r a ba l hos 

e nc ont r a dos  na  l i t e r a t ur a  s obr e  a  na t ur e z a  de 

s ubs t â nc i a s  quí mi c a s  t r a ns l oc a da s  no xi l e ma  e  que  sã o 

pot e nc i a l me nt e  c a pa z e s  de  f or ne c e r  i nf or ma ç õe s  qua nt o 

à  di s poni bi l i da de  de  á gua  no s ol o.  Com ba s e  ni s s o, 

e s s e  t r a ba l ho t e ve  c omo obj e t i vo ge r a l  i nve s t i ga r  o 

e f e i t o de  a l guns  c ompos t os  e nc ont r a dos  e m s e i va  do 

xi l e ma  s obr e  o f e c ha me nt o e s t omá t i c o.  Pa r a  i s s o, 

ava l i ou- s e  o e f e i t o de  di f e r ent e s  pH e  s ol uç õe s  de 

i me r s ã o,  c onc e nt r a ç õe s  de  á c i dos  or gâ ni c os , 

a mi noá c i dos ,  a ç úc a r e s- a l c óoi s  e  pol i a mi na ,  s obr e  a 

t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  de  f ol ha s  de s t a c a da s  e  i me r s a s  e m 

s e i va  a r t i f i c i a l .  Al é m di s s o,  a va l i ou- s e  t a mbé m o 

e f e i t o de s s e s  c ompos t os  s obr e  a  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a , 

qua ndo a di c i ona dos  à  s e i va  na t ur a l . 

  

 

 

 

 

 

 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

MATERIAL E MÉTODOS 
 
Condições de cultivo  

O experimento foi conduzido no Departamento de Biologia – Unidade de 

Crescimento de Plantas – da Universidade Federal de Viçosa. Sementes de 

tomate (Lycopersicon esculentum L. var. Santa Clara) foram germinadas em areia 

e após 18-20 dias as plântulas foram transferidas para vasos contendo 2,5 L de 

solução nutritiva de Hoagland e Arnon (1950), 1/2 força, pH 6,5, com sistema de 

aeração, e mantidas em casa-de-vegetação. Cada vaso continha duas plantas. A 

solução era trocada a cada dois dias e o volume de água perdido reposto 

diariamente com água destilada.  

Uma semana antes das avaliações, plantas com aproximadamente 40 dias 

de idade, contados a partir da semeadura, foram transferidas para sala de 

crescimento com fotoperíodo de 14 horas (com início às 8:00 horas), densidade 

de fluxo fotossintético (DFF), ao nível das plantas, de 500 µmol m-2 s-1, 

temperatura entre 20-23°C e umidade relativa do ar entre 60-63%. Durante as 

avaliações, a DFF foi de 600 µmol de fótons m-2 s-1, a nível das folhas avaliadas. 

Para filtrar a radiação calorífica das lâmpadas e evitar o aquecimento das folhas, 

foi colocada uma camada de água corrente entre a fonte de luz e as plantas. 

 



Efeito do pH e de soluções de imersão sobre a taxa transpiratória 

Foram utilizadas três soluções de imersão: solução nutritiva de Hoagland 

½ força, seiva artificial de Wilkinson et al. (1998) e seiva natural. A solução 

nutritiva de Hoagland, ½ força, constituiu-se de: 3,0 mM de KNO3, 2,0 mM de 

CaNO3, 1,0 mM de MgSO4 e 0,5 mM de NH4H2PO4. A seiva artificial de 

Wilkinson et al. (1998) constituiu-se de 3,0 mM de KNO3, 1,0 mM de CaCl2, 1,0 

mM de KH2PO4, 1,0 mM de K2HPO4, 0,1 mM de MgSO4 e 0,1 mM de MnSO4. 

A composição da seiva natural exsudada do caule a 5cm do colo da planta e 

analisada às 9:00 horas continha 1,6 mM de NO3
-, 15 mM de K+, 3,0 mM de 

Ca+2, 1,1 mM de Mg+2, 0,32 mM de SO 4
-, 1,27 mM de NH4

+ e 0,78 mM de PO4
-. 

O pH das soluções foram ajustados para 5,5, 6,5 e 7,5 com NaOH ou HCl. A 

composição de nutriente das três soluções é apresentada na Tabela 1. 

 

Tabela 1- Composição de nutrientes (mM), relação cátions/ânions (C/A) e força   

iônica (FI) das três soluções de imersão usadas. 

 Ca+2 K+ Mg+2 NH4
+ NO3

- PO4
-3 SO4

- C/A FI* 

Seiva natural 3,0 15 1,1 1,27 1,6 0,78 0,32 7,54 22,3 

Sol. Nutritiva 2,0 3,0 1,0 0,50 5,0 0,50 0,50 1,0 12,75 

Seiva artificial 1,0 6,0 0,1 _ 3,0 2,0 0,2 1,12 15,8 

*FI= somatória da concentração dos íons multiplicada por suas cargas ao quadrado 

 

 

Efeito da concentração de compostos orgânicos sobre a taxa transpiratória 

Avaliou-se o efeito de diferentes concentrações de alguns compostos 

orgânicos presentes em seiva do xilema, sobre a taxa transpiratória. Para isso, à 

seiva artificial (Wilkinson et al., 1998), pH 6,0, foram adicionados os compostos 

nas concentrações especificadas na tabela seguinte. 

 

Tabela 2. Compostos orgânicos adicionados à seiva artificial de Wilkinson et al. 

(1998) pH 6,0. 

Compostos Concentrações 

Ácidos: (mM)  



Málico 

Maleico 

Cítrico  

0,5, 1,0, 2,0 

0,5, 1,0, 2,0 

0,5, 1,0, 2,0 

Aminoácidos: 

Prolina (mM) 

Asparagina (µM) 

Ácido glutâmico (µM) 

Glutamina (µM) 

Ácido aspártico (µM) 

 

5,0, 10, 20 

200, 250, 300 

200, 250, 300 

250, 300, 350 

100, 150, 200 

Açúcares-álcoois:  

Manitol (mM) 

Sorbitol (mM) 

 

5,0, 10 

5,0, 10 

Poliamina:  

Putrescina (µM) 

 

10 

 

Exceto para manitol, sorbitol e putrescina, as demais concentrações foram 

baseadas no estudo de Bialczyk e Lechowski (1995), sobre a composição da 

seiva xilemática de tomateiro cultivado em solução nutritiva. O pH da solução de 

imersão correspondeu à faixa do observado na seiva xilemática das plantas, na 

ocasião em que foi desenvolvido o experimento. 

Efeito da adição de compostos orgânicos à seiva natural sobre a taxa 

transpiratória 

À seiva natural adicionou-se os ácidos málico, maleico, cítrico, aspártico e 

glutâmico, asparagina e glutamina. Os dados apresentados referem às maiores 

concentrações para cada composto, dentre as listadas na tabela 2. Os pHs foram 

ajustados para 6,0 e 7,0 com NaOH ou HCl. O último correspondendo ao pH da 

seiva do xilema de plantas de tomate submetidas à deficiência hídrica (Wilkinson 

et al., 1998).  

 

Condições de avaliação 

Os experimentos foram realizados em plantas com idade entre 40-45 dias 

(após a semeadura), ou folhas destacadas dessas plantas. As folhas (quinta folha) 



foram destacadas no início da manhã e seus pecíolos imediatamente imersos em 

água destilada. Após selecionadas para uma mesma taxa transpiratória inicial, as 

folhas foram transferidas para as soluções de imersão. Tempos após a imersão 

das folhas foram realizadas as avaliações da taxa transpiratória (E) na superfície 

abaxial da folha, com um analisador de gases ao infravermelho portátil modelo 

LCA-2 (ADC, UK). Os experimentos iniciavam-se uma hora após início do 

fotoperíodo. Cada dado representa a média de quatro repetições, e em alguns 

casos, o experimento foi repetido, com resultados similares. Para cada repetição 

foram utilizados 20 mL de seiva natural e 25 mL de seiva artificial ou de solução 

nutritiva. Apenas um composto foi analisado por dia. A DFF durante as medições 

foi de 600 µmol m-2 s-1. O potencial osmótico das soluções de imersão foi 

avaliado logo após a adição de cada composto, com um osmômetro (OSMETTE, 

modelo 2007).  

 

Coleta e análise da seiva do xilema 

Para a coleta da seiva foi feita uma excisão no caule acima da primeira 

folha definitiva, a 5cm acima do colo, lavando-se o corte com água destilada, 

para evitar possíveis contaminações da seiva com substâncias contidas no suco 

das células rompidas durante a excisão. A seiva exsudada foi coletada durante 

duas horas, sempre pela manhã, e imediatamente armazenada a -20°C até a 

utilização. As concentrações de Ca+2, Mg+2 e K+ da seiva foram analisadas por 

espectrofotometria de absorção atômica e de chama. As concentrações de NO3
-, 

PO4
-3, NH4

+ e SO4
- foram determinadas espectrofometricamente, conforme as 

metodologias de Cataldo et al. (1975), Lindeman (1958), MacCulough (1967) e 

Malavolta et al. (1989), respectivamente. 

 

Análise estatística 

O delineamento experimental utilizado foi inteiramente casualizado. 

Todos os tratamentos compunham de pelo menos quatro repetições. Os dados 

foram submetidos à análise de variância pelo teste F, a nível de 5% de 

probabilidade, sendo calculada a diferença mínima significativa pelo teste de 

Tukey. 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

Variações diurnas da transpiração e condutância estomática 

Na Figura 1 são apresentadas as variações diurnas da transpiração e 

condutância estomática de plantas intactas mantidas em sala-de-crescimento, 

uma semana antes da avaliação. A condutância estomática mostrou um padrão 

típico, com os maiores valores no início da manhã, que correspondia às primeiras 

horas de iluminação, diminuindo a partir daí. Por outro lado, a taxa transpiratória 

manteve-se constante durante o período. A condutância estomática e transpiração 

são fortemente influenciadas por fatores do ambiente como a radiação e o déficit 

de pressão de vapor entre a atmosfera e a folha (DPV) (Cascardo et al., 1993). 

Apesar de apresentar uma forte dependência desses fatores, a condutância 



estomática está sujeita também à regulação endógena (Correia et al., 1997; 

Kaiser e Kappen, 1997), o que pode ser visto pela redução nos seus valores, 

observada durante o período (de 9:00 às 17:00 horas), apesar da avaliação ter 

sido conduzida em sala-de-crescimento, com condições ambientais constantes. A 

taxa transpiratória, por ser mais influenciada pelo DPV, permaneceu constante 

durante todo o período de avaliação. Por esse motivo, o movimento estomático 

em resposta aos vários estímulos (tratamentos), neste e nos demais capítulos, foi 

avaliado pelas alterações observadas nas taxas transpiratórias. Além disso, em 

relação à condutância estomática, a taxa transpiratória apresentou menores 

coeficientes de variação. A correlação entre as duas variáveis foi linear com um 

R2 = 0,83 (Figura 2). 
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Figura 1. Evolução diurna da taxa transpiratória e da condutância estomática de 

plantas intactas de tomateiro, com 43 dias de idade, mantidas por uma 

semana em sala-de-crescimento (DFF 500 µmol m-2 s-1, temperatura 

entre 20-23 °C e umidade relativa do ar entre 60-63%. A DFF a nível 

y = 11,074x + 1,0762

R2 = 0,8344
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das folhas avaliadas foi de 600 µmol m-2 s-1. O início do experimento 

corresponde a uma hora após iluminação das plantas. 

 

Figura 2. Correlação entre a condutância estomática e a transpiração de plantas 

intactas de tomateiro, com idade entre 42-45 dias, avaliadas em todos 

os experimentos do presente capítulo. A DFF a nível das folhas 

avaliadas foi de 600 µmol m-2 s-1. 

 

 

 

 

Efeito do pH e das soluções de imersão sobre a taxa transpiratória (E)  

Nesse experimento comparou-se o efeito de três pHs (5,5, 6,5 e 7,5) e de 

três soluções de imersão (solução nutritiva, seiva artificial e seiva natural) sobre a 

taxa transpiratória de folhas destacadas de tomate. Os resultados da Figura 3A 

mostram que não houve diferenças significativas entre a taxa transpiratória de 

plantas intactas e a de folhas destacadas e imersas em solução nutritiva pH 6,0 

(Figura 3A). Esses resultados mostram que as soluções por si não causaram 

efeito inibitório sobre os estômatos no período em que duraram as avaliações (7 

horas). O mesmo pode ser afirmado para o fato de utilizar folhas destacadas. 

Nesse caso, os resultados são contrários aos de outros autores (Patonnier et al., 

1999) que observaram reduções de até 30% na abertura estomática de folhas 

destacadas, quando comparadas a folhas de plantas intactas.  

Até uma hora após a imersão das folhas não havia qualquer efeito dos pHs 

da soluções de imersão sobre E. Nas folhas imersas em solução nutritiva esse 

tempo foi mais prolongado (2,5 horas). Por esse motivo, os valores são 

apresentados nos gráficos a partir de uma hora de imersão. Como pode ser 

observado, as folhas imersas em soluções com pH 7,5 apresentaram as maiores 

reduções em E, independente da solução de imersão usada. No entanto, a 

amplitude e o tempo de redução de E variaram entre as soluções. Em pH 7,5, três 

horas após a imersão, a redução em E foi maior e mais rápida nas folhas imersas 

nas seivas natural e artificial; em torno de 40% e 54%, respectivamente, em 



relação ao valor inicial (Figuras 3B, 3D). Nas folhas imersas em solução 

nutritiva, a redução foi de apenas 20% do valor inicial e somente após 5 horas de 

imersão (Figura 3C). 

Nas três soluções não houve diferença estatística, ao nível de 5% de 

probabilidade, entre as taxas transpiratórias das folhas imersas em soluções de 

pH 5,5 e 6,5, embora tenha havido uma tendência de queda nas folhas imersas 

em seiva natural nesses pHs, no final do período de avaliação. As folhas imersas 

em pH 7,5 mostraram-se levemente flácidas no final do experimento. Na imersão 

em seiva artificial esse comportamento foi mais acentuado e as folhas 

apresentaram-se totalmente murchas, após quatro horas de avaliação, impedindo 

avaliações posteriores. O teor relativo de água avaliado nessas folhas foi de 61%, 

contra 97% das folhas imersas nas soluções de pHs 5,5 e 6,5.  
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Figura 3. Efeito do pH das três soluções de imersão sobre a taxa transpiratória de 

folhas destacadas de plantas intactas de tomateiro com 42 dias de 



idade. As mesmas avaliações realizadas em folhas destacadas foram 

acompanhadas em folhas de plantas intactas (A). SN = Solução 

nutritiva.  

 

 

Para eliminar os efeitos do pH das soluções sobre a perda de turgescência 

e, consequentemente, sobre o fechamento estomático, foi realizado um 

experimento preliminar com folhas imersas em seiva natural e artificial em pHs 

variando de 5,5 (mínimo encontrado na seiva do xilema dessa espécie durante um 

ano de avaliação – Capítulo 1) a 7,5 (observado na seiva do xilema de algumas 

espécies submetidas à deficiência hídrica). Em valores de pH menores que 7,0, 

não foi observada redução no teor relativo de água, em relação a plantas intactas 

(dados não apresentados). Por isso, esse valor de pH foi estabelecido como o 

máximo para ser usado nos experimentos posteriores. 

Wilkinson e Davies (1997) mostraram que a imersão de folhas destacadas 

em seiva artificial pH 7,0, comparado ao pH 6,0, promoveu uma redução na taxa 

transpiratória de até 50% em Commelina communis. Reduções de E em pH 

alcalino foram observadas também em Lycopsersicon esculentum (Thompson et 

al., 1997) e Lupinus (Correia et al., 1999). Em todos os casos, essas reduções 

ocorreram em concentrações de ABA equivalentes às encontradas na seiva do 

xilema de plantas não estressadas, que normalmente não afetam E (0,01 mmol m-

3 em C. communis e L. esculentum). Esse comportamento confirma as 

observações de outros autores de que os estômatos podem fechar antes do início 

da síntese de ABA na raiz ou parte aérea, ou mesmo antes do aumento de sua 

concentração na seiva do xilema (Thompson et al., 1997).  

ABA não foi adicionado às soluções de imersão usadas. O pH da seiva 

natural, coletada do xilema de plantas não estressadas, estava em torno de 6,2, e a 

concentração de ABA analisada na mesma seiva, em torno de 0,05 mmol m-3 

(Capítulo 2). Como a seiva xilemática reflete, em parte, o meio apoplástico, o pH 

menos ácidos das soluções de imersão do presente trabalho foi usado para 

simular o aumento no pH apoplástico (analisado na seiva xilemática) que 

normalmente ocorre quando plantas são submetidas à deficiência hídrica 



(Hartung e Radin, 1989); Wilkinson e Davies, 1997; Correia et al., 1999). O 

acúmulo de ABA ocorre em compartimentos mais alcalinos (Wilkinson et al., 

1998), e seu papel na regulação estomática é importante mesmo em plantas 

cultivadas em condições hídricas normais (Thompson et al., 1998). Considerando 

esses fatos, a redução na taxa transpiratória à medida que o pH das soluções de 

imersão tornaram-se mais alcalinos justifica-se, possivelmente, pelo 

impedimento da absorção do ABA já presente na seiva natural e no apoplasto das 

folhas (no caso da imersão em seiva natural), ou apenas no apoplasto das folhas 

(no caso da imersão em seiva artificial e solução nutritiva) para o simplasto das 

células do mesofilo e da epiderme. O pH mais alcalino da seiva pode ter 

promovido, portanto, a manutenção e/ou acúmulo de ABA no apoplasto. Isso 

pode ter permitido que concentrações de ABA suficientes para promover o 

fechamento estomático tenham chegado ao apoplasto das células-guarda, via 

fluxo transpiratório. Em epidermes isoladas, concentrações de ABA na faixa de 

nM são suficientes para promover o fechamento estomático (Cousson e 

Vavasseur, 1998; Cousson, 1999). Esse comportamento é possível, ao considerar 

que, em pH na faixa de valores encontrados no apoplasto de plantas estressadas, 

tanto a difusão quanto a absorção de ABA, mediada por proteínas carreadoras, 

para o simplasto das células da epiderme e do mesofilo são reduzidas (Wilkinson 

e Davies, 1997). Além disso, segundo os mesmos autores, o conteúdo de ABA 

nas folhas é maior em folhas destacadas transpirando em pH 7,0, em relação ao 

pH 6,0, o que pode indicar uma redução no seu metabolismo ou no seu transporte 

via floema (Zhang et al., 1997). Alternativamente, o pH por si pode causar 

mudanças no estado hídrico da folha, alterando o comportamento estomático. É 

possível que pHs muito alcalinos possam agir também como um sinal hidráulico 

para o fechamento estomático (Wilkinson et al., 1998). A redução no teor de 

água da folha observado em pH 7,5 pode ter reduzido a turgescência das células-

guarda ou aumentado a sensibilidade das células-guarda para o ABA já presente 

(Tardieu e Davies, 1993). A redução no turgor pode também ter estimulado a 

síntese de ABA na folha (Hartung et al., 1998), promovendo maiores reduções de 

E nos pHs mais alcalinos. Dessa forma, existe a possibilidade que nas folhas 

destacadas e imersas nas soluções com pH 7,5, este tenha agido duplamente 



como um sinalizador: um mediado pelas relações hídricas da folha e outro pela 

alteração na distribuição do ABA. Acredita-se que em plantas intactas apenas o 

ABA seja importante como sinalizador (Wilkinson e Davies, 1997).  

A perda de turgescência pareceu estar associada ao pH alcalino e não ao 

fato de utilizar seiva natural como solução de imersão, uma vez que a murcha 

ocorreu apenas em folhas imersas nas soluções de pH 7,5 e foi maior nas folhas 

imersas em seiva artificial. Esse fato nos leva a inferir que outros componentes 

que constituíam as soluções de imersão, além do pH, devem ter influenciado o 

estado hídrico da folha, contrariando a colocação de Munns e King (1988), para 

os quais a coleta de seiva e seu fornecimento de volta para a folha, via imersão 

do pecíolo, resulta em bloqueio do xilema, estimulando o fechamento estomático 

devido a perda de turgescência das células-guarda (Zhang e Davies, 1991).  

Além das alterações no estado hídrico foliar, observadas no pH mais 

alcalino, as diferenças temporais e na amplitude de redução de E, observadas 

entre as soluções de imersão usadas, podem estar associadas a alterações na 

sensibilidade estomática para o ABA apoplástico em função das alterações na 

composição do fluxo tanspiratório, isto é, nas diferenças de composição de 

nutrientes da solução nutritiva, da seiva natural e da seiva artificial. Alterações na 

sensibilidade estomática para o ABA transportado no xilema já foram observadas 

em função, por exemplo, dos níveis de nitrato (Gollan et al., 1992), fosfato 

(Jeschke et al., 1997), e cálcio (Ruiz et al., 1993; Correia et al., 1999) da seiva 

xilemática e de seivas artificiais. A concentração de K+ analisada na seiva natural 

foi 2,5 e 5 vezes maior que a da seiva artificial e solução nutritiva, 

respectivamente, o que contribuiu para uma razão entre a soma de cátions e de 

ânions aproximadamente sete vezes maior nessa seiva, resultando na alteração da 

força iônica das soluções (Tabela 1). Muitas enzimas e sistemas biológicos 

apresentam atividade ótima sob algumas condições fisiológicas que incluem uma 

constância relativa de pH e força iônica (Beynon e Easterby, 1996). 

Embora a concentração individual de íons tenha sido diferente, a 

proporção cátions/ânions foi quase a mesma na seiva artificial e na solução 

nutritiva ½ força. As diferenças nas concentrações de Ca+2, NO3
- e PO4

-3, 

nutrientes citados na literatura como capazes de influenciar as respostas 



estomáticas para o ABA (Gollan et al., 1992; Ruiz et al., 1993; Jeschke et al., 

1997; Correia et al., 1999), podem ter influenciado as respostas estomáticas. 

Além disso, a alteração no pH em função de variação na concentração de 

nutrientes pode ser a forma como os nutrientes afetam o comportamento 

estomático. Esse efeito não pode ser inferido no presente experimento, uma vez 

que os pHs foram ajustados.  

 

Efeito dos ácidos orgânicos sobre a taxa transpiratória 

Num primeiro experimento buscou-se avaliar os efeitos da concentração dos 

ácidos málico, maleico e cítrico sobre a taxa transpiratória. As 

concentrações usadas foram baseadas na composição da seiva xilemática 

de tomateiro, segundo Bialczyk e Lechowski (1995). Para isso, utilizou-se 

como solução de imersão a seiva artificial de Wilkinson et al . (1998). Os 

resultados apresentados na Figura 4 mostram que, quando adicionado à 

seiva artificial, o ácido málico não afetou a taxa transpiratória, enquanto 

os ácidos maleico e cítrico promoveram apenas pequenas reduções, 

quando comparados ao controle (sem a adição de ácido).  

Na seiva do xilema de tomate os ácidos málico, maleico e cítrico são 

os que se encontram em maiores concentrações (Bialczyk e Lechowski, 

1995). A concentração de malato pode aumentar na seiva do xilema de 

algumas espécies quando submetidas à deficiência hídrica (Patonnier et 

al., 1999), e alterar o comportamento estomático. Simulando o efeito da 

deficiência hídrica sobre a concentração de compostos orgânicos na seiva 

do xilema, os ácidos málico, maleico e cítrico foram adicionados à seiva 

natural para uma concentração final de 2,0 mM. As seivas foram 

coletadas de plantas não estressadas e os pHs ajustados para 6,0 e 7,0 

(Figura 5). Em pH 6.0, que corresponde ao pH da seiva de plantas não 

estressadas, nenhum dos ácidos promoveu qualquer alteração em E. Por 

outro lado, em pH 7,0, usado para simular o aumento do pH da seiva de 

algumas espécies quando são submetidas à deficiência hídrica, a adição do 

ácido málico à seiva retardou as reduções de E. No tratamento controle 

(sem ácido), E reduziu 2,5 horas após a imersão das folhas nas soluções, 



enquanto que na presença de ácido málico essa redução ocorreu apenas 

quatro horas após a imersão, atingindo os mesmos valores do controle no 

final do período de avaliação. Nesse mesmo pH, na presença de ácido 

cítrico, E manteve-se constante durante todo o período, enquanto que na 

sua ausência E reduziu a partir de 2,5 horas de imersão das folhas. 
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Figura 4. Efeito dos ácidos orgânicos málico (2,0 mM), maleico (2,0 mM) e 

cítrico (2,0 mM), adicionados à seiva artificial pH 6,0, sobre a taxa 

transpiratória de folhas destacadas de tomate. 
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Figura 5. Efeito dos ácidos málico (2,0 mM), maleico (2,0 mM) e cítrico (2,0 

mM), adicionados à seiva natural pH 6,0 (A,B,C) e 7,0 (D,E,F), sobre 

a taxa transpiratória em folhas destacadas de tomate.  

 

As maiores reduções em E em pH 7,0, usado para simular o 

aumento no pH de seiva de plantas estressadas, já era esperada e as 

causas incluem algumas proposições já citadas, como a alteração na 

distribuição de ABA entre os vários compartimentos celulares, 

permitindo que uma maior quantidade desse hormônio alcance o 

apoplasto das células-guarda (Wilkinson et al., 1997). A inibição na 

redução da taxa transpiratória promovida pelos ácidos málico e cítrico é 

um comportamento contrário ao observado por Patonnier et al . (1999). 

Trabalhando com Fraxinus excelsior, uma espécie considerada tolerante 

ao défice hídrico, esses autores observaram que a resposta estomática 

para diferentes concentrações de malato e citrato exógenos, adicionados 

ao fluxo transpiratório, mostraram, em diferentes amplitudes, um efeito 

inibitório sobre a condutância estomática, sendo ainda mais efetivos como 

sais, principalmente o de potássio, em relação ao de sódio. Os ácidos 

foram adicionados à seiva natural que já continha, além de outros 

constituintes, uma grande quantidade de potássio (Tabela 1). Em sendo 

esses ácidos carboxílicos, e com pKa entre 3,8-4,74 (cítrico), 3,4-5,1 

(málico) e 1,8-6,7 (maleico), no pH 7,0 usado, encontravam-se presentes, 

provavelmente, na forma de sais (Martinoia e Rentsch, 1994), associados 

aos íons presentes na seiva, ou como ésteres, com suas cargas negativas 

livres. A presença predominante de uma forma ou outra depende do 

balanço de nutrientes. A concentração predominante de K+ na seiva 

natural (Tabela 1) pode ter favorecido a presença dos ácidos na forma de 

sais de K+. 

A solução de imersão de Patonnier constituia apenas de água 

destilada contendo o composto referido, com pH ajustado para 6,25, 

portanto, uma composição mais próxima da seiva artificial usada no 

presente experimento, que, além dos ácidos, continha outros íons minerais 



(Tabela 1). A seiva natural, por sua vez, contém, além de ABA, inúmeros 

constituintes desconhecidos e as interações com os compostos adicionados 

podem ser as mais variadas, interferindo na sensibilidade estomática para 

esse fitormônio. Isso torna-se mais provável quando se observa que, 

mesmo em pH 6,0, os ácidos não afetaram a taxa transpiratória, quando 

foram adicionados à seiva natural (Figura 5- lado esquerdo da figura). 

Em folhas destacadas de Fraxinus Excelsior, 0,5-3,0 mM de malato 

adicionados ao fluxo transpiratório, concentração correspondente a 

encontrada na seiva do xilema de plantas estressadas, inibiu a abertura 

estomática (Patonnier et al ., 1999). Outras espécies aniônicas como citrato 

e aspartato, também encontradas em seiva do xilema de outras espécies 

(Gollan et al. 1992; Schill et al., 1996), mostraram, em diferentes 

amplitudes, efeito inibitório sobre a condutância estomática. O mesmo 

efeito para o ácido aspártico não foi observado no presente trabalho.  

Se gundo He dr i c h e  Ma r t e n ( 1993)  e  He dr i c h et al .  

( 1994)  o a ume nt o nos  ní ve i s  de  ma l a t o no a popl a s t o 

c i r c unda nt e  à s  c é l ul a s- gua r da  pode  a f e t a r  pr oces s os 

r e gul a t ór i os  do movi me nt o e s t omá t i c o,  s e j a  por  me i o do 

aume nt o na  pr e s s ã o os mót i c a ,  ou vi a  pr oc e s s os  ma i s 

e s pe c í f i c os .  Ma l a t o a l t e r a  a s  pr opr i e da de s  de  c a na is 

a ni ôni c os  de pe nde nt e s  de  vol t a ge m,  pr e s e nt e s  na s 

cé l ul as- gua r da ,  a ume nt a ndo a  l i be r a ç ã o de  â ni ons 

e ndóge nos ,  o que ,  e m Vicia faba ,  r e s ul t a  no f e c ha me nt o 

es t omá t i c o ( He dr i c h et al . ,  1994) .   

As  obs e r va ç õe s  de  que  ma l a t o a popl á s t i c o r e gul a 

c a na i s  a ni ôni c os  na s  c é l ul a s- gua r da  a ume nt a m o 

que s t i ona me nt o s e  os  ní ve i s  de s t e  c ompos t o no 

a popl a s t o e s t ã o s uj e i t os  à  modul a ç ã o.  O e f e i t o 

i ni bi t ór i o de  e s pé c i e s  or gâ ni c a s a ni ôni c a s  s obr e  a 

c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  pa r e c e  s e r  de pe nde nt e  da  c a rga 

da  mol é c ul a  ( Pa t onni e r et al . ,  1999) .  Como s uge r i do 

por  e s s e s  a ut or e s ,  a  pr e s e nç a  de  c a r ga s  ne ga t i va s  no 

a popl a s t o que  c i r c unda  a s  c é l ul a s- gua r da  pode  i na t i va r  

pa r c i a l me nt e  a l guns  c ompone nt e s  i mpor t a nt e s  na 



me mbr a na  pl a s má t i c a .  Uma  pos s i bi l i da de ,  ne s s e  c a s o, 

s e r i a  a  i na t i va ç ã o dos  c a na i s  de  e nt r a da  de  pot á s s io 

que  ope r a m e m pot e nc i a i s  ma i s  ne ga t i vos  que - 100 mV. 

Al é m di s s o,  a  de s pol a r i z a ç ã o da  me mbr a na  pl a s má t i c a 

pode  e s t a be l e c e r  um gr adi e nt e ,  pe r mi t i ndo o e f l uxo de 

pot á s s i o ( Sc hr oe de r et al . ,  1987) .  Al t e r na t i va me nt e , 

os  á c i dos  or gâ ni c os  pode m a l t e r a r  o c ompor t a me nt o 

e s t omá t i c o vi a  a  a l t e r a ç ã o do pH a popl á s t i c o ( Sc hi ll  

et al . ,  1996) ,  o que  r e s ul t a r i a  e m a l t e r a ç ã o na 

di s t r i bui ç ã o de  ABA e de  out r os  c ompone nt e s  da  s e i va 

do xi l e ma .  Se gundo Pr i ma- Put r a  e  Bot t on ( 1998) ,  a 

pr e s e nç a  dos  á c i dos  or gâ ni c os  no xi l e ma  pode  e xe r c er  

uma  i mpor t a nt e  f unç ã o e m ma nt e r  ba i xo o pH,  ne c e s s ár i o 

pa r a  ma nt e r  os  a mi noá c i dos  c omo c ompos t os  ne ut r os  e 

a s s i m a ume nt a r a  ve l oc i da de  de  t r a ns por t e . 

 

 

 

 

 

 

 

 

Efeito de aminoácidos sobre a taxa transpiratória 

Os efeitos das concentrações dos ácidos glutâmico e aspártico, da 

prolina, da asparagina e da glutamina, adicionados à seiva artificial, 

sobre E são mostrados na Figura 6. Dentre esses aminoácidos, apenas o 

ácido glutâmico promoveu uma redução crescente em E (Figura 6A).  

O comportamento em relação à prolina foi contrário ao observado por 

Rajagopal (1981), onde prolina, aplicada em concentrações entre 5-10 

mM em folhas destacadas de V. faba, aumentou a resistência estomática. 

Comportamento semelhante, mas numa magnitude bem menor, foi 

observado por Plumbe e Willmer (1986), em epidermes isoladas de C. 

communis. Para os últimos autores, a baixa concentração usada (0,1mM) 



pode ter sido a causa do resultado. Patonnier et al . (1999) não observaram 

efeito da prolina sobre os estômatos.  

Apesar das observações de que prolina e glutamina acumulam em grandes 

quantidades em tecidos de plantas estressadas e participam do 

ajustamento osmótico, esses aminoácidos podem não afetar diretamente 

processos nas células-guarda, relacionados ao fechamento estomático. No 

entanto, Klein e Itai (1989), estudando o papel da prolina na regulação do 

movimento estomático, mostraram que ela parece estar envolvida na 

recuperação da abertura estomática após o estresse.  

Qua ndo a di c i ona dos  à  s e i va  na t ur a l ,  pH 6, 0, 

ne nhum dos  a mi noá c i dos  i nf l ue nc i ou a  t a xa 

t r a ns pi r a t ór i a  ( Fi gur a  7) .  Em s e i va  pH 7, 0,  a pe na s  o 

á c i do gl ut â mi c o pr omove u uma  r e duç ã o e m E,  o mes mo 

e f e i t o s e ndo obs e r va do qua ndo da  s ua  a di ç ã o e m s e i va 

a r t i f i c i a l  pH 6, 0 ( Fi gur a  6) .  Os  r e s ul t a dos  e m r e l aç ã o 

a o á c i do a s pá r t i c o c ont r a r i a m os  de  Pa t onni e r et al .  

( 1999) ,  c uj a  a di ç ã o no f l uxo t r a ns pi r a t ór i o pr omoveu 

uma  r e duç ã o na  c ondut â nc i a  e s t omá t i c a  e m F. excelsior .  
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Figura 6. Efeito dos ácidos glutâmico (300 µM) e aspártico (200 µM), 

prolina (20 mM), asparagina (300 µM) e glutamina (350 µM), 

adicionados à seiva artificial pH 6,0, sobre a taxa transpiratória 

em folhas destacadas de tomate.  
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Figura 7. Efeito dos ácidos aspártico (200 µM), glutâmico (300 µM), da 

glutamina (350 µM) e da asparagina (300 µM) adicionados à seiva 

natural, pH 6,0 e 7,0, sobre a taxa transpiratória em folhas destacadas 

de tomate.  

 

Efeito de açúcares-álcoois sobre a taxa transpiratória 
Embor a  nã o ha j a  na  l i t e r a t ur a  me nç ã o da  pr e s e nç a 

de  ma ni t ol  e  s or bi t ol  e m s e i va  de  xi l e ma  de  t oma t e ir o,  

a  ut i l i z a ç ã o f oi  a t r i buí da  a o f a t o da  c onc e nt r a ç ã o de  

ma ni t ol  a ume nt a r  na  s e i va  do xi l e ma  de  pl a nt a s  de F. 

excelsior  qua ndo s ubme t ida s  à  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a 

( Pa t onni e r  et al . ,  1999)  e  a l t e r a r  a  t a xa 

t r a ns pi r a t ór i a  e m Vicia faba  ( Ewe r t  et al . ,  2000) . 

Qua ndo a di c i ona dos  à  s e i va  a r t i f i c i a l ,  ma ni t ol  e 

s or bi t ol  nã o a pr e s e nt a r a m e f e i t os  s i gni f i c a t i vos  s obr e 

a  t r a ns pi r a ç ã o de  f ol ha s  de s t a c a da s  de  t oma t e  ( Fi gur a  

8) .  Por  out r o l a do,  qua ndo a di c i ona dos  à  s e i va 



na t ur a l ,  pa r a  uma  c onc e nt r a ç ã o f i na l  de  10 mM,  ma nit ol  

pr omove u uma  r e duç ã o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a  e m pH 6, 0 

e  7, 0 ( Fi gur a  9) .  Na  me s ma  s e i va ,  s or bi t ol  nã o 

i nf l ue nc i ou a  t a xa  t r a ns pi r a t ór ia  e m pH 6, 0,  ma s ,  a o 

c ont r á r i o de  ma ni t ol ,  i mpe di u a  r e duç ã o de E,  qua ndo 

a s  f ol ha s  f or a m i me r s a s  e m pH 7, 0.   
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Figura 8. Efeito dos açúcares-alcóois manitol (10 mM) e sorbitol (10 mM), 

adicionados à seiva artificial, pH 6,0, sobre a taxa transpiratória, em 

folhas destacadas de tomate. 

 

 

Tem sido mostrado que manitol atua como regulador endógeno em plantas 

(Loescher, 1987), participa do ajustamento osmótico em plantas sob déficit 

hídrico (Karakas et al., 1997) e atua como osmoprotetor (Shen et al., 1999) 

devido à sua habilidade em dissipar espécies reativas de oxigênio em plantas sob 

estresses (Pharr et al., 1999). É encontrado em seiva de xilema e sua 

concentração neste compartimento aumenta em plantas sob déficit hídrico 

(Patonnier et al., 1999). Dentro da faixa de concentração encontrada na seiva do 



xilema, manitol não afetou a condutância estomática em Fraxinus excelsior 

(Patonnier et al., 1999), quando aplicado no fluxo transpiratório de folhas 

destacadas. Contrário ao observado em F. excelsior, em folhas destacadas de 

Vicia faba, a adição de 5 mM de manitol no fluxo transpiratório promoveu uma 

redução na transpiração (Ewert et al., 2000). Foi mostrado que manitol move 

através do apoplasto de folhas transpirando e acumula na parede celular das 

células-guarda, numa concentração osmoticamente significante. Essas 

observações são consistentes com a hipótese de Lu et al. (1997) de que 

flutuações na concentração de solutos endógenos na parede celular das células-

guarda são importantes na regulação da abertura estomática em folhas intactas.  
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Figura 9. Efeito dos açúcares-alcóois manitol (10 mM) e sorbitol (10 mM) 

adicionados à seiva natural, pH 6,0 e 7,0, sobre a taxa transpiratória, 

em folhas destacadas de tomate.  

 

O acréscimo na concentração de manitol à seiva do xilema pode induzir 

um decréscimo no potencial osmótico. Ao determinar o valor mínimo do 



potencial osmótico necessário para inibir a abertura estomática, Patonnier et al. 

(1999) observaram que o aumento na concentração osmótica, promovida por 

manitol, na faixa de 10-150 mM não foi suficiente para o fechamento estomático. 

No presente trabalho, o potencial osmótico da solução de imersão, medido logo 

após a adição dos compostos, não foi alterado com a adição de 10 mM de 

manitol.  

 
 
 
Efeito de putrescina sobre a taxa transpiratória 

Qua ndo a di c i ona do à  s e i va  a r t i f i c i a l  pH 6, 0,  10 

µM de  put r e s c i na  nã o i nf l ue nc i ou E,  ma s  qua ndo 

a di c i ona da  à  s e i va  na t ur a l ,  pr omove u uma  l e ve  r e duçã o 

e m E ( Fi gur a  10) .   

As  pol i a mi na s  e s t ã o pr e s e nt e s  e m s e i va  do xi l e ma 

( Fr i e dman et al . ,  1986;  Ant ognoni  et al . ,  1998) ,  s e ndo 

que  na  s e i va  do xi l e ma  de  gi r a s s ol ,  put r e s c i na  f oi 

e nc ont r a da  numa  c onc e nt r a ç ã o de  1, 4 µM ( Fr i e dma n et 

al . ,  1986) .  Todor ov et al . ,  ( 1998)  mos t r a r a m que , 

e nqua nt o a  a pl i c a ç ã o e xóge na  de  ABA a ume nt a  a 

r es i s t ênc ia  es t omá t i ca  e  dec r es ce  a  t axa 

t r a ns pi r a t ór i a ,  put r e s c i na ,  a pl i c a da  vi a  f ol i a r ,  e m 

c onc e nt r a ç õe s  de  10- 3 -  10- 5 M,  t e m e f e i t o opos t o.  Na s 

pl a nt a s  s ubme t i da s  a  e s t r e s s e  os mót i c o,  s ua 

c onc e nt r a ç ã o a ume nt ou.   
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Figura 10. Efeito da putrescina (10 µM) adicionada à seiva artificial (A) e natural 

(B), pH 6,0, sobre a taxa transpiratória em folhas destacadas de tomate.  

 

 

Em pr ot opl a s t os  i s ol a dos ,  a s  pol i a mi na s  pr omove m 

a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o c i t os s ól i c o 

( Ma j e ws ka- Sa wka  et al . ,  1997) .  Como o f echament o 

e s t omá t i c o pr omovi do por  ABA é  pr e c e di do por  um 

a ume nt o na  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o c i t os s ól i c o ( Mc Ains h 

et al . ,  1990) ,  e s s a  pode  s e r  uma  pos s í ve l  ma ne i r a  c omo 

put r e s c i na  i nf l ue nc i a  o c ompor t a me nt o e s t omá t i c o. 
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DISCUSSÃO GERAL 

  

As  pl a nt a s  pode m pe r c e be r  a  de f i c i ê nc i a  de  á gua 

no s ol o e  pr omove r  al t e r ações  na  pa r t e  aé r ea ,  medi ant e  

t r a ns f e r ê nc i a  de  s i na i s  quí mi c os  da  r a i z  pa r a  a s 

f ol ha s  ( J e ns s e n et al . ,  1996) .  Es s e s  s i na i s  s ã o 

s upos t a me nt e  s i nt e t i z a dos  na s  r a í z e s ,  a pós  a  e xpos iç ã o 

da  pl a nt a  a o e s t r e s s e ,  e  t r a ns f e r i dos  pa r a  a  pa r t e 

a é r e a ,  vi a  f l uxo t r a ns pi r a t ór i o,  onde  pr omove m o 

f e c ha me nt o e s t omá t i c o.  Al é m do a ume nt o na  s í nt e s e  de 



a l guma s  s ubs t â nc i a s ,  c omo o ABA,  e m r a í z e s  de  pl a nta s  

s ubme t i da s  à  de f i c i ê nc i a  hí dr i c a ,  a l t e r a ç õe s  na 

c ompos i ç ã o de  nut r i e nt e s  mi ne r a i s  ( Gol l a n et al . ,  

1992;  Thomps on et al . ,  1998) ,  á c i dos  or gâ ni c os , 

a mi noá c i dos ,  a ç úc a r e s- á l c ooi s  ( Pa t onni e r et al . ,  

( 1999)  e  pH da  s e i va  do xi l e ma  ( Wi l ki ns on et al . ,  

1998)  pode m i nt e r f e r i r  na s  r e s pos t a s  e s t omá t i c a s  a o 

ABA  

A ní ve l  de  pl a nt a s  i nt e i r a s ,  o dé f i c e  hí dr i c o 

pr omove u um a ume nt o no pH e  na s  c onc e nt r a ç õe s  de  ABA e  

de  nut r i e nt e s  mi ne r a i s  da  s e i va  do xi l e ma .  Um a ume nt o 

na  pr opor ç ã o c á t i ons / â ni ons  na  s e i va  ( Gol l a n et al . ,  

1992)  e / ou a l t e r a ç ã o no s í t i o de  r e duç ã o do ni t r a t o 

( Da nne l  et al . ,  1995)  pode m t a mbé m pr omove r  um a ume nt o 

no pH a popl á st i c o/ xi l e ma  de  pl a nt a s  s ubme t i da s  à 

de f i c i ê nc i a  hí dr i c a .   

A ní ve l  de  f ol ha s  de s t a c a da s  e  i me r s a s  e m 

s ol uç õe s ,  f us i c oc i na ,  uma  s ubs t â nc i a  a t i va dor a  da  H+-

ATPa s e ,  pr omove u a ume nt o na  t a xa  t r a ns pi r a t ór i a .  Alé m 

da  f us i c oc i na ,  c l or e t o de  l a nt â ni o e  ve r me l ho de 

r ut ê ni o ( i ni bi dor e s  de  c a na i s  de  c á l c i o da  me mbr a na 

pl a s má t i c a  e  i nt r a c e l ul a r e s ,  r e s pe c t i va me nt e ) , 

pr omove r a m i ni bi ç ã o na s  r e s pos t a s  e s t omá t i c a s  a o ABA 

e xóge no.  A a di ç ã o de  á c i dos  or gâ ni c os ,  a mi noá c i dos , 

a ç úc a r e s- á l c ooi s  e  put r e s c i na  à  s ol uç ã o de  i me r s ã o 

al t e r a r a m o c ompor t a me nt o e s t omá t i c o e  os  e f e i t os 

pode m s e r  me di a dos  por  a l t e r a ç õe s  no pH da  s e i va  do 

xi l e ma  ou por  e f e i t os  os mót i c os  ( Pa t onni e r et al . ,  

1999) .   

O a ume nt o do pH do a popl a s t o/ xi l e ma  a l t e r a  a 

di s t r i bui ç ã o de  ABA e nt r e  os  vá r i os  c ompa r t i me nt os 

c e l ul a r e s ,  ma nt e ndo- o no c ompa r t i me nt o ma i s  a l c a l i no, 

pe r mi t i ndo que  uma  ma i or  c onc e nt r a ç ã o de  ABA a l c a nce ,  

ou s e j a  ma nt i do,  no a popl a s t o c i r c unda nt e  à s  c é l ul as-

gua r da .  O pH ma i s  a l c a l i no,  por  s i ,  pode  a l t e r a r  o 



e s t a do hí dr i c o f ol i a r  ( Wi l ki ns on et al . ,  1998) .  Al é m 

di s s o,  a l t e r a ç õe s  nos  ní ve i s  de  nut r i e nt e , 

pr i nc i pa l me nt e  ni t r a t o,  c á l c i o e  f os f a t o e  pH da 

s e i va ,  a ume nt a  a  s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  a o ABA do 

xi l e ma .  A H+- ATPa s e  da  me mbr a na  pl a s má t i c a  pode  e s t á 

e nvol vi da  na  r ot a  de  t r a ns duç ã o,  a t r a vé s  da  a l t e r aç ã o 

do pH a popl á s t i c o.  Al t e r a ç õe s  ge r a i s  na  c ompos i ç ã o da 

s e i va  xi l e má t i c a  pode m a pr e s e nt a r  e f e i t os  di r e t os 

s obr e  a s  c é l ul a s- gua r da . 

As  a l t e r a ç õe s  na s  r e s pos t a s  e s t omá t i c a s  na 

pr e s e nç a  de  c l or e t o de  l a nt â ni o e  ve r me l ho de  r ut ê ni o 

pode m i ndi c a r  que ,  e m t omat e i r o s ubme t i do a  dé f i c e 

hí dr i c o i nduz i do por  PEG 6000,  o f e c ha me nt o e s t omá ti c o 

pr omovi do por  ABA pode  s e r  pr e c e di do por  um a ume nt o na  

c onc e nt r a ç ã o de  c á l c i o c i t os s ól i c o,  c ompor t a me nt o 

obs e r va do e m a l guma s  e s pé c i e s  ( Mc Ai ns h et al . ,  1990) . 

Após  o a ume nt o na c onc e nt r a ç ã o do c á l c i o c i t os s ól i c o, 

e ve nt os  de  f os f or i l a ç ã o e  de s f os f or i l a ç ã o,  me di a dos 

por  pr ot e í na s  c i na s e s  e  f os f a t a s e s ,  r e s pe c t i va me nt e,  

pr omove m a  a t i va ç ã o e / ou i ni bi ç ã o dos  c a na i s  de 

pot á s s i o e  a ni ôni c os  da s  c é l ul a s- gua r da ,  c ul mi na ndo 

c om o f e c ha me nt o e s t omá t i c o (Cous s on e  Va va s e ur ,  1998).  

Al t e r a ç ã o na  t e ns ã o da  á gua  a popl á s t i c a ,  r e s ul t a nt e do 

e s t r e s s e ,  t a mbé m é  s uge r i da  a l t e r a r  a t i vi da de s  dos 

c a na i s  de  c á l c i o e  a ume nt a r  a  c onc e nt r a ç ã o de  c á l c io 

c i t os s ól i c o ( Ne t t i ng,  2000) ,  pr omove ndo o f e c ha me nto 

est omá t i c o. 
As supostas interações entre as alterações de constituintes da seiva xilemática, decorrentes do 

défice hídrico, ou manipuladas, e as respostas estomáticas estão esquematizadas no Diagrama 

1.  
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  SOLO                            XI LEMA                                             
PARTE AÉREA 
 

Diagrama 1. Interação entre alterações no potencial hídrico do solo, constituintes da seiva do 
xilema e respostas estomáticas. As palavras em negrito indicam os possíveis 
pontos na rota sinalizadora que foram analisados e/ou manipulados nos 
experimentos. CG = células-guarda; MP= membrana plasmática; LaCl3= cloreto 
de lantânio; VR= vermelho de rutênio; [Ca

+2
]cit= concentração de cálcio livre 

citossólico. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 
 
 
 

CONCLUSÕES GERAIS 

 

 Nas condições em que foram desenvolvidos os 

experimentos, pode-se concluir que o pH da seiva do 

xilema de tomateiro varia com a época do ano, e que as 

alterações no pH, nutrientes minerais, ácidos 

orgânicos, aminoácidos e açúcares-álcoois da seiva do 

xilema influenciam as respostas estomáticas.  
As alterações dos componentes xilemáticos de plantas submetidas a défice 

hídrico, induzido pela adição de PEG 6000 à solução de cultivo, 

dependem da intensidade e duração do estresse, uma vez que em 

plantas submetidas a estresse induzido de forma rápida (horas após a 

PEG 6000 à solução de cultivo) ocorreu aumento na concentração de 

ABA, nutrientes minerais e no pH da seiva xilemática. Por outro lado, 

em plantas submetidas a estresse lento (dias após a adição de PEG 

6000 à solução de cultivo), o pH da seiva não foi alterado e a 

magnitude de aumento na concentração de ABA foi menor. A 

sensibilidade estomática ao ABA do xilema, em plantas inteiras e em 

folhas destacadas, aumenta com o aumento nos níveis de nitrato e 

fosfato no fluxo transpiratório.  

Tomando juntos esses resultados, com os obtidos utilizando inibidores de 

canais de cálcio, pode-se inferir que, em tomateiro submetido a défice 

hídrico induzido por PEG 6000, as respostas estomáticas ao ABA podem 

ser mediadas por uma rota de transdução de sinais dependente de cálcio. 

A inibição da taxa transpiratória na presença de cloreto de lantânio e 

vermelho de rutênio pode indicar que o fechamento estomático é 

precedido por um aumento na concentração de cálcio citossólico. A fonte 



de cálcio parece ser, principalmente, extracelular, uma vez que a 

magnitude do efeito do cloreto de lantânio (inibidor de canais de cálcio da 

membrana plasmática) foi maior, em relação ao vermelho de rutênio 

(inibidor de canais intracelulares).  

Al é m di s s o,  a  a l t e r a ç ã o no pH a popl á s t i c o pode 

f unc i ona r  c omo um s i na l  pa r a  a  f ol ha  da  r e duç ã o na 

di s poni bi l i da de  hí dr i c a  na  r a i z ,  i nf l ue nc i a ndo a 

di s t r i bui ç ã o de  ABA e nt r e  os  vá r i os  c ompa r t i me nt os  

c e l ul a r e s  e ,  c ons e que nt e me nt e ,  a  qua nt i da de  de  ABA que  

a l c a nç a  o a popl a s t o da s  c é l ul a s- gua r da .  Cons i de r a ndo 

que  a  f us i c oc i na  i ni bi u os  e f e i t os  do ABA s obr e  a 

t r a ns pi r a ç ã o,  a  H+- ATPa s e  da  me mbr a na  pl a s má t i c a  pode 

e s t á  e nvol vi da  na  r ot a  de  t r a ns duç ã o,  a t r a vé s  da 

a l t e r a ç ã o do pH a popl á s t i c o.  Al é m da  H+- ATPa s e ,  a s 

a l t e r a ç õe s  de  c ons t i t ui nt e s  mi ne r a i s  e  or gâ ni c os  da 

s e i va  xi l e má t i c a ,  de c or r e nt e s  do e s t r e s s e ,  pode m 

i nf l ue nc i a r  o pH a popl á s t i c o.  Ta nt o o pH c omo os 

nut r i e nt e s  mi ne r a i s  pode m t a mbé m a l t e r ar  a 

s e ns i bi l i da de  e s t omá t i c a  da s  c é l ul a s- gua r da  a o ABA 

pr e s e nt e  no a popl a s t o. 

É pos s í ve l  que  ne s s a  e s pé c i e ,  t a nt o o c á l c i o c omo 

a  H+- ATPa s e  e s t e j a m e nvol vi dos  na  r ot a  de  s i na l i z a ç ã o 

que  l eva  ao f echament o es t omá t i co. 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 



 
 
 


