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RESUMO 

O feijão-caupi é uma leguminosa de importância nacional tendo grande notoriedade nas regiões 

Nordeste e Norte servindo como base na alimentação por ser rica em proteínas, vitaminas e 

minerais; e geração de renda dos pequenos agricultores. O déficit hídrico, principalmente nas 

fases críticas da cultura, é um dos fatores que mais compromete a alta produtividade, sendo na 

região Nordeste um dos problemas mais sérios por conta da curta quadra chuvosa. Plantas 

submetidas ao estresse hídrico apresentam uma série de alterações a nível morfológico, 

fisiológico e bioquímico. Nesse âmbito, a caracterização de variedades que possuam mecanismos 

para mitigar os efeitos deletérios do estresse hídrico é importante para os programas de 

melhoramento dessa cultura. Portanto, o presente estudo objetivou avaliar os parâmetros 

morfológicos, fisiológicos e bioquímicos das variedades locais de feijão-caupi quando 

submetidas a diferentes níveis de restrição hídrica. O experimento foi realizado em casa de 

vegetação, em um delineamento inteiramente casualizado no esquema fatorial 3 x 3, em que o 

primeiro fator foi definido como os três genótipos (duas variedades locais (Sempre-verde e 

Cabeça-de-gato) e um padrão tolerante (Pingo de ouro 1,2). Já o segundo fator foi definido como 

sendo os níveis de fornecimento de água (controle, estresse moderado e estresse severo). As 

plantas foram conduzidas em vasos até o estádio V4 (pré-floração) onde foram avaliados os 

seguintes parâmetros: parâmetros biométricos (Altura de planta, número de folhas, área foliar e 

massa seca), o ψw na antemanhã, trocas gasosas, fluorescência da clorofila a, conteúdo de 

pigmentos (clorofilas e carotenóides), peroxidação lipídica, mensuração dos solutos  orgânicos 

(prolina, carboidratos totais, carboidratos redutores, carboidratos não-redutores), teor de amido e 

atividade das enzimas catalase, peroxidase do ascorbato, peroxidase do guaiacol e desmutase do 

superóxido. O genótipo Pingo de ouro 1,2 se mostrou tolerante ao déficit hídrico, apresentando 

melhor economia hídrica quando submetidos ao estresse severo, maior taxa de fotossíntese 

líquida independente da restrição hídrica, além de altos índices da eficiência do uso da água e alto 

conteúdo de prolina. A variedade Sempre-verde apresentou alguns mecanismos de tolerância 

semelhantes ao observado no genótipo tolerante, apresentando menores taxa de inibição da 

fotossíntese que o cabeça-de-gato. Não foram observadas alterações nos pigmentos quando 

submetidos aos diferentes níveis de estresse, porém houve alterações na ETR. Em relação aos 

solutos osmorreguladores o genótipo tolerante apresentou os maiores teores de carboidratos não 

redutores e maiores teores de prolina, seguidos do Sempre-verde. A genótipo Pingo de ouro 1,2 

confirmou seu padrão de tolerância quando comparado aos genótipos testados, sendo o Cabeça-

de-gato o que apresentou alguns parâmetros superiores ao Sempre-verde. 

Palavras chaves: Vigna unguiculata, seca, tolerância 

 

 

 

 

 



 

 

ABSTRACT 

Cowpea is a legume of national importance and has great notoriety in the Northeast and North 

regions serving as a food base because it is rich in proteins, vitamins and minerals; and income 

generation of small farmers. The water deficit, especially in the critical phases of the crop, is one 

of the factors that most compromises the high productivity, being in the Northeast one of the 

most serious problems due to the short rainy season. Plants subjected to drought present a series 

of changes at the morphological, physiological and biochemical levels. In this context, the 

characterization of varieties that have mechanisms to mitigate the deleterious effects of drought is 

important for breeding programs of this crop. Therefore, the present study aimed to evaluate the 

morphological, physiological and biochemical parameters of the local varieties of cowpea when 

submitted to different levels of water restriction. The experiment was carried out in a greenhouse 

in a completely randomized design in the 3 x 3 factorial scheme, in which the first factor was 

defined as the three genotypes (two local varieties (Sempre-verde and Cabeça-de-gato) and one 

standard (control, moderate stress and severe stress), and the plants were conducted in pots up to 

the V4 stage (pre-flowering (plant height, leaf number, leaf area and dry mass), ψw in the 

morning, gas exchange, chlorophyll a fluorescence, pigment content (chlorophylls and 

carotenoids), lipid peroxidation , measurement of organic solutes (proline, total carbohydrate, 

reducing carbohydrate, non-reducing carbohydrate), starch content and activity of catalase 

enzymes, ascorbate peroxidase, guaiacol peroxidase and desmutase of superoxide. Pingo-of-ouro-

1,2 genotype showed tolerance to drought, with better water economy when subjected to severe 

stress, largest independent net photosynthesis rate of fluid restriction, and high levels of 

efficiency of use water content and high proline content. The Sempre-verde variety presented 

some tolerance mechanisms similar to those observed in the tolerant genotype, presenting a lower 

rate of inhibition of photosynthesis than the Cabeça-de-gato. No changes were observed in the 

pigments when submitted to different levels of stress, but there were changes in the ETR. In 

relation to the osmoregulatory solutes, the tolerant genotype presented higher levels of non-

reducing carbohydrates and higher levels of proline, followed by Sempre-verde. The genotype 

Pingo de ouro 1,2 confirmed its tolerance pattern when compared to the tested genotypes, with 

Cabeça-de-gato presenting some parameters superior to Sempre-verde. 

Key words: Vigna unguiculata, drougth, tolerance 
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1.INTRODUÇÃO 

O feijão-caupi (Vigna unguiculata (L.) Walp), sendo conhecido por diversos nomes a 

depender da região (feijão de corda, feijão macassar, feijão de praia, entre outros), é uma 

leguminosa de crescimento determinado ou indeterminado e porte variando do ereto ao prostrado 

(PADULOSI, 1993). Seu provável centro de origem é no continente Africano, mas se adapta 

muito bem em regiões com características semelhantes a seu local de origem (BRITO; 

MURAOKA; SILVA, 2009). No Brasil, o feijão-caupi foi introduzido pelos portugueses no 

século XVI inicialmente no estado da Bahia, onde foi disseminado por todo o país (FREIRE 

FILHO, 1988). 

O feijão-caupi é uma cultura que apresenta rusticidade (AGEITEC, 2013) e sua baixa 

exigência tanto em nutrição como em água torna possível ser cultivada em diferentes regiões 

(FREIRE FILHO, 2011). O seu grão desempenha importante função na dieta alimentar, sendo 

uma importante fonte de proteínas e carboidratos além de fornecer alto teor de fibras alimentares, 

vitaminas e minerais (EMBRAPA MEIO NORTE, 2003). 

Dentre os fatores que afetam a produtividade das culturas, pode-se citar o estresse 

hídrico, sendo comum na região do Nordeste brasileiro, onde as precipitações são concentradas 

na quadra chuvosa, além de uma alta taxa evaporativa. Dessa forma, o rendimento da cultura é 

comprometido, impedindo-o, assim, de alcançar grandes produtividades quando submetidas ao 

cultivo de sequeiro (GOMES et al, 2000). Dentro do ciclo fenológico as fases de maior limitação 

hídrica são, florescimento e enchimento de grãos (Bezerra et al., 2003), causando assim 

limitações nos componentes produtivos (SOUSA et al., 2009). A necessidade hídrica do feijão-

caupi varia entre 300 a 450 mm/ciclo em que se inicia a partir de um valor mínimo com a 

germinação até um valor máximo no período de floração e enchimento dos grãos. Após esse 

período a maturação dos grãos é marcada por uma queda na necessidade hídrica (NÓBREGA et 

al., 2001).  

Plantas quando submetidas ao estresse hídrico apresentam uma série de mudanças 

como um menor acúmulo de biomassa, uma menor expansão foliar e consequentemente uma 

menor área fotossintetizante, acarretando em uma menor produtividade (FARIAS et al., 2011). 

Segundo Chaves et al. (2002) plantas quando submetidas a restrição hídrica apresentam 
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mecanismos para mitigar os efeitos negativos que podem ser de três tipos: evitação, retardo ou 

tolerância. No geral, as plantas quando submetidas a estresse hídrico sofrem mudanças nos mais 

diversos níveis, como menor área foliar total (FARIAS et al., 2011), menor influxo de CO2 para a 

fotossíntese (CRUZ et al. 2009), além de um aumento de ácido abscísico, abscisão foliar, 

mudança no potencial osmótico celular (TAIZ; ZEIGER, 2013) e estímulo do crescimento 

radicular para explorar uma maior área (KERBAUY, 2004) são algumas das mudanças 

observadas. 

Plantas quando submetidas ao estresse hídrico apresentam mecanismos osmóticos 

relacionados diretamente com o grau de tolerância (CARLIN; SANTOS 2009). Dentre esses 

mecanismos a prolina possui função osmoprotetora, mantendo o balanço hídrico, integridade das 

proteínas, enzimas e membranas e eliminando radicais livres (LEITE; VIRGENS FILHO; 

RODRIGUES, 2010). 

Existe no meio científico uma carência em estudos sobre o potencial das variedades 

locais de feijão-caupi para tolerância a seca, sendo que essas variedades locais possivelmente 

apresentam características relacionadas a tolerância devido as mesmas serem preferidas pelos 

pequenos agricultores que cultivam em regime de sequeiro.  

A ampla variedade de genótipos locais cultivados pelos pequenos agricultores do 

estado do Ceará e a necessidade se conhecer o potencial desses genótipos na doação de genes de 

tolerância a seca nos programas de melhoramento motivou o presente estudo. Dessa forma, o 

objetivo do estudo foi conhecer os mecanismos de tolerância de variedades locais de feijão-caupi 

quando submetidos ao déficit hídrico, além de caracterizar essas variedades locais que possuam 

genes potenciais aos programas de melhoramento. 
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2.REVISÃO BIBLIOGRÁFICA 

2.1. Feijão-caupi 

O feijão-caupi é também conhecido como feijão de corda ou feijão macassar no 

Nordeste; feijão de praia, feijão-da-colônia e feijão-de-estrada, na região Norte e feijão-miúdo, na 

região Sul (FREIRE FILHO; 2011). Faz parte do gênero Vigna composto por 85 espécies, sendo 

a espécie cultivada do feião-caupi classificada como Vigna unguiculata L. Walp. O porte da 

planta pode variar desde o ereto ao prostrado, podendo crescer de forma determinada ou 

indeterminada (PADULOSI, 1993). Essa leguminosa tem ampla distribuição no mundo e devido 

sua provável origem ser na África, se adapta muito bem a regiões com a características 

edafoclimáticas que se assemelham ao local de origem (BRITO et al., 2009). 

O Brasil, através dos programas de melhoramento, desenvolveu e continua 

desenvolvendo diversas variedades do feijão-caupi, adaptadas as mais diferentes condições 

edafoclimáticas e resistentes as principais pragas e doenças. A busca é predominantemente para 

incorporação de genes que elevem os aspectos produtivos, tolerância a seca, melhoraria na 

arquitetura com preferência ao porte semi-ramador e resistência ao ataque de pragas (FREIRE 

FILHO, 1988). Para a caracterização da variabilidade genética por meio de caracteres, deve-se 

conhecer a fenologia da planta (CAMPOS et al., 2000). Acredita-se que a introdução da planta 

ocorreu na américa latina pelos espanhóis e portugueses no século XVI de início nas colônias 

espanholas e posteriormente foi trazido no Brasil primeiramente no estado da Bahia. (FREIRE 

FILHO, 2011) 

O feijão-caupi é uma espécie que apresenta rusticidade, sendo muito cultivada na 

região Norte e Nordeste e em condições favoráveis alcança rendimentos satisfatórios (AGEITEC, 

2013). Além de baixa exigência nutricional e hídrica, a sua alta variabilidade genética torna a 

planta altamente adaptada a diferentes regiões (FREIRE FILHO, 2011).  
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 Estatísticas oficias sobre a produção de feijão-caupi são dificultadas devido ao fato 

de que não se separam os gêneros Phaseolus e Vigna nos dados produtivos, porém a Embrapa 

Arroz e Feijão estimou que em 2014, sua produção em 482.665 toneladas, colhidas em 1.202491 

hectares. É importante ressaltar a inexistência de campos de produção de feijão-caupi nos estados 

do Acre, Distrito Federal, Goiás, Mato Grosso do Sul, Minas Gerais, São Paulo e Tocantins, ou 

seja, o fato de não haver produção nesses locais reduz os dados de produtividade do país 

(EMBRAPA, 2014). A cultura é importante como componente da dieta alimentar e na geração de 

emprego e renda das regiões produtoras (RIBEIRO, 2002). Seu consumo per capita é de 16 kg 

ano
-1

, sendo o grão uma importante fonte de proteínas (23 a 25% em média), carboidratos, alto 

teor de fibras alimentares, vitaminas e minerais, além de possuir baixa quantidade de lipídios 

(2%) (EMBRAPA MEIO NORTE, 2003).  Em sistemas agroflorestais é muito usado na fixação 

biológica de nitrogênio, controle de erosão, controle de plantas daninhas, além de estimular a 

reprodução de inimigos naturais e fungos micorrizos (AZEVEDO et al., 1997). 

Embora o feijão-caupi possua alta adaptabilidade as condições da região Nordeste, os 

seus índices produtivos ainda são baixos (FREIRE FILHO et al., 2011), tendo alcançado a 

produtividade de 322 kg.ha
-1

 na safra 2015/2016 (Conab, 2016). O baixo rendimento é 

consequência, em parte, do uso de solos com baixa fertilidade e da irregularidade das 

precipitações (NASCIMENTO et al., 2011), sendo, entre esses, a seca o fator mais limitante para 

o alcance de altos rendimentos da cultura (MUCHERO et al., 2009). 

2.2 Relações hídricas  

Segundo Castro (2009), apesar da grande quantidade de água presente na terra 97,5% 

compõe os oceanos e 2,5% é doce sendo, mas apenas 0,5% está disponível, sendo o resto 

componentes das geleiras. Os setores consumidores de água podem ser divididos em três, sendo o 

agrícola o maior consumidor, seguido do industrial e por último as atividades urbano-domésticas. 

Á água é essencial para a integridade e funcionalidade das células vegetais, sendo 

componente interno de 80-95% da massa verde de células vivas, porém varia de 95% para 

hortaliças a 5% para sementes (MARENCO; LOPES, 2009). Além disso, participa do processo 

de transpiração, mantendo assim a homeostase térmica, sendo importante no metabolismo e 

crescimento (MARTINS, 2008) e na translocação de solutos via xilema ou floema 
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(RODRÍGUEZ-PÉREZ, 2006).  A perda de água pela corrente transpiratória é essencial para a 

entrada de CO2 pelo estômato, sendo mediada pelo estômato (KERBAUY, 2004).  

Portanto para que a planta mantenha seu funcionamento normal é necessário que haja 

uma manutenção do status hídrico (LAMBERS, 2008). Esse status da água no sistema solo-

planta-atmosfera é descrito pelo potencial hídrico (Ψw) e consiste quatro componentes: potencial 

osmótico (Ψs) é determinado pela concentração soluto osmoticamente ativo; o potencial matricial 

(Ψm) registra a capacidade de adsorção das matrizes celulares; potencial de pressão registada (Ψp) 

as pressões tanto positiva quanto negativa que atuam sobre um sistema e o potencial gravitacional 

(Ψg) é uma consequência de diferenças de altura com o nível de referência (RODRÍGUEZ-

PÉREZ, 2006). 

2.3. Estresse hídrico no feijão-caupi 

Segundo Larcher (2000), estresse é definido como um desvio significativo na 

condição ótima da planta. Esse estresse gera respostas em todos os níveis funcionais e podem ser 

reversíveis a princípios, mas podem se tornar permanente. Já Taiz e Zeiger (2017), definem 

estresse como um fator externo de origem biótica ou abiótica que gera influência negativa a 

planta. Dessa forma, déficit hídrico pode ser definido como todo o conteúdo de água que está 

abaixo do maior valor de hidratação (TAIZ; ZEIGER, 2017). 

Estresses abióticos podem funcionar tanto como mecanismos destrutivos como 

construtivos, pois agem exercendo uma pressão de seleção, tornando-se a força para incrementar 

tolerância e evolução adaptativa nas plantas (PIMENTEL, 2004). 

A região Nordeste é caracterizada pela escassez hídrica, condição essa que afeta o 

negativamente o feijão-caupi. (MENDES et al., 2007), causando uma redução em seu rendimento 

e produtividade (MUCHERO et al., 2009).  Pelo fato do cultivo de feijão-caupi ser 60% em 

regime de sequeiro, o déficit hídrico se torna um dos fatores de maior limitação para a cultura 

(GOMES, 2000). As três fases que mais limitam a produtividade do feijão quando submetido ao 

baixo suprimento hídrico são o florescimento e o enchimento de grãos (BEZERRA et al., 2003), 

em que o foram encontrados pelo autor reduções de 30,9% na produção de grãos das plantas 

submetidas ao estresse hídrico. Os mecanismos que as plantas possuem para lidar com o déficit 

hídrico envolvem estratégias para evitar, retardar ou tolerar o estresse, que vai depender de cada 
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genótipo (CHAVES et al., 2002), dessa forma, se faz necessário a identificação e o 

desenvolvimento de variedades adaptadas e produtivas para essas regiões (BELKO et al., 2013).  

A demanda hídrica varia de acordo com o estádio que a planta se encontra, variando 

desde pequenas quantidades na germinação até altas demandas no período de floração e formação 

das vagens com decréscimo no período de maturação dos grãos. Para um bom desenvolvimento a 

cultura necessita de uma precipitação variando de 300 a 450 mm, sendo distribuídos ao longo do 

ciclo fenológico da planta, dependendo do genótipo e das condições edafoclimáticas (NÓBREGA 

et al., 2001).  

O déficit hídrico no feijão-caupi desencadeia mudanças na relação entre a célula e a 

água e nos processos morfofisiológicos (CORDEIRO et al, 2009) podendo reduzir o seu ciclo de 

vida. Na fase inicial o processo germinativo é afetado, comprometendo o estabelecimento da 

cultura no campo (CARDOSO et al. 2000). Já as fases de maior demanda hídrica se concentram 

entre a floração e o enchimento dos grãos. Segundo Farias et al. (2011) plantas que sofrem esse 

tipo de estresse tem menor acúmulo de biomassa, comprometendo a expansão das folhas, bem 

como seu número e consequentemente afetando a área foliar total, além das taxas de crescimento 

ser reduzida.  

Plantas quando exposta ao baixo suprimento de água tem menor expansão celular e 

consequentemente menor expansão foliar. Essa condição reduz a área de transpiração da planta, 

conservando o fornecimento de água nos tecidos por mais tempo, sendo essa a primeira resposta 

de defesa das plantas (ANJUM et al., 2011). 

O estresse hídrico desencadeia mudança na fisiologia das plantas, como um menor 

suprimento de CO2 para a fotossíntese, resultado da menor taxa transpiratória que é resultante do 

maior fechamento estomático (ASHRAF e HARRIS, 2013). Segundo Araujo e Demenicis (2009) 

a extensão da desidratação, o estádio em que a planta se encontra e a irradiância são os três 

fatores importante a serem levados em conta na resposta da fotossíntese ao déficit hídrico. Além 

da fotossíntese a produção de ácido abscísico, a abscisão foliar, o ajuste osmótico e o volume 

celular também são observados em plantas estressadas (MORAIS et al., 2003).  

As raízes podem afetar as respostas a nível de estômatos ao déficit hídrico (Davies et 

al. 2002), pois atuam como sensores de déficit hídrico que é detectado pelas células-guardas dos 
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estômatos antes mesmo de qualquer déficit ser observados nas folhas, por meio de sinais 

enviados a parte aérea (MATTOS et al. 2005).  

O ácido abscísco é sintetizado continuamente e tende a se acumular nos cloroplastos. 

Com a desidratação desse tecido ocorre uma variação no pH com a redistribuição desse hormônio 

para o apoplasto mesofílico (TAIZ; ZEIGER, 2017). Essa redistribuição até as células-guardas é 

influenciada pela corrente transpiratória (ARAÚJO; DEMENICIS 2009). Dessa forma, em razão 

ao estresse hídrico o fechamento dos estômatos funciona como um mecanismo de proteção a 

desidratação, o que leva a um menor suprimento de CO2 intercelular reduzindo a fotossíntese 

(DAMATTA et al. 2003). Além dos efeitos nos estômatos o ABA estimula o crescimento das 

raízes, permitindo que possa haver a exploração de um maior volume de solo, aumentando a área 

de influência radicular para maior absorção de água, e a inibição do crescimento da parte aérea, 

com menor alongamento do caule (KERBAUY, 2004). 

Plantas submetidas a seca, apresentam menor absorção de nitrogênio, componente 

essencial das clorofilas (Carvalho et al., 2003). Esse pigmento está ligado a capacidade de 

transformar a radiação solar em energia química, por meio do processo de fotossíntese (TAIZ; 

ZEIGER, 2004). Além disso, a seca pode afetar direta ou indiretamente o fotossistema II, dessa 

forma a capacidade de tolerar estresse hídrico está ligado a uma maior eficiência no sistema 

fotoprotetor do fotossistema II (SILVA et al., 2006).  O rendimento quântico desse fotossistema 

pode ser afetado por esse tipo de estresse. A fluorescência da clorofila a pode revelar o nível 

energético de excitação dos pigmentos que controlam a fotossíntese, desse modo, a habilidade em 

manter elevada a razão Fv /Fm sob estresse hídrico pode significar eficiência no uso da radiação 

pela etapa fotoquímica e, consequentemente, a assimilação de carbono (TESTER; BACIC, 2005). 

2.4 Mecanismos enzimáticos de proteção  

 A deficiência hídrica ou outros estressores, como altas temperaturas, altas 

irradiâncias entres outros, provocam uma redução na atividade fotossintética, levando ao menor 

uso da radiação, ocasionando assim, um acúmulo de NADPH (poder redutor) e uma redução no 

pool do aceptor final da cadeia transportadora de elétrons (CTE) (NADP
+
). O excesso de 

NADPH pode reduzir consideravelmente o poder redutor na CTE, podendo haver escape de 
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elétrons que reagindo com o oxigênio molecular (O2) formam as espécies reativas de oxigênios 

(ERO‟s). (RESENDE, 2003). 

As ERO‟s são formadas normalmente nas vias metabólicas dos cloroplastos, 

mitocôndrias, peroxissomas, em particular na fotossíntese e na respiração, porém em quantidades 

muito baixas (APEL; HIRT, 2004), sendo produzidas a partir da redução parcial do oxigênio 

molecular através de metabolitos aeróbicos. Como subprodutos temos são formados oxigênio 

singleto (
1
O2) o radical superóxido (O2 

●-
), peróxido de hidrogénio (H2O2) ou o radical hidroxila 

(OH
●
) (RESENDE et al., 2009). 

Quando submetidas a estresses, as vias metabólicas são alteradas, o que leva a um 

aumento na produção de ERO‟s, acarretando o chamado estresse oxidativo (GILL; TUTEJA, 

2010).  Nessa perspectiva, as ERO‟s desempenham uma dupla função e dependem da quantidade 

na célula. Quando mantidos em baixas concentrações, é provável que funcione como 

sinalizadores bioquímicos do estresse, levando assim a respostas defensivas e a aclimatação das 

plantas como os causados pelo estresse hídrico (BARBOSA et al, 2014). 

Quando em concentrações excessivas, os níveis tóxicos das ERO‟s tornam-se 

prejudiciais, uma vez que as plantas não são capazes de metabolizar altos níveis, causando assim 

a peroxidação lipídica, oxidação de proteínas, inibição enzimáticas e danos ao DNA e RNA 

(GILL; TUTEJA, 2010).   

Como forma de reduzir os danos oxidativos, as plantas possuem um sistema de defesa 

antioxidativo que envolve compostos de baixa massa  como o  ácido ascórbico e a glutamina 

reduzida, ou lipofílicas como o α-tocoferol e os carotenóides,  além de enzimas como superoxido 

dismutase (SOD), catalase (CAT), peroxidase do ascorbato(APX), glutationa peroxidase (GPX), 

peroxidase não especificas (POX), redutase da glutationa (GR), monodesidroascorbato redutase 

(MDHA) e desidroascorbato redutase (BARBOSA et al., 2014). Dada a sensibilidade dessas 

enzimas, esse aparato funciona como sinalizadores do estresse oxidativos ou indicativos que a 

planta está em altos níveis de estresse além de controlar as ERO‟s evitando os danos oxidativos 

(SHARMA et al., 2012). 

2.5. Prolina 
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A limitação hídrica impede a célula de desempenhar suas funções normalmente, 

desencadeando respostas fisiológicas e moleculares, como o acumulo de solutos orgânicos 

(BUCHAMAN et al., 2015 ). Essa estratégia vegetal é uma proteção osmorreguladora que visa 

manter potencial hídrico celular reduzido através de solutos orgânicos e/ou osmoprotetores 

(TAIZ; ZEIGER, 2009). 

Compostos osmoprotetores desempenham primariamente o papel de reduzir a perda 

de água, mantendo a célula turgida e possibilitando a contínua absorção de água na célula, pelo 

diferencial de potencial (RAHMAN., 2012). Dessa forma, um dos parâmetros para se avaliar a 

tolerância ao déficit hídrico é através ajustamento do osmótico (RHEIN et al., 2011). 

A prolina é um aminoácido conhecido em plantas submetidas a deficiência hídrica 

(MOLINARI, 2006).  Esse soluto é largamente estudado por conta da sua suscetibilidade a 

resposta de plantas em déficit hídrico (ASHRAF et al., 2011), bem como o armazenamento de 

aminas e o restabelecimento de crescimento da planta ao termino do estresse (HOAI et al., 2003). 

Em condições normais, totaliza menos de 5% dos aminoácidos totais livres, porém quando 

submetidas a estresses as plantas podem acumular concentrações de até 80% (GUBIS et al., 

2007) 

A capacidade que alguns genótipos têm de acumular prolina para se ajustar 

osmoticamente as condições de seca, evidencia uma resposta tanto bioquímica quanto fisiológica 

para que as plantas possam aumentar sua tolerância as condições de estresse por curto período de 

tempo (KUMAR; KARAJOL; NAIK 2001). 

Outros compostos osmoprotetores também são relatados como estratégias da planta 

para mitigar os efeitos da seca. Os carboidratos desempenham um importante papel, pois podem 

ser armazenados na forma de amido, onde possuem baixa atividade osmótica ou podem ser 

quebrados em açucares simples que possuem alta solubilidade e higroscopicidade 

(BUCKERIDGE et al., 2000). 
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3. OBJETIVO GERAL 

Caracterizar e avaliar os parâmetros de crescimento, fisiologia, e bioquímica em 

variedades locais de feijão-caupi submetidos a diferentes níveis de restrição hídrica para 

tolerância a seca. 

3.1 OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

 Avaliar o crescimento vegetativo de variedades locais de feijão-caupi submetidos 

diferentes condições de estresse hídrico; 

  Avaliar as trocas gasosas, fluorescência da clorofila a e o potencial hídrico em 

variedades locais de feijão-caupi sob estresse hídrico;  

 Compreender os mecanismos de aclimatação do feijão-caupi quando submetido a 

estresse hídrico;  

 Determinar a expressão de enzimas antioxidantes (APX, G-POD, CAT, SOD) em 

variedades locais de feijão-caupi quando submetidos a diferentes níveis de estresse hídricos; 

 Identificar genótipos de feijão-caupi que seja mais tolerante a condição de déficit 

hídrico, para servir como base para o melhoramento genético; 
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4. MATERIAL E MÉTODOS 

4.1. Localização do experimento 

 O experimento foi conduzido em casa de vegetação pertencente ao Departamento de 

Bioquímica e Biologia Molecular, Centro de Ciências na Universidade Federal do Ceará (UFC), 

no período de junho a agosto de 2016, com altitude de 47m, latitude Sul 3º 44‟ 35‟‟ e longitude 

Oeste 38º 34‟ 33‟‟. No interior da casa de vegetação foi registrado ao longo do experimento, 

temperatura média de 32ºC. 

4.2. Condução do experimento e tratamentos 

Foram utilizadas as variedades locais coletadas no estado do Ceará: Cabeça-de-gato 

(CCE120), Sempre-verde (CCE 108) e o genótipo padrão para tolerância a seca Pingo de ouro 

1,2. Os níveis dos tratamentos de estresses hídrico foram T1- ausência de estresse hídrico; T2- 

estresse hídrico moderado (5 dias de estresse, tendo uma irrigação ao terceiro dia) e T3- estresse 

severo (5 dias consecutivos de estresse hídrico). 

4.3. Delineamento experimental e análise estatística  

O experimento seguiu um delineamento inteiramente casualizado, num arranjo 

fatorial 3x3, (3 genótipos x 3 níveis de estresse) com 5 repetições para cada tratamento. A 

unidade experimental foi composta por 2 plantas por vaso. 

4.4 Instalação e condução 

As sementes foram germinadas em papel de filtro tipo “germitest” saturados com 

água destilada e mantidas em câmara controlada por 72h (Temperatura a 25ºC e fotoperíodo de 
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12h). Após esse período as plantas foram transplantadas para vasos com capacidade para 3 litros 

preenchidos com substratos composto por areia, húmus e vermiculita (6:3:1) previamente 

saturados com água destilada. As plantas foram irrigadas diariamente com 100 mL de água 

destilada e fertirrigação complementar com Solução de Hoagland até o 32º dia, quando atingiram 

o estádio de desenvolvimento V4 (Terceira folha trifoliada totalmente expandida), em seguida os 

vasos foram plenamente saturados até atingirem a capacidade de campo e, após a saturação foram 

submetidos aos três níveis de estresse hídrico até o final do experimento. Os tratamentos com 

déficit hídrico foram impostos pela suspensão da irrigação até atingirem o nível de déficit 

desejado. 

4.5 Avaliações 

As avaliações foram feitas ao 37º dia após o transplantio, sendo avaliados os 

seguintes parâmetros: 

4.5.1 Avaliações Biométricas 

No 37º dia após a semeadura as plantas foram coletadas e foram medidos a altura das 

plantas, número de folhas e a área foliar. A área foliar foi medida com o auxílio um medidor de 

área (LI-3100, Li-COR, Inc., Lincoln, NE, USA). As folhas coletadas foram pesadas e 

posteriormente secas em estufa a 60°C por 72h para a obtenção da massa seca das folhas. 

4.5.2. Potencial Hídrico foliar 

O potencial hídrico foliar foi determinado na antemanhã, antes e após a imposição do 

déficit hídrico, em folhas completamente desenvolvidas com auxílio de uma bomba de pressão 

tipo Scholander. 

4.5.3. Trocas gasosas 

As medidas de trocas gasosas foram realizadas entre o terceiro e quarto trifólio 

completamente expandido. As variáveis, taxa de assimilação fotossintética líquida por unidade de 

área (A), condutância estomática (gs), taxa de transpiração (E), razão entre concentração interna e 

externa de CO2 (Ci/Ca), eficiência do uso da água (EUA; (A/E)) e eficiência instantânea de 

carboxilização (EiC; (A/Ci)) foram determinadas por analisador de gás por infravermelho (IRGA; 

modelo portátil LI-6400XT, LI-COR Biosciences Inc., Lincon, Nebraska, USA). As medições 
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foram realizadas entre 08:00 e 12:00 a.m., utilizando radiação fotossinteticamente ativa (PAR) 

constante (1200 μmol fótons m
-2

 s
-1

), concentração constante de CO2 (400ppm), temperatura e 

umidade ambiente. 

4.5.4. Fluorescência da clorofila a 

As variáveis de fluorescência da clorofila a foram obtidas na mesma área da folha em 

que foram realizadas as medidas das trocas gasosas, com auxílio do IRGA. As folhas foram 

adaptadas ao escuro por um período de 30 minutos para que os centros de reação ficassem 

completamente abertos (todos os aceptores primários oxidados) com perda de calor mínima. Em 

seguida a leitura de fluorescência variável (Fv) e máxima (Fm) foram determinadas e utilizadas 

para o cálculo da eficiência fotoquímica potencial do PSII, expressa pela relação Fv/Fm. Foram 

determinadas também o rendimento quântico efetivo do FSII (ɸFSII), taxa aparente de transporte 

de elétrons (ETR) e o coeficiente de extinção não-fotoquímico (NPQ). 

4.5.5. Peroxidação lipídica 

A peroxidação lipídica foi determinada segundo a metodologia descrita por (HEATH; 

PACKER, 1968) em que os tecidos foliares frescos foram macerados em solução de ácido 

tricloroacético (TCA) a 5%. Logo após o homogenenato foi centrifugado a 12.000 × g, por 20 

min, a 4 °C.  O sobrenadante foi coletado, colocado em tubos de ensaio com solução TCA 

(0,5%)-TBA (20%) e levado ao banho-maria por 20 minutos à 95ºC.  Decorrido esse tempo a 

reação foi paralisada e os tubos foram centrifugados a 3000 x g durante 10 minutos.o 

sobrenadante foi coletado e lido nos comprimentos de onda 532nm (específica) e 600nm (não-

específica). O conteúdo de melondialdeído foi expresso utilizando coeficiente de extinção molar 

do MDA ( = 155.mM
-1

.cm
-1

), sendo seus valores expressos em MDA.g
-1

 de matéria fresca. 

4.5.6 Extravasamento de eletrólitos. 

A metodologia para extravasamento de eletrólitos seguiu a metodologia descrita por 

Singh et al. (2007), em que foram retirados discos foliares e imersos em água deionizada em que 

foram determinados a condutividade elétrica inicial através de um condutivímetro (Micronal, 

modelo AJX-515. Em seguida os discos foram aquecidos a 95º C por 30 minutos para obtenção 

das medidas da condutividade elétrica final (CE2). O VE será estimado através da equação: VE = 

(CE1/CE2) x 100. 
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4.5.5. Enzimas antioxidantes 

Foram retirados o folíolo central da terceira folha das plantas para a quantificação da 

atividade enzimática das enzimas APX, G-POD, Catalase e SOD. 

Os extratos foram feitos usando 1 g de material fresco, macerado em 4mL do tampão 

fosfato de potássio (concentração final 50 mM e pH final 7), filtrados e malha de náilon e 

centrifugados a 12.000 x g a 6ºC. Os sobrenadantes foram coletados e armazenados em tubos 

eppendoff no freezer a -25º C até as análises.  

4.5.5.1 Peroxidase do ascorbato (APX, EC 1.11.1.11) 

A atividade da APX seguiu a metodologia descrita por Nakano e Asada (1981), onde 

foi acompanhado a redução na concentração de H2O2 em meio a APX, através do ácido ascórbico 

fornecido. 1100L de tampão fosfato de potássio nos tubos de ensaio e, em seguida, transferi-los 

para banho-maria a 30
o
C. Em seguida foram adicionados 300 µL do extrato diluídos, 50 µL de 

ácido ascórbico (0,015M). A reação foi iniciada com a adição do peróxido de hidrogênio 

(0,03M), sendo acompanhada durante 1 minutos com leituras a cada 15 segundos, à absorbância 

de 290nm. Para os cálculos foi utilizado o coeficiente de extinção molar do ascorbato ( = 

2,8.mM
-1

.cm
-1

), sendo a atividade expressa em mmol de H2O2.min
-1

.g
-1

 de matéria fresca. 

4.5.5.2 Peroxidase do guaiacol (G-POD, EC 1.11.1.7) 

A atividade da G-POD foi determinada seguindo a metodologia descrita por Kar e 

Mirsha (1976) em que foi monitorado a formação do tetraguacaiol. O meio reacional foi 

composto adicionando aos tubos de ensaio 950 µL de tampão de extração submetidos a 30ºC em 

banho-maria. Em seguida foram adicionados 500 µL do guaiacol (0,02M), 500 µL de H2O2 

(0,06M) e 50 µL do extrato. A reação foi iniciada com a adição do extrato, sendo acompanhada 

durante 1 minuto com leituras a cada 15 segundos, à absorbância de 470 nm. Os cálculos foram 

obtidos usando o o coeficiente de extinção molar do tetraguaiacol ( = 26,6.mM
-1

.cm
-1

), sendo a 

atividade da enzima expressa em  mmol de H2O2.min
-1

.g
-1

 de matéria fresca. 

4.5.5.3 Catalase (CAT, EC 1.11.1.6)  

A atividade da CAT foi determinada seguindo a metodologia descrita por Havir e 

McHale (1987) em que foi monitorado a redução na absorbância pelo consumo de H2O2. O meio 
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reacional foi composto adicionando-se aos tubos de ensaio 1290 µL do tampão de extração em 

banho-maria a 30ºC. Em seguida foi adicionado 60 µL de H2O2 (0,05M) e 150 µL do extrato 

diluído. A reação foi iniciada após a adição do extrato, sendo monitorado por 1 minutos com 

leituras a cada 15 segundos, à absorbância de 240 nm. Os cálculos foram obtidos usando o 

coeficiente de extinção molar do H2O2 ( = 36.M
-1

.cm
-1

)., sendo a atividade da enzima expressa 

em  mmol de H2O2.min
-1

.g
-1

 de matéria fresca.  

4.5.5.4 Dismutase Do Superóxido (SOD, EC 1.15.1.1) 

A atividade da SOD foi determinada seguindo a metodologia descrita por Beauchamp 

e Fridovich (1971) que foi monitorado a fotorredução do azul p-nitrotetrazólio (NBT) com a 

formação da formazana. A unidade da atividade enzimática foi definida como a quantidade de 

enzima necessária para inibir 50% da fotorredução do NBT. O meio reacional foi composto 

adicionando aos eppendorffs 1000 µL do tampão de extração, metionina 13 mM, 50 µL do 

extrato diluído, 150 µL de NBT (750 µM) e de riboflavina (10 µM). Os eppendorffs foram 

submetidos a luz artificial proveniente de uma lâmpada fluorescente com 20W em uma câmara 

de reação revestida de papel laminado. Tempo de reação foi de 15 minutos, com posterior leitura 

à absorbância de 560 nm. Os cálculos foram e a atividade da enzima expressa em mmol de 

H2O2.min
-1

.g
-1

 de matéria fresca.  

4.5.5.5 Proteínas solúveis 

As proteínas solúveis, usadas na quantificação da atividade específica da enzima, 

foram quantificadas seguindo o método descrito por Bradford (1976), em que foi utilizado o 

reagente Coomassie Blue. Os extratos enzimáticos foram os mesmos utilizados no item 4.5.2. O 

meio reacional consistiu da adição de 1mL desse reagente que foi composto a partir do azul de 

Coomassie brilhante G-250 a 0,01%, etanol à 4,75% e ácido fosfórico à 8,5% e 100 µL do 

extrato. A mistura foi deixada reagindo por 15 minutos e lida à absorbância de 595 nm.   

4.5.6 Prolina livre 

Os extratos foram preparados utilizando 20 mg de folhas liofilizadas adicionados 2,0 

mL de água deionizada em tubos de eppendorff com agitação a cada 10 mim. Decorrido 1 hora os 

extratos foram centrifugados a 3.000 x g por 15 min e o sobrenadante foi coletado. 
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A determinação de prolina livre seguiu a metodologia descrita por Bates (1973) em 

que foram utilizados 0,5mL de extratos adicionados 1,0 mL da mistura ninhidrina ácida: ácido 

acético glacial na proporção de 1:1. A mistura foi colocada em banho-maria por 1h e decorrido o 

tempo a reação foi interrompida. Foram adicionados 1,0 mL de tolueno, formando um sistema 

bifásico e a mistura menos densa foi coletada e lida em espectrofotômetro a 520 nm. A 

concentração de prolina livre foi expressa em µmol prolina g
-1

 de matéria seca. 

4.5.7 Solutos orgânicos  

Os extratos foram preparados adicionando 30 mg do pó liofilizado em 5 mL de etanol 

a 80%. O homogenato foi mantido a 75º C em banho maria por 1 hora e, posteriormente 

centrifugado a 3.000 x g por 110 minutos a 4º C. coletou-se o sobrenadante e repetiu-se o 

procedimento mais duas vezes com o tempo de extração de 30 mim. Ao final os volumes foram 

aferidos para 25 mL com etanol 80%. 

4.5.7.1 Carboidratos solúveis totais 

A quantificação seguiu a metodologia descrita por Dubois (1956), em que foram 

adicionados aos tubos de ensaio 200 µl dos extratos, 200 µl de fenol a 5% e 1 mL de ácido 

sulfúrico concentrado. Os tubos foram agitados e decorridos 10 minutos foram feitas as leituras 

em espectrofotômetro a 490 nm tendo como padrão a D (+) glucose anidra. Os valores foram 

expressos em µmol de carboidrato g
-1

 matéria seca. 

4.5.7.2 Carboidratos redutores. 

Foram adicionados aos tubos de ensaio 500 µL dos extratos e 500 µL do reativo de 

Nelson AB. A solução foi aquecida em banho maria a 100 ºC por 15 minutos. Transcorrido esse 

tempo foi acrescido 500µL da solução arsenitomolibídica e agitado por 5 minutos. Ao final foram 

adicionados 3,5 mL de água deionizada e mais uma vez agitados. As leituras foram feitas em 

espectrômetro a 540 nm tendo como padrão a D (+) glucose anidra e os valores foram expressos 

em µmol de carboidrato g
-1

 matéria seca. 

4.5.7.3 Determinação de amido 

A extração do amido foi feita com o precipitado remanescente do extrato etanólico 

usado na quantificação dos carboidratos solúveis em que foram adicionados 4 mL de ácido 
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perclórico 30%, mantendo o homogenato sob agitação por 20 mim com movimentos orbitais a 45 

rpm. Decorrido o tempo, foram adicionados 3,33 mL de água deionizada e os tubos foram 

centrifugados 3.000 x g por 10 mim a 4° C com posterior coleta do sobrenadante. Esse 

procedimento foi repetido mais duas vezes e ao final as amostras foram aferidas em 50 mL e 

armazenadas a -25 °C. 

A determinação de amido seguiu a metodologia descrita Hodge e Hofreiter (1962), 

em que foram adicionados 0,5 mL do extrato, convenientemente diluído, e 2,5 mL de antrona 

0,14% nos tubos de ensaio. Os tubos foram agitados e levados a banho maria a 95 °C por 10 

mim. Decorrido esse tempo a reação foi interrompida e as leituras foram realizadas em 

espectrofotômetro 620 nm de absorbância. A concentração de amido foi expressa em µmol de 

glicose.g
-1

 de matéria seca. 

4.6. Analise estatística 

Os dados foram submetidos à análise de variância ANOVA, e quando significativo a 

P ≤ 0,05 as médias dos parâmetros biométricos foram comparadas pelo teste de Scott-Knott. Já 

para os demais parâmetros foi utilizado o teste de Tukey. As análises estatísticas foram realizadas 

utilizando o programa Sisvar. 

5. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

5. 1. Potencial Hídrico foliar 

Plantas submetidas ao tratamento controle apresentaram o potencial hídrico da 

antemanhã em valores altos (menos negativos), não ocorrendo diferença entre os genótipos 

(Gráfico 1). Após a imposição da irrigação, foi possível observar uma redução progressiva do 

potencial hídrico nas plantas submetidas ao déficit hídrico, sendo essa diminuição mais 

pronunciada nas variedades locais testadas no déficit severo. Estes resultados são consistentes 

com uma melhor economia hídrica no genótipo tolerante que apresentou potencial hídrico menos 

negativo aos demais genótipos nos dois déficits avaliados. 
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Gráfico 1:Influência do déficit hídrico no potencial hídrico foliar dos genótipos Pingo de 

ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. O primeiro grupo corresponde ao tratamento 

controle, o segundo grupo ao tratamento moderado e o terceiro grupo ao tratamento severo. As 

barras indicam o erro padrão. Médias seguidas por letras maiúsculas distintas diferem 

estatisticamente entre genótipos dentro do mesmo tratamento, e letras minúsculas distintas 

diferem dentro do mesmo genótipo em diferentes tratamentos (Tukey, p < 0,05).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

5.2 Caracterização Biométrica 

Na condição controle não houve diferença significativa na altura das plantas entre os 

genótipos (Gráfico 2A). Com a progressão do estresse hídrico houve uma inibição do 

crescimento da parte aérea no genótipo Cabeça-de-Gato, tendo o genótipo Pingo de ouro 1,2e a 

variedade local Sempre-Verde as maiores alturas nos tratamentos com estresse, com maior 

destaque para o déficit severo (Gráfico 2A).  

O número de folhas diferiu nos tratamentos controle e severo com o genótipo Pingo-

de-Ouro apresentando os menores valores, com maior evidencia no déficit severo (Gráfico 2B). 

Analisando os três genótipos, apenas o genótipo Cabeça-de-Gato sofreu uma inibição do número 
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de folhas com a progressão do déficit, podendo ser um mecanismo de economia hídrica a inibição 

do lançamento de novas folhas (Gráfico 2B). 

Em relação a área foliar total (AF), de um modo geral, as variedades locais 

apresentaram maiores AF em relação ao genótipo tolerante em todos os tratamentos, 

especialmente na condição irrigada e sob déficit severo, sendo observado diferença estatística 

entre os genótipos no déficit moderado (Gráfico 2C). A imposição do déficit hídrico culminou na 

inibição significativa da expansão foliar apenas na variedade local Cabeça-de-Gato (Gráfico 2C).  

A matéria seca das folhas não diferiu entre os genótipos nos três tratamentos (Gráfico 

2D). A imposição do déficit hídrico culminou na redução significativa da matéria seca apenas na 

variedade local Cabeça-de-gato (Gráfico 2D).  

 

Gráfico 2: Influência do déficit na altura das plantas (A), número de folhas (B), área foliar 

(C) e massa seca foliar (C) dos genótipos Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-

gato. O primeiro grupo de barras corresponde ao tratamento controle, o segundo grupo ao 

tratamento moderado e o terceiro grupo ao tratamento severo. Médias seguidas por letras 

maiúsculas distintas diferem estatisticamente entre genótipos dentro do mesmo tratamento, e 

letras minúsculas distintas diferem dentro do mesmo genótipo em diferentes tratamentos (Scott-

Knott, p < 0,05).  
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O fechamento dos estômatos causa a redução da condutância estomática (Gráfico 4B) 

e juntamente com a inibição da expansão da área foliar, estão entre as primeiras respostas à seca 

(NASCIMENTO et al., 2011). Bastos et al. (2011), verificou uma redução de até 20% na área 

foliar em genótipos de feijão-caupi quando submetidos ao estresse hídrico. De acordo com Taiz; 

Zeiger (2004) a redução na área foliar é um dos mecanismos de defesa contra a transpiração, 

conservando assim o suprimento de água no solo. Dutra et al. (2012) verificaram que há uma 

relação positiva entre a área foliar e a massa seca quando plantas são submetidas a diferentes 

lâminas de irrigação. Dessa forma, de acordo com Bastos (2012) um menor potencial hídrico no 

solo, reduz o teor de água nos tecidos vegetais, reduzindo a área foliar e o teor de clorofila total 

(Gráfico 3C), acarretando em uma menor produtividade. 

 Portanto, percebe-se que no Cabeça-de-Gato os maiores teores de clorofila (Gráfico 

3) estão relacionados com a redução da área foliar, concentrando esses pigmentos em uma menor 

massa seca, podendo assim contrabalancear os efeitos da seca para maximizar o potencial 

produtivo. Já no Sempre-verde, foi observado um comportamento contrário, com um aumento da 
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área foliar que não acompanhou a síntese de clorofila, afetando assim os parâmetros da ETR 

(Gráfico 6C) e consequentemente a produção de assimilados. 

 

5.3 Teores de clorofila 

Com relação aos pigmentos fotossintéticos, os genótipos Pingo de ouro 1,2 e Sempre-

verde tiveram as maiores médias quando mantidos sobre irrigação constante, porém com a 

imposição do déficit severo houve redução nos teores de clorofila a, afetando também a ETR 

(Gráfico 3A e 6C). Os teores de clorofila b aumentaram quando imposto o déficit severo para o 

genótipo Cabeça-de-gato, porém houve redução no Pingo de ouro 1,2 (Gráfico 3B). Já em relação 

aos carotenoides não foram observadas diferenças significativas entre os tratamentos mesmo com 

a imposição do déficit (Grafico 3D) o que pode ser relacionado com o NPQ se manter estável nos 

genótipos mesmo com a imposição do déficit. 

 

Gráfico 3: Influência do déficit hídrico no acúmulo de clorofila e carotenoides nos genótipos  

Pingo de ouro 1,2; Sempre-verde e Cabeça-de-gato. Detalhes estatísticos como descrito no 

Gráfico 1 
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As membranas do tilacóide contêm duas formas diferentes de clorofilas, as clorofilas 

a e b. A clorofila a é encontrada em todos os centros de reação e antenas, onde também é 

encontrada a clorofila b (BUCHANAN, 2015), sendo ambas, relacionadas com o processo 

fotossintético das plantas (TAIZ; ZEIGER, 2013). A clorofila a é o pigmento utilizado para 

realizar a fase fotoquímica da fotossíntese, já a b funciona mais como um pigmento acessório, 

auxiliando na absorção de luz e na transferência de energia para os centros de reação (STREIT et 

al., 2005). Segundo Silva et al. (2014), o déficit hídrico afeta os teores de clorofila reduzindo a 

fotossíntese, dessa forma, pode inferir que o declínio na fotossíntese do Sempre-verde (Gráfico 

4A) também pode ser consequência do declínio da clorofila a. Já no Cabeça-de-gato o declínio da 

fotossíntese por ter sido consequência de outros eventos, como alterações na atividade da 

RUBISCO, uma vez que as clorofilas a e b aumentaram com a evolução do estresse. Já os 

carotenoides são importantes moléculas de função antioxidante, e juntamente com as enzimas 
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(Gráfico 8) atuam na proteção contra o oxigênio singleto produzido nas membranas do tilacóides 

que atuam no PSII (BARBOSA et al., 2014). Esse pigmento, através do ciclo das xantofilas, atua 

na dissipação do excesso de energia, principalmente na forma de calor, ocorrendo, como também 

em menor escala, em dissipação química (EDGE et al., 1997). Dessa forma, observa-se que a não 

alteração nos valores de NPQ (Gráfico 6D) é reflexo de os teores de carotenoides não terem 

variado, possivelmente pela intensidade luminosa não foi suficiente.  

5.4. Trocas gasosas e fluorescência da clorofila a 

Na ausência de estresse a fotossíntese (A) foi maior no genótipo Pingo de ouro 1,2 

(padrão tolerante), seguido do Sempre-verde e por último Cabeça-de-gato, porém com a 

imposição do déficit houve inibição significativa da fotossíntese em todos os genótipos, sendo o 

genótipo tolerante o que obteve maior média na condição severa do estresse (Gráfico 4A). A 

redução deve-se, primeiramente, a redução na condutância estomática (gs) nos três genótipos 

(Gráfico 4B) quando submetidos ao estresse moderado, levando assim, a uma menor entrada de 

CO2 pelo fechamento estomático afim de reduzir a perda de água pela transpiração (Gráfico 4D). 

Quando observado a relação Ci/Ca (Gráfico 4C), pode-se notar que com exceção do Pingo-de-

ouro, o estresse severo acarretou um aumento na relação Ci/Ca do Cabeça-de-gato e do Sempre-

verde, o que sugere que as plantas estão sofrendo inibição bioquímica da fotossíntese. A taxa 

transpiratória (E) foi reduzida em todos os genótipos no estresse moderado e se mantiveram 

constantes no severo. 

Gráfico 4: Influência do déficit hídrico no teor de fotossíntese (A), condutância estomática 

(B), transpiração (C), razão Ci/Ca (D) dos genótipos Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e 

Cabeça-de-gato. Detalhes estatísticos como descrito no Gráfico 1 



36 

 

A
 (

µ
m

o
l 
m

-2
 s

-1
)

0

5

10

15

20

25

30

Pingo-de-ouro-1,2 

Sempre-verde

Cabeça-de-gato

g
s
 (

(µ
m

o
l 
m

-2
 s

-1
)

0,00

0,05

0,10

0,15

0,20

0,25

C
i/
C

a
 

0,0

0,2

0,4

0,6

0,8

1,0

0

1

2

3

4

Aa

Ba

Ca

Ab

Bb

Bb
Ac

Bb
Bc

ABa

Ba

Aa

Ab

Bc Bb

Ac

Ab

Ab

Aa

Ab
Ab

Aa
Ab

Ab

Ca

Aa

Ba

Aa

Aa

Aa

Ab

Ab

Ab
Ab

Ab

Ab

Controle Moderado Severo Controle Moderado Severo

A B

C D

E
 (

(µ
m

o
l 
m

-2
 s

-1
)

 

Plantas quando submetidas a restrição hídrica podem apresentar, como mecanismos 

de proteção, o fechamento estomático afim de evitar a perda de água pela transpiração, como 

consequência, há um menor influxo de CO2 para os sítios de carboxilação, havendo assim uma 

queda na atividade fotossintética (Bosco et al., 2009), caracterizando assim uma limitação 

difusiva.  Segundo estudos realizados por Lima et al. (2010), a condutância estomática é um bom 

indicativo de estresse hídrico em feijão, apresentando estreita relação com o fluxo de H2O e CO2. 

Plantas que possuem a capacidade de perceber os estímulos ambientais e rapidamente reduzir a 

perda de água por meio dos estômatos e mantendo assim, pelo menos temporariamente, taxas 

fotossintéticas razoáveis, apresentam bom comportamento fisiológico em situações de deficiência 

hídrica (NASCIMENTO et al., 2011). A queda na condutância estomática pode ser atribuída a 

uma redução no Ψw foliar (COSTA; MARENCO, 2007). Além disso, a transpiração é um 

mecanismo da planta para reduzir a temperatura. De acordo com Taiz e Zeiger (2013), plantas C3 

como o feijão são mais sensíveis as variações de temperatura que as C4. Segundo Bastos et al. 
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(2014), a redução na condutância reduz a transpiração o que afeta a redução da temperatura 

prejudicando assim a produção de assimilados. Já quando as plantas foram submetidas aos 

estresses severos, pode-se observar que os mecanismos difusivos não mais limitam a taxa de 

fotossíntese, havendo agora limitações bioquímicas, como pode ser observado nos genótipos 

Cabeça-de-gato e Sempre-verde (Gráfico 4C). Segundo DaMatta et al (2002), a intensificação do 

estresse pode levar a inibição não-estomática da fotossíntese, que é consequência do 

comprometimento da regeneração da Rubisco (Ribulose 1,5-bifosfato caboxilase-oxigenase) além 

de uma menor atividade de carboxilação dessa enzima, ou seja, ocorre um aumento da taxa 

fotorrespiratória, reduzindo assim a fotossíntese líquida, Segundo Araújo  et al. (2009), a 

fotorrespiração é um mecanismo eficaz na dissipação do excesso de energia proveniente na forma 

de ATP e NADPH. Pode-se concluir que o genótipo tolerante sofreu inibição da fotossíntese por 

meios difusivos e as variedades locais testadas foram além dessa inibição, passando assim por 

uma inibição bioquímica quando submetidos ao estresse severo. Esse fato pode ser sustentado 

quando comparamos o NPQ (Gráfico 6 D) em que não se observa aumento na dissipação não 

fotoquímica. 

As consequências da restrição hídrica nas trocas gasosas podem ser expressas pela 

eficiência do uso da água (EUA) (Gráfico 5A). Pode-se observar que o Pingo de ouro 1,2 e o 

Cabeça-de-gato não diferiram com a evolução do estresse. Já o Sempre-verde reduziu esse 

parâmetro no estresse severo. Quando avaliado a eficiência do uso da água intrínseca (EUAint) 

(Gráfico 5B) observa-se que o Pingo de ouro 1,2 manteve a relação constante independentemente 

do nível de estresse, mostrando assim que a taxa de fotossíntese acompanhou a redução na 

condutância estomática. Já nas variedades locais testadas houve decréscimo acentuado nesse 

parâmetro, mostrando que a inibição da fotossíntese não é consequência de processos difusivos, 

mas sim de processos bioquímicos como mostrado no Gráfico 4C, em que a eficiência 

instantânea de carboxilação (EiC) foi reduzida nos genótipos testados, ou seja, existe uma alta 

concentração de CO2 dentro da folha, mas a fotossíntese está sendo limitada pela etapa 

bioquímica.  

Gráfico 5: Influência do déficit hídrico na eficiência do uso da água (EUA), eficiência do uso 

da água intrínseca (EUAint) e eficiência de carboxilação (EiC) dos genótipos Pingo de ouro 

1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. Detalhes estatísticos como descrito no Gráfico 1 
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Aumento nos valores do EUA (A/E) pode ser explicado como uma estratégia de 

mitigar os efeitos deletérios da seca. Segundo Jaimez et al. (2005), existe uma estreita relação 

entre a fotossíntese e a transpiração, ou seja, a quantidade de carbono fixado pela quantidade de 

água transpirada. Dessa forma, plantas em que são observados maiores valores desse parâmetro 

mostram maior eficiência na fixação de carbono por uma menor perda de água. Quando 

observado a eficiência intrínseca do uso da água (EUAint; A/gs) pode-se concluir que a variedade 

local Sempre-verde apresenta os menores valores no estresse severo, apresentando, assim, 

características de inibição bioquímica, o que pode ser comprovado quando observado a eficiência 

instantânea de carboxilação (EiC; A/Ci). 
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Portanto, pode-se observar que as planta quando submetidas a estresse moderado 

apresentaram inibição difusiva. Dessa forma, com uma menor disponibilidade de água, menos 

ATP e NADPH são formados na etapa fotoquímica (SILVA et al, 2015). Já com a evolução do 

estresse a inibição passou a ser bioquímica, pois não mais os fatores de limitação estomática 

estavam governando a redução na fotossíntese. 

Não foram observadas diferenças no rendimento quântico potencial do PSII (Fv/Fm) 

nas plantas com a evolução dos tratamentos, porém pode-se observar uma tendência a uma 

redução dos valores do Pingo de ouro 1,2 quando submetido ao tratamento severo. Os valores da 

taxa de transporte de elétrons (ETR) (Gráfico 6C) e rendimento quântico efetivo do PSII 

(PhiPSII) (Gráfico 6B) decresceram com a evolução do estresse, sendo o Sempre-verde o mais 

afetado quando submetido ao estresse severo, mostrando, assim, uma correlação com a 

fotossíntese (Gráfico 4A).  Não foram observadas diferenças na dissipação não fotoquímica 

(NPQ) (Gráfico 6D) com a evolução do estresse, porém observou-se uma tendência ao aumento 

dessas médias, mostrando assim indícios de estresse. A dissipação fotoquímica (qP) (Gráfico 6E) 

se manteve constante somente no genótipo Pingo-de-ouro-1,2. Já a dissipação não fotoquímica 

(qN) (Gráfico 6F) não foi alterada com o déficit hídrico. 

Gráfico 6: Influencia do déficit hídrico sobre rendimento quântico potencial do PSII 

(Fv/Fm), rendimento quântico efetivo (Phi PSII), Taxa de transporte de elétrons (ETR), 

dissipação não fotoquímica no escuro (NPQ), dissipação fotoquímica (qP) e dissipação não 

fotoquímica no claro (qN) dos genótipos Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. 

Detalhes estatísticos como descrito no Gráfico 1 
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Segundo Tezara et al. (2005), normalmente não são observadas diferenças entre a 

razão Fv/Fm em experimentos em casa de vegetação, sendo o seu declínio um indicativo de dano 

fotonibitório no PSII. A ETR é uma função do Phi PSII e do fluxo de fótons fotossintetizantes, o 

que explica a redução desse parâmetro nos genótipos quando suspensa a irrigação, sendo o 

Sempre-verde o genótipo que sofreu maiores reduções. Além disso, pode-se observar que a 

fotoinibição, consequência do estresse hídrico, atuou como mecanismo fotoprotetor, pois, pelo 

menos em parte, não foi observado alterações na peroxidação lipídica (Gráfico 7A).  Esse 

argumento é sustentado quando se observa que o NPQ e o qN não diferiu significativamente, 

mostrando assim, que não houve mudança na dissipação não fotoquímica (Grafico 6D e F). 
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 O valor de qP indica a proporção dos centros de reação do PSII que estão abertos 

para converter a energia luminosa em processos da fotossíntese (NADPH e ATP). Já o qN 

representa as formas de dissipação da energia, principalmente forma de calor (ZANANDREA, 

2006).  Segundo Silva et al. (2006) a queda no qP, indica que a plastoquinona QA (primeiro 

aceptor de elétrons do PSII) se encontrava reduzida, dessa forma, apresentando uma menor 

capacidade de reduzir o NADP
+
, o que reflete o declínio na fotossíntese (Gráfico 4A).  

5.4. Mecanismos enzimáticos e não enzimáticos 

5.4.1. Danos de membrana e peroxidação lipídica 

Os danos causados pela restrição hídrica na membrana celular, estão representados 

pelo aumento nos níveis de malonaldeído (MDA) (Gráfico 7A). Os resultados mostram que 

houve uma tendência ao aumento de MDA no estresse moderado para o genótipo tolerante, mas 

em condições severas os valores não diferiram significativamente. Comportamento semelhante 

foi observado para o extravasamento de eletrólitos (Grafico 7B). 

Gráfico 7: Influencia do déficit hídrico sobre o teor de peroxidação lipídica (TBARS) e 

danos de membranas dos genótipos Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. 

Detalhes estatísticos como descrito no Gráfico 1 
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Em condições de estresse, a cadeia transportadora de elétrons é desestabilizada, 

levando a produção das ERO‟s a níveis significativamente altos, ocorrendo assim a peroxidação 
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lipídica e consequentemente danos as membranas (CHANG et al. 2016). Como consequência 

desses radicais livres, a manutenção da integridade da membrana é comprometida ocorrendo 

assim o extravasamento de eletrólitos. (FIOREZE et al. 2013). Dessa forma, se observa uma 

tendência do genótipo Sempre-verde ao incremento significativo de danos de membrana, 

possivelmente verificado se o estresse fosse mais prolongado. Já o Cabeça-de-gato mostrou 

comportamento semelhante ao padrão tolerante. 

5.4.2. Enzimas  

Constatou-se um aumento na atividade da APX (Gráfico 8A) em plantas quando 

submetidas ao estresse severo, sendo o Sempre-verde o genótipo que apresentou maior atividade 

dessa enzima. Já a atividade da G-POD (Gráfico 8 B) foi maior no Pingo de ouro 1,2 no estresse 

severo.  A atividade da CAT (Gráfico 8 C) foi significativamente superior no Sempre-verde a 

partir do estresse moderado. Já a atividade da SOD (Gráfico 8 D) foi superior no Pingo de ouro 

1,2e no Sempre-verde. Portanto, pode-se observar que os genótipos Pingo de ouro 1,2 e Sempre-

verde possuem mecanismos enzimáticos de defesa mais sensíveis as variações de conteúdo de 

água no solo que o Cabeça-de-gato. 

Gráfico 8: Atividades antioxidativas das enzimas peroxidase do ascorbato (APX), 

peroxidase do guaiacol (G-POD), catalase (CAT) superóxido desmutase (SOD) dos 

genótipos Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. Detalhes estatísticos como 

descrito no Gráfico 1 
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Segundo Barbosa et al. (2014), a fotorrespiração é a principal fonte de H2O2 nas 

células que realizam fotossíntese. Isso explica, em parte, o aumento na atividade enzimática dos 

genótipos, uma vez que esses mecanismos atuam como linha de defesa que neutralizam o efeito 

toxico das ERO‟s.  

A SOD participa como primeira linha de defesa nas plantas submetidas a algum tipo 

de estresse (APEL et al., 2004). Essa enzima é responsável pela formação das espécies reativas 

de oxigênio, servindo assim de gatilho para a atuação das outras enzimas (CAT, G-POD, APX), 

uma vez que atua aumentando os níveis de H2O2 (PEREIRA et al., 2012). A APX e a CAT são as 

duas principais enzimas envolvidas na remoção da ERO‟s (Sharma et al., 2012) sendo essa 

última enzima responsável por atuar em altas concentrações de H2O2 como em estresse hídrico 

severo (DUBEY, 2011).  
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Dessa forma, pode-se observar que além dos mecanismos enzimáticos e não 

enzimáticos, os genótipos também evitam produção de ERO‟s reduzindo a taxa de elétrons na 

cadeia transportadora. 

5.5. Teores de solutos orgânicos 

5.5.1. Prolina livre 

Os teores de prolina livre foram alterados significativamente com a imposição da 

restrição hídrica, havendo diferenças entre os genótipos estudados. Os maiores teores foram 

observados no genótipo Pingo de ouro 1,2, que se manteve superior aos demais e constante 

mesmo com a evolução do estresse.  Os genótipos Cabeça-de-gato e Sempre-verde apresentaram 

incremento significativo com a evolução do estresse, porém não superando o genótipo tolerante 

(Gráfico 9). 

Gráfico 9: Influência do déficit hídrico na acumulação de prolina nas folhas dos genótipos 

Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. Detalhes estatísticos como descrito no 

Gráfico 5. 
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plantas sensíveis (ASHRAF et al., 2007), como pode ser visualizado no presente estudo. Dessa 

forma, o genótipo tolerante se confirmou como superior nesse parâmetro quando comparado ao 

Cabeça-de-gato e ao Sempre-verde, visto que esse soluto funciona como osmorregulador. 

Estudos realizados por Costa (2003) também mostraram uma relação positiva entre o acumulo de 

prolina e a tolerância ao déficit hídrico quando se trabalhou com o genótipo Pingo de ouro 1,2.  

Castro et al. (2007) e Lazcano-Ferrat; Lovat (1999) também observaram correlação positiva 

desse soluto em plantas de Tectona grandis L.f e Phaseolus vulgaris respectivamente. 

A síntese e acúmulo de prolina e outros osmorreguladores são amplamente usados em 

plantas para manter a estabilidade das membranas e a manutenção e conformação de proteínas 

sob baixa disponibilidade hídrica (EFEOĞLU et al., 2008), variando entre espécies vegetais, 

genótipos e também em diferentes níveis de estresse, sendo reconhecida também como 

responsável por proteger as membranas do tilacoides contra o oxigênio singleto, além de estar 

envolvida na morfogênese vegetal (REDDY et al., 2004). Esse soluto funciona como estoque de 

aminas para o reestabelecimento do crescimento da cultura após o estresse (HOAI, 2003). Essa 

proteção contra o oxigênio singleto se dá pelo fato desse aminoácido atuar na redução no 

NADPH para geração a partir do glutamato (FERREIRA et al. 2002).  Dessa forma, a prolina 

também atua na dissipação de energia gerada pela fotorrespiração como foi observado quando 

comparamos a fotossíntese (Gráfico 4A) com o incremento de prolina, em que as variedades 

locais apresentarão alta taxa respiratória. 

 5.5.2. Carboidratos solúveis 

 O estresse hídrico alterou o teor de carboidratos totais nos diferentes genótipos. 

Pode-se observar que os carboidratos totais (Gráfico 10A) no genótipo tolerante e Sempre-verde 

aumentaram seus teores com a evolução do estresse, sendo o Pingo de ouro 1,2sensível ao 

parâmetro somente quando submetido ao estresse severo. Já o Cabeça-de-gato manteve seus 

teores inalterados com a evolução do déficit. Um comportamento parecido pode ser observado 

nos carboidratos redutores (Gráfico 10B), porém houve um alto incremento do Sempre-verde 

para o estresse moderado e posteriormente um decréscimo quando submetido ao estresse severo. 

Os teores de carboidratos não redutores (Gráfico 10C) foram superiores no Pingo de ouro 1,2, 

mantendo-se inalterado independente do estresse. Já o Sempre-verde reduziu o seu teor 
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significativamente a partir do estresse severo. O teor de amido (Gráfico 10D) aumentou no 

Cabeça-de-gato com a imposição do estresse, enquanto nos demais se manteve constante. 

Gráfico 10:  Influência do déficit hídrico nos teores de carboidratos totais, redutores, não 

redutores e amido dos genótipos Pingo de ouro 1,2, Sempre-verde e Cabeça-de-gato. 
Detalhes estatísticos como descrito no Gráfico 1. 
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A deficiência hídrica pode causar alterações no conteúdo de carboidratos foliares 

(CHAVES FILHO, 2001). O aumento na taxa respiratória de manutenção e a redução na 

assimilação de CO2, consequências da seca, levam a aumentos nos conteúdos de aminoácidos e 

açúcares solúveis (KRAMER; BOYER, 1995). Segundo DaMatta et al. (1997 apud Melo, 2008) 

um leve estresse hídrico causa diminuições na concentração de amido e um acúmulo de açúcares 

solúveis, porém esse fato não foi observado possivelmente pelo conteúdo de prolina (Gráfico 9) 

ter aumentado em detrimento dos carboidratos, dessa forma a planta continuou a produzir 

açúcares para suprir as demandas. 
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Sob estresse hídrico severo, há relatos da diminuição do conteúdo sacarose pela 

inibição da síntese como pelo aumento da sua degradação (PRAXEDES et al., 2006), não sendo 

observado no presente estudo.  

Segundo Albuquerque et al. (2013), a partição das trioses-fosfatos aumentando os 

teores de amido pode significar uma estratégia de sobrevivência, uma vez que garante o 

suprimento energético para a respiração, como observado no Cabeça-de-gato. 

 A falta de água afetar a fotossíntese (YORDANOV et al., 2000). Segundo Zlater e 

Yordanov (2004) o estresse hídrico prejudica a atividade da frutose-1,6-bifosfato e da 

sedoheptulo-1,7-bifosfato, prejudicando a liberação de Pi nos cloroplastos e consequentemente 

gerando menor ATP (KUWAMAHARA; SOUSA 2009). A função da frutose-1,6-bifosfato é 

atuar como transportador de Pi entre o cloroplasto e o citoplasma (TAIZ; ZAIGER 2009). Dessa 

forma, o estrese hídrico prejudica a síntese se sacarose, como foi observado no Cabe-de-gato. 

Segundo Sousa (2005) a redução demanda de sacarose pode resultar no aumento da síntese de 

amido ou de uma redução na assimilação de CO2, podendo estar relacionada à baixa concentração 

de Pi no citoplasma, o que explica o aumento no teor de amido e redução nos teores de 

carboidratos totais no Cabeça-de-gato com a evolução do estresse. Esse fato também pode está 

ligado a menor fotossíntese observada, pois Magalhães filho et al. (2007), relatam uma relação 

entre esses dois parâmetros. 

O déficit hídrico desencadeia uma série de alterações tanto a nível celular quando a 

nível morfológico, sendo essas alterações ligadas por uma série de sinalizadores. Além disso, as 

plantas apresentam uma série de linhas de defesa para mitigar os efeitos deletérios da seca que 

vão desde o fechamento estomático até a paralização do crescimento. 

6. CONCLUSÃO 

O genótipo Pingo de ouro 1,2confirmou seu padrão de tolerância, pois quando 

submetido ao déficit hídrico apresentou a maior taxa fotossintética e melhor economia hídrica. 

Além disso seus mecanismos aclimatativos impediram esse genótipo de sofrer inibição 

bioquímica, o que confirma uma vantagem em relação as variedades locais.  
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Entre as variedades locais, o genótipo Cabeça-de-gato se destacou quando comparado 

ao Sempre-verde, apresentando maior economia hídrica, além de um eficiente aparato bioquímico 

de defesa contra o estresse hídrico. 
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