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RESUMO 
 

Em condição de déficit hídrico as plantas apresentam alterações morfo-

fisiológicas, algumas dessas sendo estratégias que visam reduzir os efeitos deletérios 

desse estresse ambiental. O objetivo dessa dissertação foi testar a hipótese de que 

genótipos de cana-de-açúcar tolerantes à seca apresentam menor restrição da 

assimilação de carbono durante o desenvolvimento inicial em condições restritivas. O 

menor efeito do déficit hídrico na fotossíntese seria ocasionado pelo melhor controle 

estomático das trocas gasosas e pela manutenção da hidratação foliar quando 

comparados o genótipo tolerante com o suscetível. Para tanto, foram utilizados dois 

genótipos de cana-de-açúcar tolerantes (IACSP 94-2094 e IACSP 96-2042) e um 

suscetível (SP 87-365) ao déficit hídrico. O experimento foi conduzido em casa-de-

vegetação e o déficit hídrico iniciado aos 73 dias após o plantio pela suspensão da rega. 

Foram realizadas medidas simultâneas de trocas gasosas, de atividade fotoquímica, do 

conteúdo de clorofila, do potencial da água na folha, do conteúdo foliar de carboidratos 

e de prolina, da altura das plantas, do número de folhas verdes e secas, fitomassa de 

colmo e sólidos solúveis no caldo. Em geral, o déficit hídrico causou fechamento parcial 

dos estômatos, determinando redução da transpiração e da assimilação de CO2 nos três 

genótipos. O conteúdo foliar de prolina aumentou nos genótipos IACSP 96-2042 e SP 

87-365, permanecendo relativamente constante em IACSP 94-2094. A atividade 

fotoquímica foi afetada apenas no clone IACSP 96-2042 submetido ao déficit hídrico, 

embora todos os genótipos tenham apresentado redução no conteúdo de clorofila. O 

déficit hídrico determinou redução no número de folhas verdes e aumento no de folhas 

secas nos genótipos estudados. O genótipo tolerante IACSP 94-2094 apresenta 

fechamento estomático antecipado em resposta ao déficit hídrico, mantendo o potencial 

da água na folha quando esse déficit é imposto na fase inicial de desenvolvimento. O 

acúmulo de carboidratos solúveis – que não a sacarose – também está relacionado com 

o melhor desempenho do IACSP 94-2094 em condição limitante. O melhor balanço de 

água na planta faz com que os estômatos permaneçam menos fechados ao longo do 

déficit hídrico, permitindo com que as plantas apresentem menor redução na 

assimilação de CO2. Essas respostas foram responsáveis pela manutenção do 
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crescimento em altura e da produção de fitomassa do cultivar IACSP 94-2094 mesmo 

em condições de baixa disponibilidade hídrica. O clone IACSP 96-2042, também 

previamente considerado produtivo em condições limitantes, não apresenta mecanismos 

de tolerância à seca na fase inicial de desenvolvimento. O menor crescimento em altura, 

fitomassa de colmo e conteúdo de sólidos solúveis no caldo em condições de baixa 

disponibilidade hídrica estão associados a limitações de origem estomática e não 

estomática (fotoquímica e bioquímica) da fotossíntese no clone IAC 96-2042. Portanto, 

o bom rendimento desse clone em condição de campo deve estar associado à maior 

atividade fotossintética quando a disponibilidade de água no solo não é restritiva. Essa 

afirmativa foi baseada no fato do clone IACSP 96-2042 apresentar maior capacidade 

fotossintética no tratamento controle. Em comparação com os genótipos IACSP 94-

2094 e IACSP 96-2042, o cultivar SP 87-365 apresenta comportamento intermediário 

em condição de déficit hídrico sem exibir características fisiológicas que evidenciem de 

forma clara a suscetibilidade a condições hídricas adversas.  A produção de fitomassa de 

colmo não foi afetada no cultivar SP 87-365 sob déficit hídrico, enquanto que o 

conteúdo de sólidos solúveis no caldo foi reduzido. 

 

Palavras-Chave: Saccharum spp., deficiência hídrica, trocas gasosas, carboidratos, 

fluorescência da clorofila, crescimento 
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ABSTRACT 
 

Plants show morpho-physiological changes under water deficit conditions, some 

of them being strategies to reduce the deleterious effects of such environmental stress 

on plant metabolism. The aim of this dissertation was to test the hypothesis that 

sugarcane genotypes tolerant to drought have smaller reduction of carbon assimilation 

during the initial development under constraining conditions. The lower effect of water 

deficit on photosynthesis is probably caused by a better stomatal control of leaf gas 

exchange and by the maintenance of leaf hydration when comparing tolerant and 

susceptible genotypes. Therefore, two drought-tolerant sugarcane genotypes (IACSP 

94-2094 and IACSP 96-2042) and a susceptible genotype (SP 87-365) were studied. 

The experiment was carried out under greenhouse conditions and the water deficit was 

imposed at 73 days after sowing by water withholding. Simultaneous measurements of 

leaf gas exchange and photochemical activity, as well as evaluations of chlorophyll 

content, leaf water potential, leaf carbohydrate and proline contents, plant height, 

number of green and senescent leaves, stalk dry mass and soluble solids were done. In 

general, the water deficit caused partial stomatal closure, leading to decreases in 

transpiration and CO2 assimilation in all genotypes. The leaf proline content increased 

in IACSP 96-2042 and SP 87-365, remaining relatively stable in IACSP 94-2094. The 

photochemical activity was affected only in IACSP 96-2042 subjected to water deficit, 

even with all genotypes showing reduction in chlorophyll content. The water deficit also 

determined reduction in the number of green and increase of senescent leaves in all 

genotypes. The tolerant genotype IACSP 94-2094 has anticipated stomatal closure in 

response to water deficit, maintaining the leaf water potential when this stressful 

condition occurred in the initial development phase. An accumulation in leaf soluble 

carbohydrates – not in sucrose – was also related to the better performance of IACSP 

94-2094 under constraining conditions. A better plant water balance caused less 

stomatal closure during the water deficit period, allowing a smaller reduction in CO2 

assimilation. These responses were responsible for the maintenance of height growth 

and phytomass production in IACSP 94-2094 even under low water availability. The 

genotype IACSP 96-2042, also previously considered tolerant to water deficit, did not 
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show any mechanism of tolerance to drought during the initial development phase. The 

smaller height growth, phytomass of stalk and soluble solids in IACSP 96-2042 were 

associated to both stomatal and non-stomatal (photochemical and biochemical) 

limitations of photosynthesis under water deficit. So, the good performance of this 

genotype under field conditions would be related to the higher photosynthetic activity 

when there is soil water availability. This assumption is supported by a higher 

photosynthetic capacity of IACSP 96-2042 under well-watered conditions. When 

compared to genotypes IACSP 94-2094 and IACSP 96-2042, SP 87-365 shows 

intermediate behavior under water deficit, without exhibiting physiological traits clearly 

related with tolerance or susceptibility to drought stress. Stalk dry mass production in 

SP 87-365 was not affected by water deficit while the soluble solids were reduced. 

 
Key Words: Saccharum spp., water stress, gas exchange, carbohydrate, chlorophyll 

fluorescence, growth 
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1 INTRODUÇÃO 

 
 

O cultivo da cana-de-açúcar no país tem crescido significativamente nos últimos 

anos. A área disponível para colheita na safra 2008/09 na região centro-sul foi estimada 

em 6,53 milhões de hectares, ou seja, um aumento de 15,7% (UNICA, 2009). Essa 

expansão é ocasionada pelo incentivo da indústria sucro-alcooleira, alavancada pelo 

consumo crescente de álcool e pela política mundial de bioenergia (FRONZAGLIA, 

2007; YUAN et al., 2008). A manutenção da posição de destaque que o Brasil ocupa no 

cenário mundial é proporcionada pelo bom desempenho do Estado de São Paulo, o 

principal produtor brasileiro de cana-de-açúcar (CONAB, 2008). A área cultivada com 

cana-de-açúcar tem se expandido para regiões situadas a Oeste e Noroeste do Estado 

(EMBRAPA, 2009), áreas marginais onde há variação anual acentuada da 

disponibilidade hídrica (ROLIM et al., 2007). 

Considerando o aspecto ambiental, sabe-se que a baixa disponibilidade hídrica 

afeta negativamente o crescimento dos cultivos agrícolas, sendo o principal fator que 

causa redução da produção agrícola (FLEXAS et al., 2006; LISSON et al., 2005; 

MEDRANO & FLEXAS, 2003; PIMENTEL, 2004). Dependendo da fase fenológica, o 

déficit hídrico pode ter maior ou menor impacto na produtividade agrícola (INMAN-

BAMBER & SMITH, 2005; KRAMER & BOYER, 1995; PIMENTEL, 2004; 

RAMESH, 2000; RAMESH & MAHADEVASWAMY, 2000; ROSENFELD & LEME, 

1984). A emergência da plântula e o período compreendido entre a pré e pós-floração 

são as fases fenológicas de maior suscetibilidade à seca em termos de produção agrícola 

(PIMENTEL, 2004). Todavia, nos cultivos em que os órgãos de interesse econômico 

não são os frutos ou sementes, como no caso da cana-de-açúcar (colmo), os efeitos da 

deficiência hídrica podem ser mais deletérios quando a mesma ocorre na fase inicial de 

estabelecimento das plantas. De fato, um bom desenvolvimento inicial da planta é 

primordial para a obtenção de boas produtividades, independente da espécie ou da 

ocorrência de frutificação.  

Em condição de deficiência hídrica, as plantas apresentam uma série de 

alterações morfo-fisiológicas, tais como enrolamento da folha, alteração do ângulo da 

folha, redução da área foliar, redução da transpiração, diminuição da condutância 

estomática, aumento da condutividade hidráulica das raízes, redução da fotossíntese 

(comprometimento das etapas fotoquímica e bioquímica), modificação da atividade de 
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enzimas do metabolismo de nitrogênio e carbono, aumento no conteúdo de carboidratos 

solúveis e aminoácidos livres e mudanças nos níveis de antioxidantes (CHAVES et al., 

2002, 2008; FLEXAS et al., 2006; LAWLOR, 2002; PIMENTEL, 2004; YORDANOV 

et al., 2003). Algumas destas respostas fazem parte de estratégias que visam reduzir os 

efeitos deletérios da baixa disponibilidade hídrica, constituindo, portanto, mecanismos 

de tolerância à seca (KRAMER, 1980).  

As plantas tendem a reduzir a perda de água para a atmosfera (transpiração) e 

assim evitar a desidratação excessiva em condição de déficit hídrico. Essa resposta 

adaptativa é promovida pelo fechamento parcial dos estômatos, primeira linha de 

defesa, que também afeta a disponibilidade de substrato (CO2) para a fotossíntese 

(CHAVES et al., 2002; CORNIC et al., 1992; FLEXAS et al.; 2006; LAWLOR, 2002; 

PIMENTEL, 2004; YORDANOV et al., 2003). Esse processo fisiológico vital para as 

plantas é então comprometido em condição de déficit hídrico, ocasionando decréscimos 

na produção de carboidratos que posteriormente seriam armazenados, utilizados na 

respiração e/ou no crescimento das plantas (GIFFORD et al., 1984; MACHADO, 1987; 

RAE et al., 2005; SINGELS et al., 2005). 

Há variação genotípica em cana-de-açúcar quanto à tolerância ao déficit hídrico 

(GERALD et al., 1985; INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; INMAN-BAMBER et al., 

2005; NAIDU & BHAGYALAKSHMI, 1967; RAO & ASOKAN, 1978; SALIENDRA 

& MEINZER, 1989; SALIENDRA et al., 1996; SMITH et al., 2005). Contudo, a 

tolerância à seca é uma característica multigênica (BRAY, 2002; RODRIGUES et al., 

2009) e expressa em diferentes níveis organizacionais que incluem desde respostas 

celulares até modificações morfológicas (PASSIOURA, 1997). Dada tal complexidade, 

é razoável estabelecer que a tolerância diferencial de genótipos de cana-de-açúcar à seca 

seja ocasionada por mais de uma característica fisiológica, sendo necessária a avaliação 

de características que integrem as respostas nos diferentes níveis hierárquicos, tal como 

a produção de fitomassa, área foliar ou crescimento da planta. 

A variação genotípica em relação à resposta ao déficit hídrico tem importância 

agrícola-econômica, uma vez que a expansão dos cultivos ocorre em regiões com 

ocorrência de períodos de deficiência hídrica. Esses últimos podem afetar o 

desenvolvimento das plantas e assim comprometer toda a safra agrícola. O 

conhecimento dos aspectos fisiológicos relacionados à tolerância ao déficit hídrico 

auxiliaria na escolha prévia de plantas com potencial produtivo para regiões com 

deficiência hídrica acentuada. Em relação aos genótipos de cana-de-açúcar cultivados 
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atualmente, pouco se sabe sobre as respostas fisiológicas a condições adversas, sendo 

conferido o grau de tolerância ou suscetibilidade à seca de acordo com a produção de 

fitomassa, uma medida global da eficiência produtiva. 

Em evento realizado há alguns anos (Workshop Internacional sobre Fisiologia 

de Cana-de-açúcar, Austrália), três temas foram considerados prioritários na pesquisa 

com cana-de-açúcar, a saber: armazenamento de sacarose; eficiência no uso de 

nitrogênio e da água. A importância destes temas baseia-se no pouco conhecimento das 

características fisiológicas e morfológicas da cana-de-açúcar responsáveis pela melhoria 

da produtividade, do rendimento de sacarose e do uso de recursos, como a água 

(INMAN-BAMBER et al., 2005). De fato, informações sobre os mecanismos 

envolvidos na aclimatação à baixa disponibilidade hídrica são essenciais para a 

evolução do conhecimento no que tange o cultivo da cana-de-açúcar em condições 

tropicais, dando suporte a programas de melhoramento e permitindo a manutenção e 

mesmo a melhoria da produtividade em situações de deficiência hídrica. 

Este trabalho justifica-se pela necessidade de aumentar o conhecimento em 

relação às respostas fisiológicas de cana-de-açúcar ao déficit hídrico, considerando 

genótipos com tolerância diferencial a esse estresse ambiental. O objetivo dessa 

dissertação foi testar a hipótese de que genótipos de cana-de-açúcar tolerantes à seca 

apresentam menor restrição da assimilação de carbono durante o desenvolvimento 

inicial em condições hídricas restritivas. O menor efeito da seca na fotossíntese seria 

ocasionado pelo melhor controle estomático das trocas gasosas e pela manutenção da 

hidratação foliar quando comparados o genótipo tolerante com o suscetível. 

 

2 REVISÃO DE LITERATURA 
 
 
2.1 Aspectos gerais sobre a fisiologia de plantas submetidas ao déficit hídrico 
 

A baixa disponibilidade hídrica é o principal fator ambiental que limita o 

desenvolvimento das plantas e assim a produtividade agrícola (FLEXAS et al., 2006; 

LISSON et al., 2005; MEDRANO & FLEXAS, 2003; PIMENTEL, 2004). 

Basicamente, os efeitos da redução da disponibilidade hídrica podem ser considerados 

em três etapas de acordo com as conseqüências para as plantas (PIMENTEL, 2004; 

SINCLAIR & LUDLOW, 1986). 
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Na primeira fase, há ligeira deficiência hídrica, porém, sem redução da 

transpiração. Nessa fase é observado aumento no conteúdo de ácido abscísico (ABA), 

redução do conteúdo de citocininas e auxinas, decréscimo na expansão foliar e na 

turgescência, menor síntese de proteínas e fotoinibição (PIMENTEL, 2004). 

Já na segunda fase da deficiência hídrica (seca moderada), há redução da 

transpiração e da condutância estomática, aumento da condutividade hidráulica das 

raízes (pela maior atividade das aquaporinas e aumento do fluxo apoplástico), menor 

fotossíntese devido à limitação estomática e não-estomática, redução da atividade da 

redutase do nitrato, da sacarose fosfato sintase e da invertase ácida, aumento no 

conteúdo de carboidratos solúveis e aminoácidos livres (prolina), diminuição do 

conteúdo de ascorbato, tocoferol, xantofilas e carotenos, menor síntese de ATP e 

NADPH e conseqüente redução na regeneração de ribulose-1,5-bisfosfato (RuBP) 

(PIMENTEL, 2004). 

Em condição de deficiência hídrica severa, terceira etapa da desidratação, a 

transpiração ocorre basicamente via cutícula, há também redução da condutividade 

hidráulica das raízes, redução no fluxo de carboidratos para os drenos, aumento na 

atividade de enzimas hidrolíticas (proteases, lipases e amilases), degradação de 

membranas, redução da atividade do sistema antioxidante, decréscimo do conteúdo de 

amido, proteínas e clorofila nas folhas e produção acentuada de espécies ativas de 

oxigênio (PIMENTEL, 2004). 

Portanto, pode-se notar que a deficiência hídrica afeta vários aspectos do 

metabolismo vegetal, em especial a fotossíntese (CHAVES et al., 2008). Há a 

possibilidade de danos fotoquímicos em plantas sob seca, podendo ser observada 

fotoinibição nessas condições (LONG et al., 1994). Essa conseqüência pode ser 

agravada com a intensidade do estresse hídrico a tal ponto que os danos gerados podem 

ser irreversíveis (BJÖRKMAN & POWLES, 1984). Torna-se importante considerar que 

a fotoinibição não significa necessariamente fotodano, mais do que isso, a fotoinibição 

deve ser interpretada como um mecanismo fotoprotetor que serve para dissipar o 

excesso de energia e minimizar o dano ao aparato fotossintético em condições 

estressantes (BISWAL & BISWAL, 1999; CRITCHLEY et al., 1999; XU & CHEN, 

1999; YORDANOV et al., 2003). Tais condições são normalmente observadas quando 

algum fator ambiental ou mesmo endógeno reduz ou limita a fixação de CO2, a qual não 

é capaz de consumir os produtos fotoquímicos ATP e NADPH. 
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Como conseqüências da seca, pode haver redução na síntese de ATP e NADPH 

em condições de estresse hídrico severo (BAKER & ROSENQVIST, 2004). Segundo 

BOLHÀR-NORDENKAMPF & ÖQUIST (1993), a função da membrana tilacoidal e a 

oxidação da água no fotossistema II são processos sensíveis à seca. No entanto, alguns 

autores reportam que o conteúdo de ATP nos tecidos fotossintetizantes não é limitante 

para a fixação de CO2 em plantas sob estresse moderado (LAWLOR, 2002; ORT et al., 

1994). De fato, a suscetibilidade da fase fotoquímica à seca é discutível, pois CORNIC 

et al. (1992), LAWLOR (2002) e YORDANOV et al. (2003) reportam a alta tolerância 

das reações fotoquímicas ao déficit hídrico. Essa tolerância tem relação com a atividade 

de drenos alternativos de elétrons, tais como o ciclo água-água e a fotorrespiração, 

ambos aumentados em condição de seca (CHAVES et al., 2002; GHANNOUM et al., 

2003; NOCTOR et al., 2002). 

Importante considerar que a menor fixação de CO2 devido ao déficit hídrico 

pode potencialmente afetar a atividade fotoquímica, ou seja, por retroinibição (BAKER 

& ROSENQVIST, 2004). A inibição da assimilação de CO2 levaria ao menor consumo 

de ATP e NADPH, que por sua vez causaria aumento no gradiente de pH transtilacoidal 

e redução no transporte de elétrons. O aumento do ∆pH determinaria incremento na 

extinção não-fotoquímica da fluorescência (HORTON et al., 1996), regulando a 

eficiência dos fotossistemas II com a demanda de ATP e NADPH (ÖQUIST et al., 

1992). Logo, o aumento da dissipação térmica da energia absorvida pode ser 

considerado como uma estratégia de fotoproteção em condições ambientais restritivas 

(CHAVES et al., 2002; CORNIC et al., 1992; HORTON et al., 1996; YORDANOV et 

al., 2003). 

O aumento da dissipação térmica de energia, dada pelo aumento no coeficiente 

de extinção não fotoquímica da fluorescência, pode ser insuficiente para manter os 

aceptores de elétrons parcialmente oxidados em plantas em condição de estresse. Nessa 

situação, os fotossistemas II são danificados, a menos que haja um dreno alternativo de 

elétrons. Logo, a habilidade das plantas em tolerar o estresse ambiental pode ser 

determinada pela capacidade de manter as quinonas aceptoras de elétrons parcialmente 

oxidadas (BAKER & ROSENQVIST, 2004). Outro ponto relevante é que a deficiência 

hídrica pode afetar o desempenho fotoquímico através da degradação de clorofila 

(AKRAM et al., 2007). 

A fotossíntese das plantas também é limitada pela restrição da abertura 

estomática em condição de déficit hídrico, a primeira linha de defesa ativada mesmo 
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antes de reduções no conteúdo de água foliar (CORNIC et al., 1992; YORDANOV et 

al., 2003). A menor abertura estomática causaria redução na concentração de CO2 no 

mesofilo foliar e assim a fotossíntese seria reduzida por limitação de substrato 

(CHAVES et al., 2002; FARQUHAR & SHARKEY, 1982; LAWLOR & CORNIC, 

2002). 

Possivelmente, a limitação difusiva (menor disponibilidade de CO2) ocorreria 

em estágios iniciais da desidratação foliar (LAWLOR, 2002; YORDANOV et al., 

2003). Com o agravamento do déficit hídrico, as reações bioquímicas da fotossíntese 

poderiam ser afetadas, havendo limitações de origem estomática e não estomática em 

condição de máximo déficit hídrico. De fato, alterações na capacidade fotossintética 

(reações bioquímicas) ocorrem apenas quando o volume do protoplasma é reduzido pela 

metade em plantas sob seca (CORNIC et al., 1992). 

O fechamento estomático ocorre devido à sinalização proveniente do sistema 

radicular em condição de déficit hídrico, podendo acontecer mesmo antes de alterações 

significativas na hidratação das folhas (LIU et al., 2003; PIMENTEL, 2004). A redução 

da condutância estomática mesmo em tecidos com alto potencial da água seria um 

indicativo de que as plantas sentem a falta de água através de sinais provenientes das 

raízes, os quais também regulariam o surgimento de folhas, a expansão foliar e outros 

processos do desenvolvimento vegetal (DAVIES & ZHANG, 1991).  

Dentre as moléculas sinalizadoras, pode-se citar tanto o ácido abscísico (ABA) 

produzido nas raízes como o ABA remobilizado na parte aérea das plantas 

(HEILMEIER et al., 2007; LIU et al., 2003; OUTLAW JR, 2003; PARRY, 1993; 

POPOVA et al., 2000). Aumento na produção de ABA ocorre em raízes em 

desidratação quando o solo adjacente apresenta potencial da água inferior a –0,2 a –0,3 

MPa (DAVIES & ZHANG, 1991). O aumento da concentração de ABA na seiva do 

xilema tem sido observado mesmo sem alteração do estado hídrico da parte aérea em 

condição de déficit hídrico, havendo uma boa correlação entre a limitação da abertura 

estomática e o aumento da concentração de ABA (DAVIES & ZHANG, 1991). 

Outro ponto importante é o balanço hormonal na parte aérea das plantas, 

havendo também citocininas e auxinas que ajudam a reduzir o efeito do déficit hídrico e 

melhoram a recuperação durante a reidratação (DAVIES & ZHANG, 1991; KRAMER 

& BOYER, 1995; YORDANOV et al., 2003). Em relação ao ABA, um estudo recente 

demonstrou que essa molécula está relacionada tanto com a inibição da abertura como 

com a indução do fechamento dos estômatos. Sabe-se que o efeito do ABA nos 
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estômatos é mediado por uma fosfolipase, via produção de um ácido fosfatídico. Caso 

esse ácido ligue-se a uma fosfatase haverá fechamento estomático, se o mesmo ácido 

interagir com uma proteína G haverá inibição da abertura estomática (MISHRA et al., 

2006). Além de regular o mecanismo estomático, a longa exposição dos tecidos foliares 

ao ABA tem o potencial de tornar as plantas mais resistentes à fotoinibição, permitir 

maior assimilação de CO2 e induzir maior atividade do ciclo de xantofilas (JIA & LU, 

2003). Outros solutos que chegam à parte aérea das plantas pelo fluxo xilemático 

também regulam a abertura estomática, tais como Ca+2, H+ e K+ (OUTLAW JR, 2003). 

Variações no pH da seiva do xilema afetam a re-distribuição de ABA 

compartimentalizado na parte aérea das plantas, causando alterações na condutância 

estomática (DAVIES & ZHANG, 1991). 

Alguns estudos têm apontado a função reguladora da sacarose na abertura 

estomática, sendo detectado fechamento estomático quando há aumento do conteúdo de 

sacarose derivada do mesofilo foliar no apoplasto das células-guarda dos estômatos (LU 

et al., 1997). Esse acúmulo de sacarose em plantas que apresentam redução da força de 

dreno, como paralisação do crescimento, reduziria a abertura estomática e aumentaria a 

eficiência do uso da água (LU et al., 1997). Tal aspecto pode ser relevante em plantas 

submetidas a condições adversas que apresentam aumento do conteúdo de açúcares 

solúveis nos tecidos foliares, sobretudo de sacarose. 

Além da sinalização química induzindo o fechamento estomático no início do 

déficit hídrico, há os sinais hidráulicos decorrentes de mudanças na pressão hidrostática 

nos vasos do xilema (DAVIES & ZHANG, 1991; LIU et al., 2003). No entanto, as 

interações entre os dois tipos de sinalização, assim como o tempo de resposta, são ainda 

pouco conhecidas (COMSTOCK, 2002). Importante salientar que independente do tipo 

de sinalização, as espécies mais tolerantes à seca apresentam um controle estomático 

fino que permite a fixação de CO2 durante o estresse ou a rápida abertura dos estômatos 

quando há aumento da disponibilidade hídrica devido à reidratação (YORDANOV et 

al., 2003). 

Considerando as alterações nas reações bioquímicas da fotossíntese devido à 

seca, sabe-se que a alcalinização do estroma causa menor ativação de enzimas do ciclo 

de Calvin (frutose bisfosfatase, seduheptulose bisfosfatase e a fosforibuloquinase), 

sendo também observada redução da RuBP carboxilase e da fosfoenolpiruvato 

carboxilase (KAISER, 1987). Essas alterações estão relacionadas com a menor 

produção de ATP (CORNIC et al., 1992), o que reduz a síntese e/ou a regeneração de 
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RuBP e é o principal fator causando redução da fotossíntese em plantas sob déficit 

hídrico (LAWLOR, 2002). A inibição da síntese de ATP seria resultante do aumento da 

concentração de Mg+2, que determinaria inativação ou mesmo perda do fator de 

acoplamento (LAWLOR, 2002). Essas alterações segundo alguns autores ocorreriam 

apenas em condição de estresse hídrico severo, sendo a fotossíntese regulada em grande 

parte pelo mecanismo estomático (CORNIC et al., 1992; LAWLOR, 2002). 

Em plantas de milho com potencial da água na folha ao redor de –2,0 MPa, 

PRAKASH & RAO (1996) detectaram inibição da fotossíntese devido à restrição 

estomática e redução da atividade da anidrase carbônica, da fosfoenolpiruvato 

carboxilase e da RuBP carboxilase. Em gramíneas, houve limitação bioquímica da 

fotossíntese quando o potencial da água na folha era –2,8 MPa e o conteúdo relativo de 

água ao redor de 40 % (GHANNOUM et al., 2003). De fato, BOTA et al. (2004) 

reportam que a fotossíntese é limitada pela menor atividade da RuBP carboxilase e pelo 

conteúdo de RuBP apenas sob déficit hídrico severo, sendo essas respostas dependentes 

da espécie estudada. 

Alterações significativas na atividade fotoquímica e bioquímica devido à falta de 

água ocorrem apenas em tecidos foliares com condutância estomática máxima inferior a 

0,05 ou 0,10 mol m-2 s-1, dependendo da espécie (FLEXAS et al., 2006). Nessa situação, 

danos devido ao estresse oxidativo já ocorreram e assim FLEXAS et al. (2006) e 

CHAVES et al. (2008) sugerem que as modificações fotoquímicas e bioquímicas 

observadas em plantas sob seca são respostas indiretas ao dano oxidativo. Esses autores 

reafirmam a importância da limitação difusiva da fotossíntese durante o déficit hídrico, 

sendo conseqüência de decréscimos na condutância do mesofilo ao CO2. 

As modificações bioquímicas e fisiológicas causadas pela seca ocorrem em 

paralelo à rápida redução na expressão de genes relacionados à fotossíntese (CHAVES 

et al., 2008). Esse último aspecto está envolvido tanto com a percepção como com a 

resposta das plantas e ocorre mesmo em condições de déficit hídrico moderado. 

Em plantas submetidas à deficiência hídrica, há alterações no conteúdo de 

carboidratos foliares, sendo essas mudanças relacionadas à ativação de respostas para 

enfrentar essa condição ambiental adversa (PIMENTEL, 2004). A redução do conteúdo 

de amido devido à menor fotossíntese e à respiração de manutenção (KRAMER & 

BOYER, 1995) ocasionará aumento no conteúdo de açúcares solúveis, aminoácidos e 

ácidos orgânicos em condição de seca (HANSON & HITZ, 1982; LEE et al., 2008; 

PIMENTEL, 1999; ROSSIELLO et al., 1981a; ROY-MACAULEY et al., 1992). 
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FARRAR (1996) sugere que a variação no conteúdo de carboidratos foliares é 

um eficiente tipo de sinalização que regula a síntese ou o uso de fotoassimilados nas 

plantas. Evidentemente, a redução ou mesmo a paralisação do crescimento e o 

decréscimo da síntese de sacarose em decorrência do déficit hídrico também afetam os 

níveis de carboidratos foliares (VASSEY & SHARKEY, 1989). 

CORNIC et al. (1992) relatam o declínio da atividade da sacarose fosfato sintase 

em condição de déficit hídrico, o que determinaria menor síntese de sacarose e poderia 

causar aumento na síntese de amido. Essas alterações causariam redução da fotossíntese 

devido à limitação de fosfato inorgânico. No entanto, observa-se aumento no conteúdo 

de sacarose e consumo de amido em plantas sob seca. Essas respostas seriam 

decorrentes mais da menor demanda por sacarose pelos drenos do que pelo aumento da 

síntese. 

De fato, LEE et al. (2008) reportam que o aumento do conteúdo de carboidratos 

solúveis é causado pela hidrólise do amido previamente armazenado e não pela síntese 

de açúcares simples. Estudo recente constatou aumento na atividade da sacarose fosfato 

sintase em plantas submetidas ao déficit hídrico (FRESNEAU et al., 2007), o que 

também justificaria o aumento do conteúdo de sacarose em condição de seca.  

O acúmulo de íons inorgânicos como o K+ e o Cl-, assim como as moléculas 

acumuladas devido a alterações no metabolismo de carboidratos, tem papel relevante no 

ajustamento osmótico (MORGAN, 1984). Os solutos acumulados durante o déficit 

hídrico agem na manutenção do balanço da água na célula, na proteção de enzimas e de 

membranas, são fontes de nitrogênio e carbono após a reidratação, compreendendo 

tanto os íons inorgânicos como os ácidos orgânicos (malato e aspartato), carboidratos 

solúveis (sacarose, frutose, glicose, frutano e trealose) e aminoácidos livres e proteínas 

(ASHRAF & FOOLAD, 2007; HANSON & HITZ, 1982; HOEKSTRA et al., 2001; 

LAWLOR, 2002; MCCREE et al., 1984; WAHID, 2007; YORDANOV et al., 2003). 

Os solutos mais relevantes são os açúcares solúveis, aminoácidos e K+ 

(TURNER & JONES, 1980). Boa correlação entre o acúmulo de prolina (aminoácido 

livre) e a tolerância à seca de plantas tem sido observada (ARRAZATE et al., 2005; 

HSIAO, 1973), no entanto, há resultados divergentes na literatura (AKRAM et al., 

2007; ROSSIELLO et al., 1981b). O aumento no conteúdo de prolina pode ocorrer pelo 

aumento na síntese e/ou redução da oxidação e/ou menor incorporação em proteínas 

e/ou aumento da proteólise (LAWLOR, 2002; PIMENTEL, 2004).  
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O acúmulo de solutos compatíveis, que não interferem na estrutura e na função 

celular, ocorre em resposta à desidratação e tem como finalidade a regulação osmótica e 

a manutenção da hidratação celular (HOEKSTRA et al., 2001). Ao diminuir o potencial 

osmótico do tecido, há uma tendência de maior retenção de água. Vários solutos 

compatíveis causam redução no potencial osmótico celular quando em alta 

concentração, podendo levar ao ajustamento osmótico (YORDANOV et al., 2003). A 

glicina-betaína e a prolina são importantes exemplos de metabólitos que têm conteúdo 

aumentado e estão relacionados ao ajustamento osmótico em condição de déficit hídrico 

(ARRAZATE et al., 2005; ASHRAF & FOOLAD, 2007; KISHOR et al., 2005). 

O ajustamento osmótico é tido como um mecanismo ativo de concentração de 

solutos no citoplasma celular, capaz de reduzir o potencial osmótico e 

conseqüentemente o potencial total da água em tecidos vegetais e assim manter o 

abastecimento de água (MEDRANO & FLEXAS, 2003). O aumento do gradiente de 

potencial entre as folhas e o solo torna menos difícil o movimento da água entre essas 

regiões do contínuo solo-planta-atmosfera em condição de défícit hídrico. O 

ajustamento osmótico também é importante para manter o volume celular, evitando a 

plasmólise e os danos em membranas (MEDRANO & FLEXAS, 2003) e impedindo 

danos na atividade bioquímica da fotossíntese (CORNIC et al., 1992). 

O menor crescimento de plantas submetidas à seca tem sido creditado 

primariamente à perda de turgescência celular, todavia, NEUMANN (1995) argumenta 

que as alterações do crescimento de plantas estressadas são ocasionadas pelo 

ajustamento da parede celular (capacidade de extensão do tecido) em raízes, caules e 

folhas. O enrijecimento da parede celular aumentaria a capacidade das células em 

manter a turgescência, mas também levaria à inibição do crescimento celular e assim 

determinaria menor área foliar e redução da transpiração em condição de seca 

(NEUMANN, 1995). 

Plantas adaptadas à seca apresentam mecanismos de tolerância à baixa 

disponibilidade de água, cuja finalidade essencial é manter o metabolismo vegetal em 

níveis adequados e permitir o desenvolvimento das plantas. Os mecanismos de 

tolerância podem ser considerados em duas categorias segundo o estado de hidratação 

dos tecidos (KRAMER, 1980; PIMENTEL, 2004; TURNER, 1986). 

Em plantas com alto conteúdo de água, observa-se fechamento estomático, 

enrolamento foliar, mudança no ângulo da folha, aumento da condutividade hidráulica 

das raízes, maior enraizamento, manutenção da área foliar fotossinteticamente ativa, 
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perfilhamento, remobilização de reservas do caule e dos ramos, xeromorfismo, aumento 

da dissipação térmica da fluorescência da clorofila e metabolismo fotossintético do tipo 

CAM (ácido das crassuláceas). Em condição de baixo conteúdo de água, há redução da 

área foliar, acúmulo de carboidratos nas raízes, ajustamento osmótico, alteração do 

módulo de elasticidade da parede celular, acúmulo de açúcares solúveis e aminoácidos 

nas folhas para manutenção estrutural das macromoléculas e a tolerância 

protoplasmática mantendo a integridade membranar (KRAMER, 1980; PIMENTEL, 

2004; PIMENTEL et al., 2000; TURNER, 1986). 

Dentre as razões fisiológicas que determinam as diferenças entre genótipos 

tolerantes e sensíveis à seca, pode-se destacar a (i) manutenção do estado hídrico dos 

tecidos em plantas tolerantes, relacionada ao rápido decréscimo da abertura estomática e 

limitação da transpiração, e a (ii) eficiente remoção dos efeitos negativos da seca 

durante a reidratação (GRZESIAK et al., 2006).  

 

2.2 Déficit hídrico, crescimento e fisiologia de plantas de cana-de-açúcar 
 

O consumo de água no cultivo da cana-de-açúcar é influenciado pelo ciclo 

fenológico da planta, condições ambientais e pelas próprias características das 

variedades (SCARDUA & ROSENFELD, 1987). Em geral, plantas de cana-de-açúcar 

necessitam de um total pluviométrico anual de 1100 a 1600 mm, com maior abundância 

desse recurso durante o crescimento vegetativo quanto comparado à fase de maturação 

(ALFONSI et al., 1987; BRUNINI, 2008). As plantas necessitam de maiores volumes 

de água durante a fase de rápido crescimento, atingindo consumo de água superior a 5 

mm d-1. Essa necessidade é menor na fase inicial do crescimento e no estádio de 

maturação do colmo (SCARDUA & ROSENFELD, 1987). Portanto, os danos causados 

pela ocorrência da deficiência hídrica na produtividade da cana-de-açúcar variam de 

acordo com a fase fenológica em que a planta se encontra. 

O estádio fenológico mais suscetível à ocorrência da deficiência hídrica é o 

período de rápido desenvolvimento para a cana-planta e o período de crescimento inicial 

para a cana-soca (ROSENFELD & LEME, 1984). Em recente revisão sobre o tema, 

INMAN-BAMBER & SMITH (2005) relatam que a suscetibilidade da cana-de-açúcar à 

deficiência hídrica é maior quando as plantas estão na fase de alongamento dos colmos 

(índice de área foliar maior que 2), causando sérios prejuízos na produção de fitomassa 

e no rendimento de sacarose (NABLE et al., 1998; SILVA & COSTA, 2004; 
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ROBERTSON et al., 1999). No entanto, RAMESH (2000) e RAMESH & 

MAHADEVASWAMY (2000) relatam a alta demanda hídrica durante a fase de 

formação da cana-de-açúcar (entre 60 e 150 dias após o plantio), que compreende o 

período de perfilhamento e de rápido crescimento. 

A ocorrência de deficiência hídrica no solo ou substrato afeta o metabolismo 

vegetal, reduzindo acentuadamente o crescimento e o desenvolvimento da cana-de-

açúcar. Menor expansão foliar é uma conseqüência da baixa disponibilidade hídrica 

(INMAN-BAMBER & SMITH, 2005), sendo relacionada à redução da divisão e do 

alongamento celular. Esses, por sua vez, são conseqüências de modificações em 

processos biológicos de natureza hidráulica (turgescência) e/ou bioquímica (BARLOW, 

1986; COSGROVE, 2000; DAVIES & ZHANG, 1991; SMITH et al., 2005).  

Quando há deficiência hídrica, as plantas tendem a reduzir a perda de água para 

a atmosfera pelo fechamento estomático e esse fato aliado à menor absorção de água 

pelo sistema radicular promove redução do potencial da água na planta (ψ). Em valores 

de ψ12h ao redor de -1,3 MPa, o alongamento celular é praticamente nulo (INMAN-

BAMBER & DE JAGER, 1986). Ainda, o alongamento das folhas é mais afetado pela 

falta de água quando comparado ao alongamento do colmo (INMAN-BAMBER, 2004; 

INMAN-BAMBER et al., 2008). A deficiência hídrica também causa acentuada 

senescência foliar e restrição no surgimento de novas folhas, sendo o grau dessas 

alterações decorrentes da intensidade do déficit hídrico e dependente dos genótipos 

estudados (SMIT & SINGELS, 2006). 

Além da restrição da transpiração pelo fechamento parcial dos estômatos, as 

plantas de cana-de-açúcar em condições de baixa disponibilidade hídrica apresentam 

redução da área foliar exposta. Visando diminuir a influência da carga térmica 

(proporcionada pela energia solar) e reduzir a transpiração, há enrolamento das folhas 

quando as mesmas apresentam ψ12h ao redor de -1,0 MPa (INMAN-BAMBER & 

SMITH, 2005). Essa resposta morfológica à deficiência hídrica faz parte de um 

conjunto de estratégias para redução do consumo de água pelas plantas em condições de 

déficit hídrico, podendo ainda ser citadas a redução no surgimento de folhas e a menor 

área individual das folhas (INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; INMAN-BAMBER et 

al., 2008; SMIT & SINGELS, 2006). De acordo com INMAN-BAMBER (2004), o 

número de folhas verdes pode ser um indicador apropriado de estresse hídrico em cana-

de-açúcar. 
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Mesmo utilizando-se de tais estratégias morfológicas para evitar os efeitos 

negativos da deficiência hídrica, as plantas de cana-de-açúcar apresentam decréscimos 

significativos na produção de fitomassa. Redução de 35% na fitomassa de cana-de-

açúcar foi verificada devido à imposição da restrição hídrica em um período de alta 

demanda evaporativa e em plantas jovens (INMAN-BAMBER, 2004). O acúmulo de 

fitomassa em plantas de cana-de-açúcar é reduzido quando a deficiência hídrica no solo 

supera 120 mm (INMAN-BAMBER, 2004). 

Todavia, decréscimos na produção de fitomassa também são reflexos de 

alterações fisiológicas impostas pela baixa disponibilidade hídrica, como a redução da 

atividade fotossintética (SINGELS et al., 2005). Em relação aos aspectos fisiológicos e 

morfológicos de plantas em deficiência hídrica, verifica-se que a atividade fotossintética 

é mais estável do que o crescimento em expansão no início da restrição hídrica, sendo 

essa situação motivada pela maior sensibilidade do alongamento celular quando 

comparado às respostas estomáticas (HSIAO, 1973; INMAN-BAMBER & SMITH, 

2005). 

A deficiência hídrica no solo afeta as trocas gasosas foliares de cana-de-açúcar 

através de decréscimos na transpiração e na fotossíntese. Ambos os processos são 

regulados pela condutância estomática (JONES, 1998; VU et al., 2006), que decresce 

em plantas submetidas à baixa disponibilidade hídrica. Essa resposta adaptativa visa à 

manutenção da hidratação da planta, evitando em primeira instância alterações 

significativas no metabolismo vegetal (INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; 

SALIENDRA et al., 1996). 

Dentre as hipóteses de sinalização entre o sistema radicular e a parte aérea, 

pode-se dizer que o fechamento estomático devido à restrição de água no solo ou 

substrato ocorre em função de sinais químicos e/ou hidráulicos (DAVIES & ZHANG, 

1991; MEINZER et al., 1991; SMITH et al., 2005). Esses sinais são produzidos quando 

há decréscimos na absorção de água pelas raízes e/ou a desidratação das mesmas, 

evidenciando o controle da transpiração pelas raízes em plantas de cana-de-açúcar 

(DAVIES & ZHANG, 1991; MEINZER et al., 1991; SALIENDRA & MEINZER, 

1989). 

A coordenação entre as condutâncias das raízes e dos estômatos resulta em uma 

regulação homeostática do potencial da água na folha, sugerindo o comportamento 

isohídrico da cana-de-açúcar (SMITH et al., 2005; TARDIEU & SIMONNEAU, 1998). 

Em condições de deficiência hídrica, o potencial da água na folha em cana-de-açúcar 
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apresenta rápido decréscimo, mas posteriormente permanece praticamente constante à 

medida que a desidratação do solo aumenta (SALIENDRA & MEINZER, 1989). 

Entretanto, essa coordenação entre o sistema radicular e a parte aérea visando à 

manutenção da hidratação das plantas assim como as propriedades hidráulicas e a 

eficiência de absorção de água das raízes são características varietais de tolerância à 

seca em cana-de-açúcar (SMITH et al., 2005), i.e., não estão presentes em todos os 

genótipos. 

Ao restringir a transpiração, o fechamento parcial dos estômatos também reduz a 

disponibilidade de substrato (CO2) para a atividade fotossintética, sendo essa limitação 

denominada difusiva. Contudo, a transpiração é mais afetada do que a fotossíntese 

devido ao conjunto de resistências associadas ao transporte de vapor d’água e CO2 no 

mesofilo foliar (ANGELOCCI, 2002). Como conseqüência, as plantas de cana-de-

açúcar apresentam maior eficiência do uso da água (EUA = fotossíntese/transpiração) 

durante a imposição da restrição hídrica (MACHADO et al., dados não publicados). 

Nesse contexto, variedades com alta EUA devem ser priorizadas para o cultivo em 

regiões com ocorrência freqüente de deficiência hídrica. Entretanto, alta EUA não 

necessariamente implica em maior ganho de fitomassa em plantas submetidas a 

condições estressantes, devendo esse índice ser avaliado em conjunto com a fotossíntese 

e/ou crescimento e/ou produtividade dos cultivos (LISSON et al., 2005). 

O rápido fechamento estomático em condição de déficit hídrico é uma 

característica desejável e variável em genótipos de cana-de-açúcar, sendo causado pela 

eficiente sinalização entre as raízes e as folhas (INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; 

NAIDU & BHAGYALAKSHMI, 1967; SALIENDRA & MEINZER, 1989). Genótipos 

mais tolerantes à seca apresentam fechamento estomático em valores de potencial da 

água maiores quando comparados aos genótipos sensíveis (SMITH et al., 2005). Os 

sinais químicos originados nas raízes de cana-de-açúcar, assim como a capacidade de 

explorar o solo em busca de água, evidenciam o papel regulatório das mesmas no 

desenvolvimento e no crescimento dessa espécie (GERALD et al., 1985; SMITH et al., 

2005), apresentando função essencial na manutenção do balanço hídrico e energético 

das plantas.  

O enrolamento foliar, o rápido fechamento estomático e o ajustamento osmótico 

são exemplos de mecanismos morfo-fisiológicos de tolerância à seca, que dependem da 

variedade de cana-de-açúcar considerada (SMIT & SINGELS, 2006). O enrolamento 

foliar é uma estratégia para redução da área foliar exposta, apresentando considerável 
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variação entre os genótipos de cana-de-açúcar (RUTHERFORD, 1989). Quanto ao 

ajustamento osmótico, observa-se divergência quanto à importância desse mecanismo 

fisiológico em plantas de cana-de-açúcar. INMAN-BAMBER & SMITH (2005) 

sugerem que há pouca variação em termos de capacidade de osmoregulação entre os 

genótipos de cana-de-açúcar. SALIENDRA & MEINZER (1991) relatam que o 

ajustamento osmótico auxilia na manutenção do volume de água no simplasto, mas não 

evita a redução do crescimento da parte aérea e da abertura estomática em cana-de-

açúcar. 

Além da limitação difusiva imposta pela deficiência hídrica, a fotossíntese pode 

ainda ser reduzida por limitações metabólicas, i.e., por redução na atividade de enzimas 

do metabolismo de carbono (YORDANOV et al., 2003). Em ψ menor que -0,9 MPa, 

que representa um déficit hídrico moderado, decréscimos na fotossíntese resultam da 

limitação estomática (DU et al., 1998). A limitação metabólica inicia-se quando os 

tecidos foliares atingem ψ menor que -1,2 MPa, apresentando redução da atividade 

enzimática (piruvato ortofosfato diquinase) e dos níveis de piruvato (INMAN-

BAMBER & SMITH, 2005). A síntese de sacarose é afetada apenas em ψ inferior a  

-0,9 MPa (INMAN-BAMBER & SMITH, 2005). Dentre outras funções, a sacarose tem 

envolvimento na expressão de genes, no controle da divisão e diferenciação celular, no 

transporte e armazenamento de proteínas e na regulação da fotossíntese (KOCH, 1996; 

LUNN & MACRAE, 2003). 

Durante períodos de estresse, as plantas de cana-de-açúcar sintetizam solutos 

que têm função osmoprotetora nas células, estabilizando as funções e estruturas das 

mesmas (ERRABII et al., 2006) e mantendo a absorção de água e o turgor das células 

(MOLINARI et al., 2007). WAHID (2007) verificou redução do potencial da água na 

folha de cana-de-açúcar com aumento paralelo no conteúdo de prolina, de glicina-

betaína e de açúcares solúveis. Genótipos de cana-de-açúcar mais tolerantes à seca 

apresentaram maior acúmulo de prolina nas folhas (GERALD et al., 1985; INMAN-

BAMBER et al., 2005; RAO & ASOKAN, 1978), estando esse aminoácido envolvido 

no ajustamento osmótico. ZHANG et al. (2006) relataram que o acúmulo de trealose, 

um dissacarídeo de glicose (açúcar não-redutor), está associado à maior tolerância ao 

déficit hídrico em plantas de cana-de-açúcar, protegendo a estabilidade das estruturas 

celulares. 
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Embora plantas de cana-de-açúcar tenham apresentado acúmulo de solutos 

durante dessecamento lento do solo, essa resposta fisiológica não ocasionou diminuição 

do potencial osmótico celular uma vez que houve aumento da elasticidade da parede e 

assim incremento no volume do simplasto na turgescência plena (SALIENDRA & 

MEINZER, 1991). Os resultados obtidos por SALIENDRA & MEINZER (1991) não 

permitiram concluir sobre a possível variação genotípica em relação ao ajustamento 

osmótico e da elasticidade da parede celular. 

Segundo KOEHLER et al. (1982), o ajustamento osmótico em cana-de-açúcar 

tende a acontecer apenas após detectada redução na taxa de expansão dos colmos, sendo 

uma decorrência do acúmulo de potássio, açúcares redutores, aminoácidos e ácidos 

orgânicos. Embora a prolina seja associada ao ajustamento osmótico, MOLINARI et al. 

(2007) observaram que esse aminoácido em plantas de cana-de-açúcar submetidas à 

seca está envolvido com o sistema de defesa antioxidante e não com o ajustamento 

osmótico, o qual não foi detectado durante o período de déficit hídrico. 

De acordo com SMIT & SINGELS (2006), genótipos de cana-de-açúcar mais 

tolerantes à seca apresentam menor senescência foliar e mantêm maior abertura 

estomática e potencial da água na folha que os genótipos suscetíveis em condição de 

déficit hídrico. A resposta estomática deve ser considerada com cautela, pois alguns 

estudos demonstraram que os genótipos mais tolerantes apresentam rápida redução da 

abertura estomática devido à seca (INMAN-BAMBER et al., 2005; SALIENDRA & 

MEINZER, 1989; SMITH et al., 2005). Segundo NAIDU & BHAGYALAKSHMI 

(1967), o genótipo tolerante apresenta rápida resposta estomática tanto em condição de 

seca (fechamento) como na reidratação (abertura) das plantas de cana-de-açúcar. 

Um estudo recente revelou que genótipos mais produtivos em condição de baixa 

disponibilidade hídrica apresentavam maior atividade fotoquímica (dada pela eficiência 

quântica potencial do fotossistema II) e maior conteúdo de clorofila se comparados aos 

genótipos suscetíveis. Os autores sugeriram que tais índices fisiológicos poderiam ser 

utilizados como critérios para seleção de genótipos de cana-de-açúcar tolerantes à seca 

(SILVA et al., 2007). De fato, GERALD et al. (1985) ressaltam a importância de 

considerar várias características da planta para a avaliação da tolerância à seca em 

genótipos de cana-de-açúcar, sendo essa orientação baseada no fato de que tal tolerância 

é resultado de interações entre aspectos bioquímicos, fisiológicos, morfológicos e 

anatômicos. 
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3 MATERIAL E MÉTODOS 
 
 

3.1 Material vegetal 
 

Dois cultivares e um clone de cana-de-açúcar (Saccharum spp.) foram utilizados 

nesse estudo, sendo o cultivar IACSP 94-2094 e o clone IACSP 96-2042 considerados 

tolerantes à deficiência hídrica (LANDELL, comunicação pessoal1; LANDELL et al. 

2005). O outro cultivar estudado foi o SP 87-365, considerado suscetível à deficiência 

hídrica (LANDELL, comunicação pessoal1). As plantas foram obtidas a partir da 

brotação de gemas. O processo de obtenção das plantas foi padronizado para que as 

mesmas tivessem origem e porte semelhantes. Após 42 dias do plantio das gemas 

(DAP), as plantas foram transplantadas para tanques de alvenaria (0,6 m3), sendo 

mantidas com o colmo principal e três perfilhos. Cada tanque continha os três genótipos 

estudados (Figura 1a), de tal forma que os mesmos competissem pelo recurso água. 

 

3.2 Condução das plantas e imposição do déficit hídrico 
 

As plantas de cana-de-açúcar tolerantes e suscetíveis ao déficit hídrico foram 

cultivadas em condição de casa-de-vegetação (Figura 1b), onde a temperatura do ar e do 

solo e a radiação fotossinteticamente ativa (Q) foram monitoradas. Durante o período 

experimental, a temperatura média do ar foi de 19,7°C (máxima de 40,7ºC e mínima de 

4,1oC), a do solo com rega (controle) de 22,3°C (máxima de 34,3ºC e mínima de 

12,6oC) e a do solo sem rega (déficit hídrico) de 23,6°C (máxima de 33,5ºC e mínima 

de 7,8oC). O valor máximo de Q foi de 1963 µmol m-2 s-1. A umidade do solo (θ, %) foi 

monitorada pelo método gravimétrico, sendo as coletas do solo feitas às 6:00 h na 

profundidade de 20 cm com a utilização de trado. 

Como substrato, utilizou-se solo previamente analisado e corrigido quanto ao 

aspecto nutricional, seguindo as recomendações de VAN RAIJ et al. (1996). As plantas 

foram submetidas a dois tratamentos: controle (mantendo o solo próximo à capacidade 

de campo) e déficit hídrico. O tratamento de déficit hídrico foi induzido pela suspensão 

da rega durante a fase inicial de desenvolvimento, sendo iniciada aos 73 DAP. O 

                                                 
1 Dr. Marcos Guimarães de Andrade Landell, diretor do Programa Cana IAC (Procana), Centro Avançado 
de Pesquisa Tecnológica do Agronegócio Cana, Instituto Agronômico (IAC), Ribeirão Preto/SP, Brasil.  
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período de suspensão da rega foi determinado pelas trocas gasosas, terminando quando 

a primeira planta apresentou valores de assimilação de CO2 nulos. 

 

 

 

 

 

 

 

 

(a)   (b)

  

Figura 1 – Vista geral da área experimental: (a) detalhe de um tanque contendo os três 
genótipos de cana-de-açúcar aos 80 DAP; (b) vista geral da casa-de-vegetação. R.S. 
Machado (08/04/2008) 
 

3.3 Avaliações fisiológicas 
 
3.3.1 Trocas gasosas  

 

As trocas gasosas foram avaliadas com um analisador de gases por 

infravermelho modelo Li-6400 (Licor, EUA). As variáveis estudadas foram: 

assimilação de CO2 (PN, µmol m-2 s-1); transpiração (E, mmol m-2 s-1); condutância 

estomática (gS, mol m-2 s-1); e concentração intercelular de CO2 (CI, µmol mol-1). A 

diferença de pressão de vapor entre a folha e o ar (DPVL, kPa) e a temperatura foliar 

(TF, ºC) também foram monitoradas com o Li-6400. No dia de máximo déficit hídrico, a 

eficiência instantânea de carboxilação (PN/CI) foi calculada, assim como a eficiência 

intrínseca do uso da água (EUAI = PN/gS). A redução acumulada em PN (RAPN) e em E 

(RAE) foi calculada a partir da diferença entre o total de PN e E em cada tratamento. 

Essa diferença é indicada nas Figuras 3 e 4 pela área hachurada. 

A concentração de CO2 do ar durante as medidas foi de 390±13 µmol mol-1, 

enquanto a intensidade luminosa foi controlada artificialmente pelo Li-6400 e mantida 

constante, i.e., Q = 2000 µmol m-2 s-1. As avaliações foram realizadas considerando a 

variação natural da umidade relativa e da temperatura do ar ao longo do dia, i.e., não 

foram controladas. As trocas gasosas foram avaliadas em intervalos variados de um a 

dois dias antes, durante e após a imposição do déficit hídrico, entre 9:00 e 10:00 h 
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(manhã) e entre 14:00 e 15:00 h (tarde). As medidas foram realizadas na primeira folha 

totalmente expandida e com lígula aparente (folha +1), no terço médio do limbo foliar. 

 

3.3.2 Atividade fotoquímica e conteúdo de clorofila 

 

Medidas da emissão de fluorescência da clorofila a foram realizadas com um 

fluorômetro modelo PAM-2000 (Heinz Walz GmbH, Alemanha). A fluorescência 

mínima (FO) e máxima (FM) foram monitoradas em tecidos foliares adaptados ao escuro 

(30 min). A fluorescência em estado de equilíbrio dinâmico (FS) e máxima (FM’) foram 

avaliadas em tecidos adaptados à luz. Os valores de FM e FM’ foram determinados pelo 

método do pulso de saturação (λ < 710 nm, Q ~ 12000 µmol m-2s-1, 0,8 s) (BÒLHAR-

NORDENKAMPF & ÖQUIST, 1993). A fluorescência mínima após a excitação do 

fotossistema I (FO’) com luz vermelha distante também foi avaliada (λ = 735 nm, Q < 

15 W m-2, 3,0 s). A partir dos valores de FO, FM, FS e FM’, foram calculadas a 

fluorescência variável no escuro (FV=FM-FO) e no claro (∆F=FM’-FS), sendo possível a 

obtenção de algumas variáveis fotoquímicas: eficiência quântica potencial (FV/FM) e 

efetiva (∆F/FM’) do fotossistema II (FSII); coeficiente de extinção não fotoquímica da 

fluorescência [NPQ=(FM-FM’)/FM’]; e o transporte aparente de elétrons [ETR = Q x 

∆F/FM’ x 0,4 x 0,85] (EDWARDS & BAKER, 1993; MCCORMICK et al., 2008a; 

ROHÁCEK, 2002). 

As medidas de fluorescência foram realizadas no dia de máximo déficit hídrico e 

em condição natural no período da manhã (Q = 176 µmol m-2 s-1, VPDL = 0,93±0,15 

kPa e TF = 21,4±1,0 ºC) e tarde (Q = 435 µmol m-2 s-1, DPVL = 1,30±0,32 kPa e TF = 

24,5±1,7 ºC). A atividade fotoquímica foi avaliada nos mesmos horários e tecidos 

utilizados para as avaliações de trocas gasosas. 

O conteúdo foliar de clorofila (Spad) foi avaliado com um medidor portátil de 

clorofila modelo Spad-502 (Konica Minolta, Japão), sendo realizadas essas avaliações 

em folhas e posições semelhantes às medidas na atividade fotoquímica. 

 

3.3.3 Potencial da água na folha 
 

O potencial da água na folha (ψ) foi medido pelo método higrométrico 

(BOYER, 1995), utilizando-se um microvoltímetro modelo HR-33T (Wescor, EUA). 

Discos foliares (diâmetro de 0,6 cm) foram dispostos em câmaras modelo C-52 
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(Wescor, EUA), imediatamente após a excisão. A coleta das amostras foi realizada na 

antemanhã (6:00 h) do dia de máximo déficit hídrico, sendo as medidas realizadas após 

a estabilização da umidade do ar no interior da câmara. 

 

3.3.4 Conteúdos de carboidratos não estruturais e de prolina nas folhas 

 

Amostras de folhas foram coletadas após as medidas de trocas gasosas realizadas 

à tarde, no dia de máximo déficit hídrico. As amostras foram dispostas em gelo seco e 

depois foram secas em estufa (60 °C) de circulação forçada até a obtenção de massa 

constante. A seguir, as amostras foram maceradas em moinho de pedra e armazenadas 

em frascos de vidro hermeticamente fechados até as análises laboratoriais. 

Nas determinações do conteúdo foliar de carboidratos (mg g-1) foram 

considerados os açúcares solúveis totais (AST), sacarose (Sac) e amido (AMI). O 

conteúdo de carboidrato total não estrutural (CTNE) foi determinado indiretamente, 

sendo CTNE=AST+AMI. As frações de AST e Sac foram determinadas em amostras de 

75 mg e AMI em amostras de 10 mg de massa seca (MS). 

A extração e a purificação dos açúcares solúveis para determinação de AST e Sac 

foram realizadas empregando-se uma solução de metanol:clorofórmio:água (MCW 

12:5:3, v/v) segundo BIELESK & TURNER (1966). Adicionou-se 3 mL de MCW à 

amostra, mantendo a solução refrigerada (5 °C) por três dias. Após esse período, 

procedeu-se a purificação das amostras com o uso de clorofórmio (1,8 mL) e em 

seguida a separação das fases com a adição de água destilada (1,2 mL). Após a 

purificação e a separação das fases, coletou-se o sobrenadante e procedeu-se a 

concentração das amostras em banho-maria (50 °C). A solução resultante foi 

armazenada em tubos de Eppendorf e mantida em freezer (-20 °C) até o momento da 

quantificação. 

A quantificação de AST foi realizada pelo método do fenol-sulfúrico (DUBOIS 

et al., 1956). Água destilada (495 µL) foi adicionada a alíquotas (5 µL) da solução 

purificada, sendo em seguida adicionados 500 µL de fenol 5 % e 2 mL de ácido 

sulfúrico p.a.. Após a adição dos reagentes, os tubos de ensaio foram homogeneizados e 

resfriados para posterior quantificação da absorbância a 490 nm. Os valores de 

absorbância foram convertidos em quantidade de açúcar com o auxílio de reta-padrão, 

obtida com soluções contendo 5, 10, 20, 30, 40 e 50 µg de glicose. A quantificação de 
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Sac foi realizada com o método descrito por VAN HANDEL (1968) e DUBOIS et al. 

(1956). Em tubos de ensaio contendo 5 µL de amostra e 495 µL de água destilada, 

adicionou-se 500 µL de hidróxido de potássio 30 %. Após, os tubos foram vedados e 

levados ao banho-maria (100 °C, 10 min). Ao fim da incubação, 500 µL de fenol 5 % e 

2 mL de ácido sulfúrico p.a. foram adicionados à amostra. As amostras foram então 

homogeneizadas e resfriadas para a determinação da absorbância a 490 nm. Os valores 

de absorbância foram convertidos em quantidade de açúcar com o auxílio de reta-

padrão, obtida com soluções contendo 5, 10, 20, 30, 40 e 50 µg de sacarose.  

A determinação de AMI foi realizada segundo o método descrito por AMARAL 

et al. (2007). Pesou-se 10 mg de amostra, os quais foram colocados em tubos de 

Eppendorf. A extração consistia na adição de 500 µL de etanol 80 % (v/v) à amostra e 

posterior incubação em banho-maria (80 °C, 20 min). Após, o sobrenadante era 

descartado e o procedimento repetido por mais três vezes. No fim desse processo, 

realizou-se a centrifugação da amostra (9000 rpm, 10 min), sendo o material precipitado 

seco a temperatura ambiente. Após a secagem, foram adicionados à amostra 500 µL 

(120 U mL-1) de α-amilase (EC 3.2.1.1) termoestável de Bacillus licheniformis 

(MEGAZYME, Irlanda) diluída em tampão MOPS 10 mM (pH 6,5). As amostras foram 

então incubadas em banho-maria (75 °C, 30 min). Repetiu-se esse procedimento mais 

uma vez, totalizando 120 unidades de enzima por amostra. Em seguida, adicionou-se à 

amostra 500 µL (30 U mL-1) de amiloglucosidade (EC 3.2.1.3) de Aspergillus niger 

(MEGAZYME, Irlanda) em tampão acetato de sódio 100 mM (pH 4,5). As amostras 

foram novamente incubadas em banho-maria (50 °C, 30 min). Esse procedimento foi 

repetido mais uma vez totalizando 30 unidades de enzima por amostra. Após, 100 µL de 

ácido perclórico (0,8 M) foram adicionados à solução da amostra para cessar a reação e 

precipitar proteínas. 

Em tubos de Eppendorf contendo alíquotas de 10 µL da solução obtida e 40 µL 

de água destilada, adicionou-se 750 µL do reagente Glicose PAP Liquiform (Labtest 

Diagnóstica S.A., Brasil). A solução resultante foi incubada em banho-maria (37 °C, 15 

min). O conteúdo de glicose foi determinado em leitor de microplacas modelo EL307C 

(Bio-Tek Instruments, EUA), em comprimento de onda de 490 nm. Os valores de 

absorbância foram convertidos em quantidade de açúcar com o auxílio de reta-padrão, 

obtida com soluções contendo 5, 10, 15, 25 e 30 µg de glicose.  

 21



A extração e purificação das amostras para a determinação de prolina seguiram o 

mesmo procedimento empregado para AST e Sac. A quantificação desse aminoácido 

seguiu o método descrito por RENA & MASCIOTTI (1976). Alíquotas de 100 µL da 

solução purificada foram homogeneizadas com 100 µL de glicina 0,13 M, completando-

se o volume da solução para 3 mL com água destilada. Após, 2 mL de ácido acético p.a. 

foram adicionados e a solução homogeneizada novamente. Dois mililitros de solução de 

ninhidrina [600 mg de ninhidrina em 15 mL de ácido acético p.a. e 10 mL de ácido 

fosfórico (6 M)] foram adicionados, sendo a solução homogeneizada e incubada em 

banho-maria (100 °C, 35 min). Ao término da incubação, os tubos de ensaio foram 

dispostos em banho de gelo, sendo adicionados 4 mL de tolueno p.a. Os tubos de ensaio 

foram agitados vigorosamente e a absorbância da solução determinada a 515 nm. Os 

valores de absorbância foram convertidos em quantidade de prolina com o auxílio de 

reta-padrão, obtida com soluções contendo 0,2, 0,5, 1,0, 1,5 e 2,0 µg de prolina. O 

conteúdo de prolina foi expresso em µmol (g MS)-1. 

 

3.4 Avaliações biométricas e de sólidos solúveis 

 

Antes (69 DAP) e após (124 DAP) o período de déficit hídrico, avaliou-se a 

altura das plantas (do solo até o ápice da folha mais alta), o número de folhas verdes e 

secas (com mais de 50 % de área foliar seca e/ou senescente). A altura das plantas foi 

determinada com trena comum. Aos 318 DAP, a massa seca do colmo (MSC) e o 

conteúdo de sólidos solúveis (SS) no caldo foram determinados. Refratômetro portátil 

digital modelo PAL-1 (Tóquio, Japão) foi utilizado para determinar SS em amostra de 

caldo coletadas na posição mediana do colmo. A massa seca do colmo (MSC) foi 

determinada em balança após secagem em estufa (60 °C), considerando o colmo 

principal e os três perfilhos de cada planta. 

 
3.5 Delineamento estatístico e análise dos dados 

 

As causas de variação foram o material vegetal (IACSP 94-2094, IACSP 96-

2042 e SP 87-365) e a condição hídrica (controle e déficit hídrico). O delineamento 

experimental foi inteiramente ao acaso, sendo os dados submetidos à análise de 
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variância (ANAVA). Quando detectada diferença significativa, as médias (n = 3 ou 4) 

foram comparadas utilizando-se o teste de Tukey a 5 % de probabilidade. 

 

4 RESULTADOS 
 
 

4.1 Umidade do solo e potencial da água na folha  
 

 O período de déficit hídrico durou 42 dias, sendo iniciado aos 73 DAP e 

encerrado aos 115 DAP. A suspensão da rega reduziu significativamente a umidade do 

solo, chegando ao redor de 16 % no máximo déficit hídrico (Figura 2). O tratamento 

controle manteve-se com a umidade do solo em torno da capacidade de campo (30,7 ± 

1,2 %), variando entre 27 e 31 % (Figura 2). No fim da tarde do dia de máximo déficit 

hídrico (115 DAP), realizou-se a reidratação do solo e assim a umidade do mesmo foi 

elevada para aproximadamente 26 % (Figura 2). 
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Figura 2 – Variação da umidade do solo a 20 cm de profundidade nos tratamentos 
controle (C) e com déficit hídrico (DH). Cada símbolo representa o valor médio (n=3) ± 
desvio padrão. A seta indica o momento de reidratação do solo (115 DAP). 
 
 

O potencial da água na folha (ψ) durante o máximo de déficit hídrico decresceu 

nos três genótipos estudados, sendo o menor valor de ψ observado no cultivar SP 87-

365 (Tabela 1). O cultivar IACSP 94-2094 não apresentou alteração significativa 

(p>0,05) de ψ  no máximo déficit hídrico, ao passo que os genótipos SP 87-365 e 
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IACSP 96-2042 exibiram redução significativa (p<0,05) de ψ sob déficit hídrico 

(Tabela 1). 

 

Tabela 1 – Potencial da água na folha* (MPa) em três genótipos de cana-de-açúcar 
mantidos sob boa disponibilidade hídrica (controle) ou submetidos ao déficit hídrico 
pela suspensão da rega.  

 

Genótipos** 
Tratamentos 

IACSP 94-2094 SP 87-365 IACSP 96-2042 
Controle -0,77 ± 0,17 ns -0,85 ± 0,24 a -0,73 ± 0,05 a 
Déficit hídrico -0,68 ± 0,13 ns -1,85 ± 0,91 b -1,73 ± 0,95 b 

 
*Medidas realizadas na antemanhã do dia de máximo déficit hídrico (115 DAP). Valor 
médio (n=3) ± desvio padrão. **Letras distintas na coluna indicam diferença estatística 
entre os tratamentos (p<0,05). ns indica diferença não significativa (p>0,05) entre os 
tratamentos.  

 

4.2 Trocas gasosas  
 

O déficit hídrico afetou as trocas gasosas dos genótipos estudados (Figuras 3 e 

4), causando redução da condutância estomática (gS), da assimilação de CO2 (PN) e da 

transpiração (E). A primeira variável a ser afetada pelo déficit hídrico foi gS, com 

decréscimos no período matutino a partir de 100 DAP (Figura 3a-c). Nessa ocasião θ 

era inferior a 20 % (Figura 2).  

As maiores diferenças entre os tratamentos foram observadas no dia de máximo 

déficit hídrico (115 DAP), sendo o clone IACSP 96-2042 o mais afetado pelo déficit 

hídrico (Figura 3c,f). Durante a manhã do dia de máximo déficit hídrico, os genótipos 

IACSP 94-2094, SP 87-365 e IACSP 96-2042 sofreram uma redução em PN de 36 %, 

39 % e 48 %, respectivamente. Nesse mesmo período do dia, as reduções de gS devido 

ao déficit hídrico foram de 60 % em IACSP 94-2094, 56 % em SP 87-365 e 58 % em 

IACSP 96-2042, enquanto E nas plantas estressadas foi reduzido em 55 %, 49 % e 51 

%, respectivamente (Figura 3). 

O efeito do déficit hídrico foi mais evidente nas avaliações realizadas durante o 

período vespertino (Figura 4). Novamente, o genótipo IACSP 96-2042 foi o mais 

afetado pelo déficit hídrico, apresentando grande redução em gS, PN e E (Figura 4c,f,i). 

No período vespertino do dia de máximo déficit hídrico, os genótipos IACSP 94-2094, 

SP 87-365 e IACSP 96-2042 exibiram reduções em PN de 46 %, 65 % e 69 %, 
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respectivamente. O déficit hídrico causou reduções em gs de 58 % em IACSP 94-2094, 

62 % em SP 87-365 e 72 % IACSP 96-2042, sendo E reduzido em 56 %, 59 % e 64 %, 

respectivamente (Figura 4). 

A concentração intercelular de CO2 (CI) não apresentou diferenças devido aos 

tratamentos e entre os genótipos (p>0,05). Entretanto, o déficit hídrico tendeu a reduzir 

CI durante o máximo déficit hídrico (dados não apresentados). 

Embora os cultivares IACSP 94-2094 e SP 87-365 tenham apresentado resposta 

semelhante das trocas gasosas ao déficit hídrico (Figuras 3 e 4), nota-se que o primeiro 

exibiu fechamento antecipado dos estômatos no período da tarde quando comparado aos 

demais materiais estudados (Tabela 2). 

 

Tabela 2 – Condutância estomática* (mol m-2 s-1) em três genótipos de cana-de-açúcar 
mantidos sob boa disponibilidade hídrica (controle) ou submetidos ao déficit hídrico 
pela suspensão da rega. 

 

Genótipos** 
Tratamentos 

IACSP 94-2094 SP 87-365 IACSP 96-2042 
Controle 0,14 ± 0,02 a 0,14 ± 0,03 ns 0,12 ± 0,03 ns

Déficit hídrico 0,08 ± 0,03 b 0,13 ± 0,03 ns 0,11 ± 0,01 ns

 
*Valores referem-se às avaliações de 104 DAP, sendo a média (n=4) ± desvio padrão. **Letras 
distintas na coluna indicam diferença estatística entre os tratamentos (p<0,05). ns indica 
diferença não significativa (p>0,05) entre os tratamentos. 

 

Após a reidratação das plantas, a recuperação de gS, PN e E foi afetada pelo 

genótipo estudado. Em geral, o clone IACSP 96-2042 apresentou recuperação mais 

lenta das trocas gasosas, independente do período considerado (Figuras 3 e 4). Mesmo 

em condição mais amena (período matutino), IACSP 96-2042 não apresentou completa 

recuperação de gS e PN após a reidratação (Figura 3c,f). Importante considerar que 

houve rápida recuperação de ψ após a reidratação, não havendo diferenças entre os 

genótipos (dados não apresentados). 

 25



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

  

 
 
 
 
 

10

20

30

40

0,0

0,1

0,2

0,3

0,4

0,5

80 86 92 98 104 110 116 122
0

2

4

6

8

10

80 86 92 98 104 110 116 122 80 86 92 98 104 110 116 122

(d)
 

 

 

P
N
(µ

m
ol

 m
-2
s-1

)

(e)

 

 

 

 

(f)

 

 

 

 

 C
 DH

(a)

 

 IACSP 94-2094

 

g s(m
ol

 m
-2
s-1

)
(b)

SP 87-365

 

 

(c)

 

IACSP 96-2042

 

 

 

 

E
(m

m
ol

 m
-2
s-1

)

(h)

 

 

 

Tempo (dias após o plantio)

(i)

 

 

 

 

(g)

 
Figura 3 – Variação temporal da condutância estomática (gS), assimilação de CO2 (PN) 
e transpiração (E) nos genótipos de cana-de-açúcar IACSP 94-2094 (a,d,g), SP 87-365 
(b,e,h) e IACSP 96-2042 (c,f,i) em condição de boa disponibilidade hídrica (C, ●) ou 
sob déficit hídrico pela suspensão da rega (DH, □). Medidas realizadas entre 9:00 e 
10:00 h, sendo cada símbolo o valor médio (n=4) ± desvio padrão. A área hachurada 
indica a diferença entre os dois tratamentos ao longo do período experimental. A seta 
indica o momento de reidratação do solo (115 DAP). 
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Figura 4. Variação temporal da condutância estomática (gS), assimilação de CO2 (PN) e 
transpiração (E) nos genótipos de cana-de-açúcar IACSP 94-2094 (a,d,g), SP 87-365 
(b,e,h) e IACSP 96-2042 (c,f,i) em condição de boa disponibilidade hídrica (C, ●) ou 
sob déficit hídrico pela suspensão da rega (DH, □). Medidas realizadas entre 14:00 e 
15:00 h, sendo cada símbolo o valor médio (n=4) ± desvio padrão. A área hachurada 
indica a diferença entre os dois tratamentos ao longo do período experimental. A seta 
indica o momento de reidratação do solo (115 DAP). 
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A eficiência instantânea de carboxilação (PN/CI) não foi afetada pelo déficit 

hídrico no período da manhã (p>0,05). No período da tarde, o cultivar IACSP 94-2094 

manteve os valores PN/CI no tratamento com déficit hídrico, enquanto os outros 

genótipos apresentaram redução (p<0,05) de PN/CI (Tabela 3). A eficiência intrínseca 

do uso da água (EUAI) aumentou no cultivar IACSP 94-2094 no período da manhã do 

dia de máximo déficit hídrico (Tabela 3). 

 
Tabela 3 – Eficiência instantânea de carboxilação* [PN/CI (µmol m-2 s-1 Pa-1)] e 
eficiência intrínseca do uso da água* [EUAI (µmol mol-1)] em três genótipos de cana-de-
açúcar, mantidos sob boa disponibilidade hídrica (C) ou submetidos ao déficit hídrico 
pela suspensão da rega (DH). 
 

PN/CI** Genótipos* Período 
C DH 

Manhã 0,74 ± 0,35 ns 0,86 ± 0,53 ns
IACSP 94-2094 

Tarde 0,86 ± 0,30 ns 0,65 ± 0,32 ns

Manhã 0,91 ± 0,45 ns 0,68 ± 0,30 ns
SP 87-365 

Tarde 1,45 ± 0,51 a 0,48 ± 0,38 b 
Manhã 1,08 ± 0,28 ns 0,94 ± 0,79 ns

IACSP 96-2042 
Tarde 1,22 ± 0,16 a 0,50 ± 0,41 b 

EUAI**  
C DH 

Manhã 091,1 ± 15,3 a 147,5 ± 29,7 b IACSP 94-2094 
Tarde 107,3 ± 23,2 ns 141,9 ± 37,9 ns

Manhã 092,9 ± 30,1 ns 126,9 ± 23,3 ns
SP 87-365 

Tarde 129,3 ± 19,2 ns 117,5 ± 37,4 ns

Manhã 103,9 ± 22,2 ns 128,1 ± 58,5 ns
IACSP 96-2042 

Tarde 096,1 ± 23,7 ns 106,8 ± 61,3 ns

 
*Medidas realizadas no dia de máximo déficit hídrico (115 DAP). Valores médios 
(n=4) ± desvio padrão. **Letras distintas na linha indicam diferença estatística entre os 
tratamentos (p<0,05). ns indica diferença não significativa (p>0,05) entre os 
tratamentos. 

 

A tendência de decréscimo das trocas gasosas ao longo do experimento nas 

medidas realizadas durante a manhã (Figura 3) ocorreu devido à redução da temperatura 

do ar, pois o estudo foi conduzido entre as estações de outono e inverno. O mesmo não 

ocorreu nas medidas efetuadas durante a tarde (Figura 4), quando a temperatura foliar 

(TF) e a diferença de pressão de vapor entre a folha e o ar (DPVL) eram mais elevadas 

(Figura 5).  
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As grandes variações observadas nas trocas gasosas ao longo do período 

experimental (Figuras 3 e 4) tanto no período da manhã como da tarde ocorreram 

devido às variações de TF e DPVL (Figura 5), uma vez que Q foi controlado 

artificialmente e mantido constante (2000 µmol m-2 s-1). Como não houve diferenças 

significativas (p>0,05) em TF e DPVL entre os genótipos avaliados e entre os 

tratamentos controle e déficit hídrico, optou-se por apresentar a média de todas as 

medidas efetuadas (Figura 5). 
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Figura 5 – Variação temporal da temperatura foliar (TF, em a) e da diferença de pressão 
de vapor entre a folha e o ar (DPVL, em b) durante a manhã (□, 9:00 as 10:00 h) e a 
tarde (●, 14:00 as 15:00 h), nos momentos de medição das trocas gasosas. Cada símbolo 
representa o valor médio (n=24) ± desvio padrão. A seta indica o momento de 
reidratação do solo (115 DAP). 
 

O efeito do déficit hídrico também pode ser avaliado considerando-se a redução 

no ganho de CO2 e na perda de vapor d’água ao longo do período experimental, 

indicada pela área hachurada nas Figuras 3 e 4. A redução em PN de IACSP 94-2094 foi 

similar no período matutino e vespertino (p>0,05), variando entre 15 e 20 % (Figura 

6a). Já os genótipos SP 87-365 e IACSP 96-2042 apresentaram maior redução em PN no 

período da tarde, com o último material apresentando decréscimo superior a 35 % 

(Figura 6a). Embora não tenham sido observadas diferenças significativas entre manhã e 

tarde, a redução integrada em E devido ao déficit hídrico foi maior em IACSP 96-2042 

ao longo do experimento, chegando a mais de 30 % no período da tarde (Figura 6b). 
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Figura 6 – Redução acumulada na assimilação de CO2 (RAPN, em a) e na transpiração 
(RAE, em b) ao longo do período experimental em genótipos de cana-de-açúcar 
submetidos à suspensão da rega (déficit hídrico) por 42 dias. Cada histograma 
representa o valor médio (n=4) ± desvio padrão. 
 

4.3 Atividade fotoquímica e conteúdo de clorofila 
 

No período matutino, a eficiência quântica potencial do fotossistema II (FV/FM) 

não foi afetada (p>0,05) pelo déficit hídrico nos genótipos IACSP 94-2094 e SP 87-365, 

considerando as avaliações realizadas no dia de máximo déficit hídrico (Figura 7a). Já o 

clone IAC 96-2042 apresentou redução (p<0,05) de 10 % em FV/FM no máximo déficit 

hídrico (Figura 7a). No período da tarde (Figura 7b), houve redução em FV/FM devido 

ao déficit hídrico (p<0,05) apenas nos genótipos SP 87-365 e IACSP 96-2042, com 

maior decréscimo nesse último (-17,5 %). Novamente, o cultivar IACSP 94-2094 não 

apresentou redução (p>0,05) em FV/FM em condição de máximo déficit hídrico (Figura 

7b). 

A eficiência quântica efetiva do fotossistema II (∆F/FM’) e o transporte aparente 

de elétrons (ETR) foram afetados pelo déficit hídrico (p<0,05) apenas no genótipo 

IACSP 96-2042, com reduções de 22 % nas avaliações da manhã em ambas as variáveis 

(Figura 8a,c). O mesmo ocorreu no período da tarde, no entanto, com maior inibição (-

42 %) de ∆F/FM’ devido ao déficit hídrico no clone IACSP 96-2042 (Figura 8b). Como 

resultado de ∆F/FM’, ETR foi reduzido apenas no clone IACSP 96-2042 em condição de 

déficit hídrico, tanto na manhã como durante a tarde (Figura 8c,d). O coeficiente de 

extinção não-fotoquímica da fluorescência (NPQ) não apresentou variações 

significativas entre genótipos e condição hídrica, com exceção de IACSP 96-2042 que 

teve maior NPQ em condição de déficit hídrico nas avaliações vespertinas (Figura 8e,f).  
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Figura 7 – Eficiência quântica potencial do fotossistema II (FV/FM) em três genótipos 
de cana-de-açúcar em condição de boa disponibilidade hídrica (C) ou sob déficit hídrico 
pela suspensão da rega (DH). Medidas realizadas no dia de máximo déficit hídrico (115 
DAP), entre 9:00 e 10:00 h (a) e entre 14:00 e 15:00 h (b). Cada histograma representa o 
valor médio (n=4) ± desvio padrão. 
 

O déficit hídrico reduziu significativamente o conteúdo de clorofila na folha +1, 

mesmo tecido utilizado nas medidas de trocas gasosas e da atividade fotoquímica, nos 

três genótipos estudados (Tabela 3). Em geral, as reduções no conteúdo de clorofila 

variaram entre 11,5 % (IACSP 94-2094) e 12,8 % (SP 87-365). Em condições de boa 

disponibilidade hídrica, o cultivar SP 87-365 apresentou menor (p<0,05) conteúdo de 

clorofila quando comparado aos outros genótipos (Tabela 4). O mesmo não foi 

observado nas plantas submetidas ao déficit hídrico, com os genótipos apresentando 

valores similares de clorofila (p>0,05). 

Importante considerar que o conteúdo de clorofila antes da imposição do déficit 

hídrico era semelhante entre as plantas que permaneceram sob boa disponibilidade 

hídrica e aquelas submetidas ao déficit hídrico. Esses conteúdos variavam entre 48,1 e 

48,7 Spad em IACSP 94-2094, entre 44,2 e 44,4 Spad em SP 87-365 e entre 43,3 e 45,7 

Spad em IACSP 96-2042 (dados não apresentados). 
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Figura 8 – Eficiência quântica efetiva do fotossistema II (∆F/FM’, em a,b), transporte 
aparente de elétrons (ETR, em c,d) e coeficiente de extinção não fotoquímica da 
fluorescência (NPQ, em e,f) em três genótipos de cana-de-açúcar em condição de boa 
disponibilidade hídrica (C) ou sob déficit hídrico pela suspensão da rega (DH). Medidas 
realizadas no dia de máximo déficit hídrico (115 DAP), entre 9:00 e 10:00 h (a,c,e) e 
entre 14:00 e 15:00 h (b,d,f). Cada histograma representa o valor médio (n=4) ± desvio 
padrão. 
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Tabela 4 – Conteúdo de clorofila* (Spad) na folha +1 em três genótipos de cana-de-
açúcar em condição de boa disponibilidade hídrica (controle) ou submetidos ao déficit 
hídrico pela suspensão da rega. 
 

Genótipos** 
Tratamentos 

IACSP 94-2094 SP 87-365 IACSP 96-2042 
Controle 48,55 ± 2,38 a 45,08 ± 0,45 a 47,33 ± 1,57 a 
Déficit hídrico 42,98 ± 2,60 b 39,33 ± 2,77 b 41,45 ± 4,17 b 
 

*Valor médio (n=4) ± desvio padrão. Avaliações realizadas após o período de déficit hídrico 
(124 DAP); **Letras distintas na coluna indicam diferença estatística entre os tratamentos 
(p<0,05).  

 

4.4 Carboidratos foliares 
 

O déficit hídrico causou aumento (p<0,05) no conteúdo de AST apenas nos 

genótipos IACSP 94-2094 e IACSP 96-2042, quando consideradas as avaliações 

efetuadas no dia de máximo déficit hídrico (Figura 9a). Contudo, o conteúdo de AST 

não apresentou diferença significativa (p>0,05) quando comparadas apenas as plantas 

submetidas ao déficit hídrico dos três genótipos estudados. 

Em relação ao conteúdo de Sac, o genótipo IACSP 94-2094 não foi afetado pelo 

déficit hídrico, enquanto SP 87-365 apresentou redução (p<0,05) de Sac e o IACSP 96-

2042 exibiu o dobro de Sac (p<0,05) nas plantas submetidas ao déficit hídrico (Figura 

9b). Comparando os genótipos, observou-se diferença significativa apenas em condição 

de boa disponibilidade hídrica (controle), com o cultivar SP 87-365 apresentando 

maiores valores de Sac, seguido pelo cultivar IACSP 94-2094 e pelo clone IACSP 96-

2042 (p<0,05). 

A diferença entre AST e Sac representa o conteúdo de açúcares redutores, tais 

como as hexoses (glicose e frutose). A partir dos dados de AST e Sac, podemos inferir 

que o déficit hídrico promoveu aumento considerável no conteúdo foliar de hexoses em 

IACSP 94-2094 (8,9 vezes) e em SP 87-365 (3,9 vezes) no dia de máximo de déficit 

hídrico. O clone IACSP 96-2042 apresentou a menor variação no conteúdo foliar de 

hexoses, com as plantas estressadas exibindo um aumento de 1,9 vez. 

O conteúdo de AMI não foi afetado pelo déficit hídrico (p>0,05) e os genótipos 

apresentaram valores similares (p>0,05) no máximo déficit hídrico (Figura 9c). No 

entanto, a suspensão da rega aumentou (p<0,05) o conteúdo de CTNE nos genótipos 

IACSP 94-2094 e IACSP 96-2042 (Figura 9d). O maior aumento de CTNE foi 

observado no cultivar IACSP 94-2094, com as plantas em condição de déficit hídrico 
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apresentando aumento de quase duas vezes. Em condições de disponibilidade hídrica, o 

cultivar SP 87-365 tinha maior conteúdo de CTNE quando comparado aos demais, 

todavia, sem apresentar acréscimos nessa fração devido ao déficit hídrico (Figura 9d). 
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Figura 9 – Conteúdo de açúcares solúveis (AST, em a), sacarose (Sac, em b), amido 
(AMI, em c) e carboidratos totais não estruturais (CTNE, em d) em genótipos de cana-
de-açúcar em condição de boa disponibilidade hídrica (C) ou sob déficit hídrico pela 
suspensão da rega (DH). Avaliações realizadas no dia de máximo déficit hídrico, sendo 
as folhas +1 coletadas às 14:00 h. Cada histograma representa o valor médio (n=3) ± 
desvio padrão. 

 

4.5 Conteúdo foliar de prolina  

 

O déficit hídrico causou aumento (p<0,05) no conteúdo de prolina apenas nos 

genótipos SP 87-365 e IACSP 96-2042 durante o déficit hídrico máximo (Tabela 5). O 

maior incremento de prolina foi observado no clone IACSP 96-2042, sendo ao redor de 

4,2 vezes maior em plantas sob déficit hídrico. 
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Tabela 5 – Conteúdo de prolina* [µmol (g MS)-1] na folha +1 em três genótipos de 
cana-de-açúcar em condição de boa disponibilidade hídrica (controle) ou submetidos ao 
déficit hídrico pela suspensão da rega. 

 

Genótipos** 
Tratamentos 

IACSP 94-2094 SP 87-365 IACSP 96-2042 
Controle 0,97 ± 0,27 ns 0,65 ± 0,26 b 0,87 ± 0,19 b 
Déficit hídrico 1,34 ± 0,09 ns 1,61 ± 0,23 a 3,65 ± 0,41 a 

 
*Amostragem realizada às 15:00 h, no dia de máximo déficit hídrico (115 DAP). **Valor 
médio (n=3) ± desvio padrão. Letras distintas na coluna indicam diferença estatística entre 
os tratamentos (p<0,05). ns indica diferença não significativa (p>0,05) entre os tratamentos. 
 

 

Em condições de boa disponibilidade hídrica, não houve diferença significativa 

(p>0,05) entre os genótipos quanto ao conteúdo de prolina (Tabela 5). No entanto, o 

clone IACSP 96-2042 apresentou o maior conteúdo desse aminoácido no máximo 

déficit hídrico (p<0,05), sendo entre 2,3 e 2,7 vezes maior se comparado aos genótipos 

IACSP 94-2094 e SP 87-365, respectivamente. 

 

4.6 Biometria  
 

Antes da imposição do déficit hídrico (69 DAP), as plantas de ambos os 

tratamentos tinham aproximadamente a mesma altura (H), número de folhas verdes 

(NFV) e de folhas secas (NFS), independente do genótipo considerado (Figura 10). O 

clone IACSP 96-2042 apresentou maior H quando comparado ao cultivar IACSP 94-

2094 (Figura 10a-c), ao passo que todos os genótipos tinham NFV entre 5,6 e 6,2 e NFS 

inferior a 1,0 antes da restrição hídrica (Figura 10d-i).  

O crescimento em H das plantas aos 124 DAP foi limitado (p<0,05) pelo déficit 

hídrico nos genótipos SP 87-365 e IACSP 96-2042 (Figura 10b,c). Esse efeito negativo 

da falta de água não foi observado em IACSP 94-2094, com as plantas bem hidratadas e 

submetidas ao déficit hídrico apresentando altura similar (p>0,05), entre 110 e 130 cm 

(Figura 10a). A maior redução em H foi detectada no clone IACSP 96-2042, sendo ao 

redor de 30 % (Figura 10c). Importante notar que esse genótipo foi o que apresentou 

maior crescimento em altura em condição de boa disponibilidade hídrica.  
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Figura 10 – Altura (H, a-c), número de folhas verdes (NFV, d-f) e secas (NFS, g-i) nos 
genótipos de cana-de-açúcar IACSP 94-2094 (a,d,g), SP 87-365 (b,e,h) e IACSP 96-
2042 (c,f,i) em condição de boa disponibilidade hídrica (C) ou sob déficit hídrico pela 
suspensão da rega (DH). Avaliações realizadas antes (69 DAP) e após (124 DAP) a 
imposição do déficit hídrico. Cada histograma representa o valor médio (n=4) ± desvio 
padrão. 

 

A ocorrência de déficit hídrico também causou redução (p<0,05) em NFV e 

aumento (p<0,05) em NFS nos três genótipos estudados (Figura 10d-i). O cultivar 

IACSP 94-2094 apresentou a maior redução em NFV devido ao déficit hídrico, sendo no 

entanto, o material com maior NFV no tratamento controle (Figura 10d). A menor 

redução em NFV foi observada em SP 87-365, com as plantas submetidas ao déficit 

hídrico apresentando cerca de três folhas verdes a menos (Figura 10e). As diferenças 

entre os genótipos quando considerado NFS não foram significativas (p>0,05), com as 

plantas submetidas ao déficit hídrico tendo ao redor de oito folhas secas (Figura 10g-i). 

Novamente, a menor diferença entre os tratamentos foi observada no cultivar SP 87-

365.  
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Massa seca de colmo (MSC, em a) e sólidos solúveis no caldo (SS, em b) aos 318 DAP 
de três genótipos de cana-de-açúcar  submetidos a boa disponibilidade hídrica (C) ou ao 
déficit hídrico (DH) pela suspensão da rega. Cada histograma representa o valor médio 
(n=4) ± desvio padrão. 

 
5 DISCUSSÃO 

 

5.1 Interações entre o potencial da água na folha, os carboidratos solúveis e a 

prolina 

 

A suspensão da rega causou decréscimo na umidade do solo ao longo do período 

experimental (Figura 2), com isso houve redução do potencial da água na folha (ψ) nos 

genótipos SP 87-365 e IACSP 96-2042 (Tabela 1). Esses genótipos apresentavam ψ 

variando entre –1,73 e –1,85 MPa mesmo antes do amanhecer. Logo, a suspensão da 

rega impôs um déficit hídrico severo em SP 87-365 e IACSP 96-2042, pois plantas de 

cana-de-açúcar com ψ inferior a –1,3 MPa ao medio-dia já apresentam paralisação do 

alongamento celular (INMAN-BAMBER & DE JAGER, 1986). O cultivar IACSP 94-

2094 não apresentou redução de ψ  (p>0,05), o que é uma característica de tolerância à 

seca uma vez que não houve comprometimento do crescimento (Figura 10a), do 

acúmulo de massa seca do colmo e do conteúdo de sólidos solúveis no caldo (Figura 

11). Todavia, esse genótipo não apresentou variação no conteúdo de prolina sob 

condição de seca (Tabela 5), o que estaria em desacordo com o relatado na literatura em 

plantas tolerantes à falta de água. 

De fato, genótipos de cana-de-açúcar tolerantes à seca têm apresentado maior 

acúmulo de prolina nas folhas (GERALD et al., 1985; INMAN-BAMBER et al., 2005; 
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RAO & ASOKAN, 1978; WADIH, 2007). O aumento no conteúdo de prolina em 

tecidos vegetais pode ocorrer pelo aumento da síntese ou pela redução da degradação 

desse aminoácido (KISHOR et al., 2005). ROSSIELLO et al. (1981a) também 

observaram que os genótipos mais sensíveis ao déficit hídrico apresentaram maior 

acúmulo de prolina. Embora haja controvérsia quanto aos efeitos da prolina no 

ajustamento osmótico (AKRAM et al., 2007; INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; 

ROSSIELLO et al., 1981a), sabe-se que esse aminoácido tem papel na manutenção da 

integridade de enzimas e membranas em condição de estresse (ASHRAF & FOOLAD, 

2007). 

HANSON & HITZ (1982) e PIMENTEL (2004) reportam que as alterações no 

conteúdo de prolina podem ser decorrentes do efeito da seca em processos específicos 

do metabolismo desse aminoácido. Por sua vez, espera-se que o metabolismo vegetal 

seja diferencialmente afetado, dependendo das condições estressantes e do binômio 

exposição & intensidade. Logo, as respostas das plantas em termos de conteúdo de 

prolina nesse estudo indicam que o uso desse índice como característica de tolerância à 

seca em cana-de-açúcar deve ser considerado com cautela quando a imposição do 

déficit hídrico ocorre na fase de crescimento inicial.  

Uma provável causa das diferentes respostas de plantas de cana-de-açúcar ao 

déficit hídrico encontradas na literatura pode ser tanto o tempo de exposição como a 

intensidade do déficit hídrico. PIMENTEL (2004) comenta que a imposição lenta do 

déficit é importante para a ativação dos mecanismos de tolerância permitindo melhor 

diferenciação dos genótipos estudados. No presente estudo, o período de déficit hídrico 

durou 42 dias, tempo suficiente para que as plantas pudessem ativar mecanismos que 

aumentassem o seu desempenho sob condição hídrica limitante. 

Embora a prolina seja normalmente associada ao ajustamento osmótico sob 

déficit hídrico, MOLINARI et al. (2007) observaram que esse aminoácido em plantas de 

cana-de-açúcar está envolvido com o sistema de defesa antioxidante em condição de 

restrição hídrica. Ainda, esses mesmos autores não identificaram ajustamento osmótico 

devido ao aumento de prolina no genótipo estudado. Logo, pode-se sugerir que o 

aumento nos níveis de prolina em SP 87-365 e IACSP 96-2042 está relacionado ao 

aumento na atividade do sistema antioxidante. Considerando a relação entre o conteúdo 

de prolina e o estresse oxidativo, pode-se também sugerir que o déficit hídrico 

ocasionou maior distúrbio no metabolismo celular do clone IACSP 96-2042. 
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Deve-se ainda considerar que aminoácidos, como a prolina, são fontes de 

carbono e nitrogênio que podem ser metabolizadas durante a reidratação das plantas, 

auxiliando na rápida recuperação do metabolismo vegetal após um evento estressante 

como o déficit hídrico (LAWLOR, 2002). Essa poderia ser uma função da prolina 

acumulada nos dois genótipos que apresentaram maior suscetibilidade ao déficit hídrico, 

o SP 87-365 e o IACSP 96-2042. 

Em relação aos açúcares, notou-se aumentou no conteúdo de carboidrato foliar 

nas plantas em condição de deficiência hídrica (Figura 9). Segundo PIMENTEL (2004), 

essas mudanças estão relacionadas à ativação de respostas para enfrentar essa condição 

ambiental adversa. O aumento em AST nos materiais IAC e o aumento de Sac nos 

genótipos SP 87-365 e IACSP 96-2042 não foram correlacionados com a degradação de 

amido, já que não houve redução no conteúdo desse carboidrato no tratamento sem rega 

(Figura 9a-c). 

O cultivar IACSP 94-2094 exibiu aumento no conteúdo de AST sob déficit 

hídrico (Figura 9a), embora não tenha apresentado alteração significativa no conteúdo 

de prolina (Tabela 5). Já o clone IACSP 96-2042 apresentou aumento significativo no 

conteúdo de AST e de prolina (Tabela 5, Figura 9a). Sabe-se que o aumento do conteúdo 

de moléculas osmorreguladoras, principalmente K+, carboidratos solúveis e 

aminoácidos livres, está relacionado com a redução do potencial osmótico celular 

(HANSON & HITZ, 1982; MORGAN, 1984; PIMENTEL, 2004; TURNER & JONES, 

1980), determinando redução do potencial total da água na célula. No entanto, voltamos 

a salientar que o cultivar IACSP 94-2094 não apresentou redução significativa de ψ  sob 

déficit hídrico (Tabela 1). 

O maior acúmulo de carboidratos solúveis (sacarose, frutose, glicose, frutanos e 

trealose) nas folhas durante o déficit hídrico é considerado como uma resposta da planta 

para manter a hidratação da parte aérea e também proteger enzimas e o sistema de 

membranas através da estabilização de proteínas e lipídios (ASHRAF & FOOLAD, 

2007; HANSON & HITZ, 1982; HOEKSTRA et al., 2001; LAWLOR, 2002; MCCREE 

et al., 1984; WAHID, 2007; YORDANOV et al., 2003). Apesar do aumento de AST e 

Sac no cultivar IACSP 96-2042, pode-se argumentar que essa estratégia foi ineficiente 

para a manutenção do balanço da água nos tecidos foliares e do metabolismo celular, 

uma vez que se notou redução significativa no crescimento desse genótipo (Figuras 

9a,b, 10c e 11a). 
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No cultivar IACSP 94-2094, há evidência do acúmulo significativo de alguns 

açúcares solúveis, que não Sac, em condição de déficit hídrico (Figura 9a,b). Essa 

conclusão é válida uma vez que os níveis de Sac permaneceram estáveis em folhas de 

IACSP 94-2094 em condição de restrição hídrica. Em oposição ao ocorrido em SP 87-

365 e IACSP 96-2042, o acúmulo desses açúcares solúveis em IACSP 94-2094 é 

percebido como uma estratégia eficiente para a manutenção do balanço hídrico nas 

folhas e do crescimento das plantas (Tabela 1, Figuras 9a,b, 10a e 11a). 

Uma vez que KRAMER & BOYER (1995) citam que o estádio de 

desenvolvimento da planta afetado pela seca é um ponto chave para a produtividade 

agrícola, torna-se importante considerar que na fase de crescimento inicial há ausência 

de colmos com parênquima de armazenamento bem desenvolvido e a prioridade da 

planta em termos energéticos é o crescimento vegetativo. Logo, espera-se que as 

alterações na dinâmica de carboidratos e as funções/finalidades dos mesmos sejam 

distintas quando comparadas a fase de crescimento inicial com outra fase fenológica da 

cana-de-açúcar em que haja acúmulo de Sac nos colmos. 

Sabe-se que o ajustamento osmótico é um mecanismo ativo de concentração de 

solutos no citoplasma celular, capaz de aumentar o efeito do componente osmótico do 

potencial total da água e permitir a manutenção dos tecidos foliares hidratados 

(MEDRANO & FLEXAS, 2003). Logo, a redução de ψ  e o aumento de AST em IACSP 

96-2042 poderiam ser originados tanto da desidratação dos tecidos (aumento passivo da 

concentração de solutos na célula) como do ajustamento osmótico. Independente das 

causas, os efeitos do déficit hídrico e das variações em ψ  e AST tiveram conseqüências 

negativas quando avaliado o crescimento de IACSP 96-2042, o genótipo mais sensível 

ao déficit hídrico (Figuras 10c e 11a). De acordo com INMAN-BAMBER & SMITH 

(2005), o ajustamento osmótico em cana-de-açúcar tende a ocorrer apenas depois de 

acentuada redução na taxa de alongamento do colmo, portanto, posteriormente à 

inibição do crescimento foliar.  

Embora reduções no crescimento sejam normalmente ocasionadas por perda de 

turgescência em condição de déficit hídrico (DAVIES & ZHANG, 1991; PARRY, 

1993; PIMENTEL, 2004), NEUMANN (1995) relata que o menor crescimento das 

plantas em condições limitantes está relacionado a mudanças na capacidade de extensão 

dos tecidos, ou seja, aumento na resistência da parede celular à expansão. Dessa forma, 

a turgescência em tecidos sob déficit hídrico poderia ser mantida pelo enrijecimento da 
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parede celular, porém, o crescimento seria inibido pela alta resistência à deformação 

(NEUMANN, 1995).  

A elasticidade da parede celular e conseqüentemente o crescimento celular 

dependem da proporção entre moléculas de hemicelulose tensas (fortemente unidas) e 

relaxadas (fracamente unidas), que varia com a ação de enzimas específicas, como a 

xiloglucano endotransglicosilase (XET). Diferenças na atuação dessas enzimas 

permitiriam explicar alterações no crescimento vegetal, sendo observado aumento de 

moléculas tensas nos tecidos da parte aérea e em baixo ψ  (MEDRANO & FLEXAS, 

2003). Aumento na suberização da parede celular é um processo que ocorre na escala de 

dias em condição de déficit hídrico, podendo afetar a resistência hidráulica da célula e 

assim ter influência no ajustamento da parede celular (MASEDA & FERNANDEZ, 

2006). 

Seguindo o raciocínio de NEUMANN (1995), poderíamos explicar a 

manutenção do crescimento e de ψ no cultivar IACSP 94-2094 com o concomitante 

aumento de AST em condição de déficit hídrico (Tabela 1, Figuras 10a e 11a). A 

princípio, o acúmulo de açúcares solúveis causaria redução do componente osmótico de 

ψ em plantas submetidas à restrição hídrica. Ainda, o enrijecimento da parede celular, 

também chamado de ajustamento da parede celular, manteria a turgescência e 

aumentaria o componente pressão de ψ  nas células sob déficit hídrico. Como resultado 

líquido das mudanças nos componentes osmótico e pressão, o potencial total (ψ) da 

água permaneceria similar entre as plantas mantidas sob boa disponibilidade hídrica e 

déficit hídrico, como verificado no cultivar IACSP 94-2094 (Tabela 1, Figura 10a). 

Assim, o moderado enrijecimento da parede celular permitiria a manutenção de ψ 

elevado, sem contudo alterar o crescimento das plantas sob déficit hídrico. 

SALIENDRA & MEINZER (1991) observaram variações no ajustamento 

osmótico e da elasticidade da parede celular em plantas de cana-de-açúcar sob déficit 

hídrico, de tal forma que o volume do simplasto foi mantido praticamente constante 

durante o secamento do solo. No entanto, os autores não concluíram sobre uma possível 

variação genotípica em relação ao ajustamento elástico e osmótico em cana-de-açúcar, 

dada a grande variação de respostas observadas no estudo. INMAN-BAMBER & 

SMITH (2005) também citam que a osmoregulação não varia significativamente entre 

cultivares de cana-de-açúcar. 
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Todavia, o ajustamento da parede celular poderia ser uma importante 

característica de tolerância à seca do cultivar IACSP 94-2094, sendo também importante 

o acúmulo de osmólitos em condição de déficit hídrico. Essa hipótese necessita ser 

testada. PIMENTEL (1999, 2004) comenta que o ajustamento da parede celular, antes 

mesmo do ajustamento osmótico, poderia ser responsável pela manutenção de ψ  e do 

conteúdo relativo de água (CRA) elevados em condição de déficit hídrico, sendo esse 

mecanismo fisiológico observado em genótipos de milho mais adaptados à seca 

(MIRANDA et al., 1984). NEUMANN (1995) comenta que a seleção, melhoramento ou 

mesmo a engenharia genética de plantas baseadas nas respostas da parede celular à seca 

poderiam ser úteis no aumento da resistência das plantas ao déficit hídrico. 

 

5.2 Efeito do déficit hídrico na fotossíntese: trocas gasosas e atividade fotoquímica 
 

O déficit hídrico reduziu a condutância estomática (gS) nos três genótipos 

estudados (p<0,05), com efeito mais intenso no período da tarde (Figuras 3 e 4). Essa 

resposta é esperada em plantas submetidas à deficiência hídrica, sendo considerada uma 

das primeiras estratégias para impedir a desidratação excessiva das folhas (CORNIC et 

al., 1992; INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; SALIENDRA et al., 1996; 

YORDANOV et al., 2003). De fato, a primeira variável fisiológica a ser afetada pelo 

déficit hídrico foi gS (Figuras 3 e 4). 

No entanto, os genótipos foram diferencialmente afetados pela seca quando 

considerado gS, sendo em geral o cultivar IACSP 94-2094 o menos afetado e o clone 

IACSP 96-2042 o mais influenciado negativamente pelo déficit hídrico. No período da 

tarde do dia de máximo déficit hídrico, o cultivar IACSP 94-2094 apresentou redução 

em gS ao redor de 58 %, ao passo que o clone IACSP 96-2042 exibiu redução em torno 

de 72 %.  

Além do cultivar IACSP 94-2094 permanecer com os estômatos menos fechados 

durante o máximo déficit hídrico (Figura 3a), o mesmo apresentou fechamento 

antecipado dos estômatos quando comparado aos outros genótipos em situação de 

déficit hídrico (Tabela 2). Evidentemente, esses dois aspectos (manutenção da abertura 

estomática e sensibilidade ao déficit hídrico) devem estar envolvidos com a maior 

tolerância desse cultivar ao déficit hídrico, ou seja, com a manutenção do crescimento e 

do conteúdo de sólidos solúveis no caldo (Figuras 10a e 11).  
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O rápido fechamento estomático em cana-de-açúcar em condição de déficit 

hídrico é uma característica desejável e está relacionada com a eficiente sinalização 

entre as raízes e as folhas (INMAN-BAMBER et al., 2005; NAIDU & 

BHAGYALAKSHMI, 1967; SALIENDRA & MEINZER, 1989; SMIT & SINGELS, 

2006). No presente estudo, o genótipo IACSP 94-2094 apresentou fechamento 

estomático antecipado e manteve ψ  e o crescimento inicial inalterado devido ao déficit 

hídrico quando comparado aos outros genótipos (Tabelas 1 e 2, Figura 10a). Esses 

resultados estão de acordo com SMITH et al. (2005), os quais reportam que genótipos 

tolerantes ao déficit hídrico apresentam redução de gS mesmo em valores elevados de ψ 

quando comparados aos genótipos sensíveis. 

A redução da abertura estomática em condição de déficit hídrico pode ser 

causada pela alteração na turgescência das células-guarda dos estômatos (PIMENTEL, 

2004). No entanto, essa justificativa poderia ser aplicada apenas aos genótipos IACSP 

96-2042 e SP 87-365 uma vez que a redução de gS em IACSP 94-2094 ocorreu mesmo 

em alto ψ em condição de déficit hídrico (Tabela 1, Figuras 3 e 4). A resposta 

estomática mais rápida ao déficit hídrico não implicou em maior redução de gS em 

IACSP 94-2094, que foi menos afetado pela seca no máximo déficit (Figura 4a). 

A menor redução na abertura estomática (58 % em IACSP 94-2094 vs. 72 % em 

IACSP 96-2042) teve relação com a manutenção do crescimento (Figuras 10a e 11a). 

Esses resultados corroboram o relato de SMIT & SINGELS (2006), no qual genótipos 

mais tolerantes à seca mantêm maior abertura estomática e potencial da água na folha 

que os genótipos suscetíveis quando submetidos ao déficit hídrico. 

O fechamento estomático ocorre também devido à sinalização do sistema 

radicular em condição de baixa disponibilidade hídrica no solo, podendo acontecer 

mesmo antes de alterações significativas na hidratação foliar (LIU et al., 2003; 

PIMENTEL, 2004). Esse tipo de sinalização química tem sido observado em plantas e 

está normalmente associado com o aumento no conteúdo Ca+2, H+, K+, variação do pH 

da seiva e também com o aumento da concentração de ABA na folha, podendo esse ser 

proveniente das raízes ou remobilizado na parte aérea (DAVIES & ZHANG, 1991; 

HEILMEIER et al., 2007; LIU et al., 2003; MEINZER et al., 1991; OUTLAW JR, 

2003; PARRY, 1993; POPOVA et al., 2000; SMITH et al., 2005). 

Em plantas de cana-de-açúcar, a sinalização química e hidráulica tem sido 

relatada como causa do fechamento estomático em condição de déficit hídrico, 
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ocorrendo quando há menor absorção de água ou mesmo pela desidratação parcial do 

sistema radicular (DAVIES & ZHANG, 1991; MEINZER et al., 1991; SALIENDRA & 

MEINZER, 1989). 

Portanto, pode-se inferir que a variação de gS no genótipo IACSP 94-2094 foi 

regulada por aspectos químicos (sinalização química) uma vez que a parte aérea não 

apresentou variação de ψ (sinalização hidráulica). De acordo, DAVIES & ZHANG 

(1991) reportaram boa correlação entre ABA e fechamento estomático mesmo sem 

variações significativas no balanço hídrico da parte aérea em condição de déficit 

hídrico. Essa resposta antecipada ao déficit hídrico também foi relatada por CORNIC et 

al. (1992), LIU et al. (2003), PIMENTEL (2004) e YORDANOV et al. (2003). 

Mesmo em situações em que ψ não foi afetado, houve boa correlação entre o 

aumento de ABA e o fechamento estomático em plantas de cana-de-açúcar (SMITH et 

al., 1999). Esses relatos coincidem com o observado no cultivar IACSP 94-2094 

(Tabela 1, Figuras 3 e 4), reafirmando a importância do sistema radicular como fonte de 

sinais químicos na prevenção de potenciais danos causados pelo déficit hídrico.  

Outro tipo de sinalização química refere-se ao aumento do conteúdo de Sac nos 

tecidos vegetais, em especial nas células-guarda dos estômatos (LU et al., 1997). Assim 

o maior fechamento estomático detectado no clone IAC 96-2042 poderia ser uma 

conseqüência do aumento significativo de Sac em condição de déficit hídrico (Figuras 

4c e 9b). Essa redução da abertura estomática causaria aumento na eficiência do uso da 

água (LU et al., 1997), todavia, aumento de EUAI ocorreu apenas em IACSP 94-2094 

(Tabela 3). Esse resultado indica que o aumento da eficiência do uso da água é um 

mecanismo complexo, cujos determinantes são variados e estão envolvidos com o 

metabolismo fotossintético e o processo de transpiração.  

A sinalização envolvida com a maior sensibilidade do cultivar IACSP 94-2094 à 

redução da disponibilidade de água no solo representa um aspecto da coordenação entre 

o sistema radicular e a parte aérea visando à manutenção da hidratação das plantas, o 

que é uma característica variável em genótipos de cana-de-açúcar (SMIT & SINGELS, 

2006; SMITH et al., 2005). 

A redução da abertura estomática causou decréscimo significativo em E nos três 

genótipos estudados em condição de déficit hídrico (Figuras 3, 4 e 6). Logo, pode-se 

considerar que a redução do uso da água pelo decréscimo de E foi uma estratégia bem 

sucedida nos três genótipos. Todavia, tal estratégia não conseguiu evitar a redução no 

acúmulo de fitomassa do genótipo IACSP 96-2042 (Figura 11a).  
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Os decréscimos de gS induzidos pelo déficit hídrico também afetaram PN, 

resultado esperado e amplamente relatado em espécies cultivadas (CHAVES et al., 

2002; 2008; CORNIC et al., 1992; MACHADO, 1987; PIMENTEL, 2004; RAE et al., 

2005; SINGELS et al., 2005). A princípio, os efeitos da menor gS na fotossíntese seriam 

decorrentes da redução na concentração de CO2 no mesofilo foliar, sendo denominada 

de limitação estomática (CHAVES et al., 2002; DU et al., 1998; FARQUHAR & 

SHARKEY, 1982; LAWLOR & CORNIC, 2002; YORDANOV et al., 2003). 

Com o agravamento do déficit hídrico, as reações bioquímicas da fotossíntese 

poderiam ser afetadas, havendo limitações de origem estomática e não estomática em 

condição de máximo estresse (CORNIC et al. 1992). Reduções significativas em PN/CI, 

medida indireta da eficiência de carboxilação, foram observadas nos genótipos IACSP 

96-2042 e SP 87-365 em condição de déficit hídrico (Tabela 3). 

Em condição de seca, ocorre a alcalinização do estroma e conseqüente 

inativação de algumas enzimas fotossintéticas, dentre elas a RuBP carboxilase e a 

fosfoenolpiruvato carboxilase (KAISER, 1987), estando essas alterações relacionadas à 

menor produção de ATP (CORNIC et al., 1992). LAWLOR (2002) comenta que a 

menor síntese e/ou regeneração de RuBP devido à menor produção de ATP são os 

principais fatores relacionados à redução fotossíntese em plantas submetidas a déficit 

hídrico. Todavia, essas alterações ocorrem apenas em condição de estresse severo, 

sendo a fotossíntese regulada primariamente pelas limitações de origem difusiva 

(BOTA et al., 2004; CORNIC et al., 1992; LAWLOR, 2002). 

No máximo déficit hídrico, as plantas dos genótipos SP 87-365 e IACSP 96-

2042 apresentaram ψ  medido na antemanhã inferior a –1,7 MPa em condição déficit 

hídrico (Tabela 1) e, provavelmente, ocorreram reduções nessa variável com o passar do 

dia. Em milheiro com ψ ao redor de –2,0 MPa, houve limitação bioquímica da 

fotossíntese pela redução da atividade da anidrase carbônica, da fosfoenolpiruvato 

carboxilase e da RuBP carboxilase (PRAKASH & RAO, 1996). 

INMAN-BAMBER & SMITH (2005) relatam que a limitação metabólica da 

fotossíntese inicia-se quando os tecidos foliares de cana-de-açúcar atingem ψ  inferior a 

-1,2 MPa. Em estudo conduzido com quatro espécies de gramíneas, GHANNOUM et al. 

(2003) concluiram que o estresse hídrico reduziu a fotossíntese das plantas devido a 

limitações de origem bioquímica. Esse efeito foi constatado em plantas com ψ  de –2.8 

MPa e conteúdo relativo de água de 40 %.   
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Considerando os aspectos tratados até o momento, houve redução de PN devido 

a limitações de origem estomática e metabólica em IACSP 96-2042 e SP 87-365 e 

apenas estomática em IACSP 94-2094 quando submetidos à condição de déficit hídrico 

(Tabelas 1 e 3, Figuras 3 e 4). A suscetibilidade de PN ao déficit hídrico foi maior em 

IACSP 96-2042 e menor em IACSP 94-2094 (Figura 6). O material com PN menos 

afetada, i.e., IACSP 94-2094 (Figura 6a), apresentou manutenção do crescimento 

vegetativo em condição limitante (Figuras 10a e 11a).  

Como todos os genótipos apresentaram valores de gS inferiores a  

0,05 mol m-2 s-1 no máximo déficit hídrico, pode-se sugerir que a ocorrência de dano 

bioquímico na fotossíntese de IACSP 96-2042 tem relação com o estresse oxidativo 

induzido pela seca (CHAVES et al. 2008; FLEXAS et al., 2006), causando também 

danos fotoquímicos às plantas (Tabela 3, Figuras 7 e 8). 

Considerando o ABA como um mensageiro primário para a indução do 

fechamento estomático e ainda que o cultivar IACSP 94-2094 apresentou redução da 

abertura estomática dois dias antes do que os demais genótipos, pode-se admitir que as 

folhas desse genótipo permaneceram mais tempo expostas ao ABA. Sabe-se que esse 

hormônio vegetal permite maior assimilação de CO2 e induz maior atividade do ciclo de 

xantofilas em longo prazo (JIA & LU, 2003). Logo, esse aspecto poderia estar 

envolvido com a menor sensibilidade de PN em IAC 94-2094 ao déficit hídrico (Figuras 

3, 4 e 6). 

Além de ser menos afetado pelo déficit hídrico, o cultivar IACSP 94-2094 

também apresentou rápida e completa recuperação das trocas gasosas após a reidratação 

do solo (Figuras 3 e 4). Bom desempenho durante a recuperação também foi observado 

em SP 87-365 (Figuras 3 e 4). Esta recuperação pode ter auxiliado os genótipos IACSP 

94-2094 e SP 87-365 a manterem a produção de fitomassa (Figura 11a). Contudo, o 

fraco desempenho dos genótipos IACSP 96-2042 e SP 87-365 durante o déficit hídrico 

esteve correlacionado com reduções no conteúdo de sólidos solúveis no caldo (Figura 

11b). 

O clone IACSP 96-2042 apresentou lenta e incompleta recuperação de gS e PN 

mesmo uma semana após a reidratação do solo (Figuras 3 e 4). FLEXAS et al. (2006) 

comentam que tanto a velocidade como a extensão da recuperação são afetadas pelo 

estresse oxidativo gerado por déficit hídrico severo, sendo observada rápida recuperação 

em plantas com alta atividade do sistema antioxidante e alto conteúdo de antioxidantes. 
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De fato, o estresse oxidativo no clone IACSP 96-2042 também é sugerido pelos 

resultados de prolina, como comentado anteriormente.  

De acordo com GRZESIAK et al. (2006), a eficiente remoção dos efeitos 

negativos do déficit hídrico pelas plantas é uma característica de genótipos resistentes a 

esse tipo de estresse. Ainda, aspectos relacionados à expressão de genes que levam à 

nova síntese de proteínas da fotossíntese (ex. RuBP carboxilase/oxigenase ativase) 

podem interferir na recuperação das plantas após o déficit hídrico (CHAVES et al., 

2008). 

Outro aspecto importante na recuperação das plantas seria o balanço hormonal, 

uma vez que citocininas e auxinas reduzem o efeito do déficit hídrico e melhoram o 

desempenho das plantas durante a reidratação (DAVIES & ZHANG, 1991; KRAMER 

& BOYER, 1995; YORDANOV et al., 2003). Em relação à citocinina, DAVIES & 

ZHANG (1991) sugerem que a redução da síntese desse hormônio vegetal pode estar 

associada à menor de gS em plantas de cana-de-açúcar sob déficit hídrico. 

Importante salientar que independente do tipo de sinalização, as espécies mais 

tolerantes à seca apresentam um controle estomático fino que permite a fixação de CO2 

durante o déficit hídrico e/ou a rápida abertura dos estômatos quando há aumento da 

disponibilidade hídrica devido a reidratação (YORDANOV et al., 2003). Essas são 

características encontradas no cultivar IACSP 94-2094 (Figuras 3 e 4). 

Em relação ao aspecto fotoquímico da fotossíntese, a maior redução de FV/FM 

em IACSP 96-2042 (Figura 7) confirma a sua maior sensibilidade ao déficit hídrico. 

Essa afirmativa é reforçada pela redução de ∆F/FM’ e ETR e aumento de NPQ 

observado apenas no clone IACSP 96-2042 (Figura 8). Os decréscimos de FV/FM, 

∆F/FM’ e ETR em IACSP 96-2042 poderiam ser motivados pela redução no conteúdo 

de clorofila (AKRAM et al., 2007), reduzido significativamente pelo déficit hídrico em 

todos os genótipos estudados (Tabela 4). No entanto, os cultivares IACSP 94-2094 e SP 

87-365 apresentaram alto FV/FM, ∆F/FM’ e ETR mesmo com a redução do conteúdo de 

clorofila em condição de déficit hídrico. Portanto, pode-se considerar que as variações 

observadas no conteúdo de clorofila foram insuficientes para causar decréscimos 

significativos na eficiência fotoquímica dos genótipos estudados (Figuras 7 e 8). 

Nossos resultados estão parcialmente em desacordo com o trabalho de SILVA et 

al. (2007), no qual houve concordância entre a redução no conteúdo de clorofila e em 

FV/FM nos genótipos de cana-de-açúcar mais sensíveis à seca. No entanto, deve-se 
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atentar para os efeitos da interação entre a seca e a alta temperatura na atividade 

fotoquímica, observada no estudo conduzido por SILVA et al. (2007) e que poderia 

causar reduções em FV/FM. 

O aumento de NPQ em IACSP 96-2042 poderia ser uma conseqüência indireta 

da alta sensibilidade de PN ao déficit hídrico. O menor consumo dos produtos da 

atividade fotoquímica (ATP e NADPH) pelo baixo PN levaria ao aumento do gradiente 

de potencial eletroquímico nas membranas dos tilacóides, que por sua vez causaria 

aumento na extinção não fotoquímica da fluorescência, indicado por NPQ (HORTON et 

al., 1996), ou mesmo redução de ∆F/FM’ (BAKER & ROSENQVIST, 2004). Esse 

mecanismo regulatório tenta manter a eficiência dos fotossistemas, sendo reconhecido 

como uma estratégia de fotoproteção (CHAVES et al., 2002; CORNIC et al., 1992; 

HORTON et al., 1996; YORDANOV et al., 2003) e de adaptação fotossintética em 

curto prazo (BISWAL & BISWAL, 1999) a condições adversas.  

A sensível redução da eficiência fotoquímica em IACSP 96-2042 poderia ainda 

ser causada pelo estresse oxidativo induzido pela falta de água no solo, conforme 

sugerido por CHAVES et al. (2008) e FLEXAS et al. (2006). Embora a grande maioria 

dos estresses ambientais cause dano oxidativo na estrutura celular em plantas (BISWAL 

& BISWAL, 1999), estudos são necessários para comprovar a relação do déficit hídrico 

com a redução da atividade fotoquímica nos genótipos de cana-de-açúcar avaliados. 

A ausência de alterações significativas em FV/FM do cultivar IACSP 94-2094 

mesmo em condição de déficit hídrico e no período de maior demanda atmosférica 

(tarde) poderia estar relacionada a modificações morfológicas na folha. O enrolamento 

em espiral das folhas foi um fenômeno notado nesse genótipo, mesmo em condições 

controle. Segundo MEDRANO & FLEXAS (2003), mudanças de orientação do limbo 

foliar podem causar menor captação de energia solar e assim impedir o excesso de 

energia em momentos em que a utilização da mesma é comprometida. Esse mecanismo 

manteria a atividade fotoquímica, o que poderia ser indicado pela não redução de FV/FM 

em IACSP 94-2094 em condição de seca. 

PIMENTEL (2004) relata o enrolamento das folhas como um mecanismo 

fisiológico de tolerância à seca que ocorre em plantas com alto conteúdo de água nas 

folhas. De fato, o enrolamento aumentaria a umidade do ar próximo à folha e causaria 

menor fechamento estomático, além de diminuir a interação entre a folha e o ar 

circulante e assim reduzir a perda de água por transpiração. Essa característica foi 
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reportada em cana-de-açúcar, porém com grande variação genotípica (INMAN-

BAMBER & SMITH, 2005; RUTHERFORD, 1989). 

Uma vez que ETR foi afetado apenas em IACSP 96-2042 pelo déficit hídrico 

(Figura 8), supõe-se que a síntese de ATP foi reduzida apenas nesse genótipo. Esse 

resultado confirma a alta tolerância do aparato fotoquímico ao déficit hídrico (CORNIC 

et al., 1992; LAWLOR, 2002; YORDANOV et al., 2003). Desde que considerada a 

variável ETR como uma medida global do desempenho fotossintético em termos de 

transformação de energia luminosa em energia química, as alterações na atividade 

fotoquímica observadas em plantas sob déficit hídrico foram insuficientes para limitar 

PN nos genótipos IACSP 94-2094 e SP 87-365. 

Nas plantas sob boa disponibilidade hídrica, os conteúdos de AST, AMI e CTNE 

estão bem próximos dos relatados por MACHADO et al. (2008) em plantas do cultivar 

RB 83-5486 no estádio inicial de desenvolvimento. Curiosamente, o decréscimo de PN 

devido ao déficit hídrico não limitou a quantidade de carboidratos foliares nos três 

genótipos estudados no momento de máximo de déficit hídrico (Figura 9d). Ao 

contrário, o déficit hídrico causou aumento em CTNE nos genótipos IACSP 94-2094 e 

IACSP 96-2042, sendo basicamente decorrente do aumento em AST (Figura 9a,d). 

A diferença básica entre esses dois genótipos seria que o IACSP 94-2094 

acumulou carboidratos solúveis que não a Sac, enquanto que o aumento de AST em 

IACSP 96-2042 foi devido a incrementos no conteúdo de Sac em condição de déficit 

hídrico (Figura 9). A trealose poderia ser um açúcar acumulado em condição de déficit 

hídrico por IACSP 94-2094, uma vez que esse dissacarídeo foi acumulado em plantas 

de cana-de-açúcar tolerantes à seca, causando estabilidade da estrutura celular (ZHANG 

et al., 2006). Alguns autores verificaram acúmulo de frutose-2,6-bisfosfato, triose-P, 

glicose e frutose em plantas sob déficit hídrico (LAWLOR & CORNIC, 2002; TANG et 

al., 2002).  

Ademais, o decréscimo de PN em IACSP 94-2094 e IACSP 96-2042 sob déficit 

hídrico poderia ser conseqüência da redução da expressão de genes relacionados à 

fotossíntese. Essa possibilidade baseia-se no fato do acúmulo de hexoses apresentar um 

retroefeito inibitório em PN de plantas de cana-de-açúcar (MCCORMICK et al., 2008b). 

Nesse estudo, o acúmulo de Sac em condição de déficit hídrico contraria o 

relatado por INMAN-BAMBER & SMITH (2005), sugerindo que a síntese de sacarose 

é mantida mesmo em ψ inferior a –1,8 MPa (Tabela 1, Figura 9b). Recentemente, 

FRESNEAU et al. (2007) observaram aumento na atividade da sacarose fosfato sintase 
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em plantas submetidas ao déficit hídrico, o que explicaria o aumento em Sac nos 

genótipos IAC (Figura 9b). Ainda, deve-se considerar que o aumento em Sac pode ter 

sido ocasionado pela menor demanda dos drenos (CORNIC et al., 1992) em IACSP 96-

2042, uma vez o crescimento desse clone foi reduzido em condição de seca. 

Como a pequena reserva de amido não apresentou alteração devido ao déficit 

hídrico, pode-se afirmar que os aumentos em AST e Sac foram promovidos pelo 

aumento na síntese em IACSP 94-2094 e IACSP 96-2042. Como comentado 

anteriormente, esses açúcares devem estar relacionados com mecanismos fisiológicos 

para a manutenção do crescimento e metabolismo celular, cuja eficiência protetora foi 

aparente apenas no cultivar IACSP 94-2094. 

Uma questão importante a ser tratada é a alta PN do clone IACSP 96-2042 em 

condições de boa disponibilidade hídrica (Figuras 3 e 4). SALIENDRA et al. (1996) 

observaram considerável variação genotípica na atividade da RuBP carboxilase em 

cana-de-açúcar, o que poderia explicar a maior PN em IACSP 96-2042. Essa 

superioridade em termos de fixação de CO2 em relação ao genótipo IACSP 94-2094 foi 

confirmada pelo maior crescimento das plantas no tratamento controle (Figuras 10a,c e 

11a). Esse aspecto torna-se essencial no estudo do desempenho de genótipos de cana-

de-açúcar em condição de seca, pois o porte final do clone IACSP 96-2042 submetido 

ao déficit hídrico foi similar ao dos cultivares IACSP 94-2094 (mais tolerante ao déficit 

hídrico) e SP 87-365 em condições de boa disponibilidade hídrica (Figuras 10a-c e 11a). 

Nesse momento é importante definir a diferença entre os genótipos tolerantes 

(ex. IACSP 94-2094) e produtivos (ex. IACSP 96-2042) em condição de déficit hídrico. 

No primeiro caso, consideram-se aqueles genótipos que apresentam mecanismos 

fisiológicos capazes de manter o crescimento da planta em condição restritiva, enquanto 

que no segundo caso, são considerados os genótipos que mesmo sendo severamente 

afetados pelo déficit hídrico, apresentam bom crescimento e acúmulo de massa seca. 

 

5.3 Alterações na biometria  

 

As variações no crescimento em altura das plantas aos 124 DAP e na produção 

de massa seca de colmo e conteúdo de sólidos solúveis no caldo aos 318 DAP nos 

genótipos estudados devido ao déficit hídrico foram discutidos anteriormente, à luz das 

variações na fotossíntese e das relações hídricas foliares. No entanto, vale ressaltar que 

o genótipo menos afetado pela falta d’água foi o que manteve o crescimento, i.e., 
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IACSP 94-2094. No lado oposto, o clone IACSP 96-2042 foi mais afetado pelo déficit 

hídrico, apresentando maior redução do porte da planta (Figuras 10a-c e 11a).  

A redução do crescimento pelo déficit hídrico é devida a restrições tanto na 

divisão como no alongamento celular em cana-de-açúcar. Decréscimos na expansão das 

folhas e colmo ocorrem antes da redução de NFV, sendo posteriormente afetado o 

acúmulo de fitomassa e de sacarose (INMAN-BAMBER, 2004). 

Os três genótipos avaliados apresentaram redução significativa em NFV e 

aumento de NFS devido ao déficit hídrico, sendo as maiores diferenças observadas no 

cultivar IACSP 94-2094 (Figura 10d-i). SMIT & SINGELS (2006) relatam que a 

senescência foliar é mais responsiva ao déficit hídrico, ocorrendo a redução no 

surgimento de folhas posteriormente. A ocorrência de redução de NFV em plantas com 

baixo conteúdo de água tem sido descrita (INMAN-BAMBER, 2004; PIMENTEL, 

2004), sendo uma estratégia para reduzir a superfície transpirante e também reduzir o 

gasto metabólico para a manutenção dos tecidos (INMAN-BAMBER & SMITH, 2005; 

INMAN-BAMBER et al., 2008; SMIT & SINGELS, 2006). 

Embora a senescência foliar e a paralisação do surgimento de folhas sejam 

respostas genótipo-dependentes ao déficit hídrico em plantas de cana-de-açúcar (SMIT 

& SINGELS, 2006) e INMAN-BAMBER (2004) sugira que NFV possa ser usado como 

indicador de déficit hídrico em plantas de cana-de-açúcar, os resultados de NFV e NFS 

não indicam diferenças significativas entre o genótipo tolerante (IACSP 94-2094) e o 

sensível (IACSP 96-2042) a baixa disponibilidade hídrica (Figura 10d-i).  

A tolerância à seca também se baseia na capacidade de exploração do solo pelo 

sistema radicular das plantas (PIMENTEL, 2004), aspecto que não foi considerado no 

presente estudo. SMITH et al. (2005) comentam que a condutância hidráulica da raiz e a 

do estômato estão correlacionadas em cana-de-açúcar e que a interação entre essas duas 

variáveis é o que regula ψ. As modificações em gS de IACSP 94-2094 antes mesmo de 

alterações significativas em ψ  indicam o relevante papel das raízes no desenvolvimento 

da cana-de-açúcar frente a mudanças ambientais (SMITH et al., 2005). 

Pesquisas que envolvam as respostas morfo-fisiológicas das plantas ao déficit 

hídrico devem ser priorizadas uma vez que as previsões indicam que as mudanças 

climáticas irão aumentar a incidência de estresses ambientais como a seca e a salinidade 

(LORETO & CENTRITTO, 2008). Tais estudos devem buscar o entendimento dos 

fatores endógenos que promovem a tolerância à seca, sendo essencial a integração entre 

fisiologistas e melhoristas vegetais. Esses aspectos são importantes para a 
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sustentabilidade da cultura canavieira numa nova Era cuja produção e a utilização 

eficiente da bioenergia serão algumas das prioridades sociais e econômicas. 

 

6 CONCLUSÕES 
 

O genótipo tolerante IACSP 94-2094 apresenta fechamento estomático 

antecipado em resposta ao déficit hídrico, mantendo o potencial da água na folha 

quando esse déficit hídrico é imposto na fase inicial de desenvolvimento. O acúmulo de 

carboidratos solúveis – que não a sacarose – também está relacionado com o melhor 

desempenho em condição limitante. O melhor balanço de água na planta faz com que os 

estômatos permaneçam menos fechados ao longo do déficit hídrico, permitindo com que 

as plantas apresentem menor redução na assimilação de CO2. Essas respostas foram 

responsáveis pela manutenção do crescimento mesmo em condições de baixa 

disponibilidade hídrica. 

O clone IACSP 96-2042, também previamente considerado produtivo em 

condições limitantes, não apresenta mecanismos de tolerância à seca na fase inicial de 

desenvolvimento. As reduções na produção de fitomassa e na qualidade tecnológica 

desse material em condições de baixa disponibilidade hídrica estão associadas a 

limitações de origem estomática e não estomática (fotoquímica e bioquímica) da 

fotossíntese. Portanto, o bom rendimento desse clone em condição de campo deve estar 

associado à maior atividade fotossintética quando a disponibilidade de água no solo não 

é restritiva. 

Em comparação com os genótipos IACSP 94-2094 e IACSP 96-2042, o cultivar 

SP 87-365 apresenta comportamento intermediário em condição de déficit hídrico sem 

exibir características fisiológicas que evidenciem de forma clara a suscetibilidade a 

condições hídricas adversas. O desempenho intermediário em condição limitante 

permitiu efeito negativo do déficit hídrico apenas na qualidade tecnológica do caldo. 

Uma vez que esse material é considerado suscetível ao déficit hídrico, a provável fase 

de maior suscetibilidade deve ocorrer posteriormente ao período inicial de 

desenvolvimento. 
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