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Alterações no padrão de resposta à luz da condutância
estomática do milho causadas pelo déficit hídrico1

Alterations in the pattern of stomatal responses to light in
maize caused by water deficit

Letícia Bono2, Homero Bergamaschi3, Luis Mauro Gonçalves Rosa3, Solange França2,
Bernadete Radin2, Antonio Odair Santos4 e João Ito Bergonci3

Resumo - Foram realizados dois experimentos para estudar o padrão de resposta da condutância estomática
do milho híbrido Pioneer 3230 ao déficit hídrico. O primeiro foi conduzido na Estação Experimental Agronô-
mica da Universidade Federal do Rio Grande do Sul, aplicando-se diferentes níveis de irrigação. Foram
avaliados o potencial da água no solo (ψs), potencial da água na folha (ψf), condutância estomática e radia-
ção fotossinteticamente ativa (RFA) em dois tratamentos: irrigado e não irrigado. O segundo foi realizado em
casa de vegetação, na Faculdade de Agronomia, em Porto Alegre, com o mesmo híbrido. Foram aplicados dois
tratamentos hídricos que resultaram em diferentes potenciais da água na folha (ψf). Separaram-se as plantas
por sua condição hídrica em plantas sem estresse (ψf  > -0,8 MPa), médio estresse (ψf entre -1,5 e -0,8 MPa) e
alto estresse (ψf < -1,5 MPa). Os estômatos apresentaram fechamento gradual acompanhando a queda do ψf
em ambos os experimentos, indicando que a condutância estomática é dependente do estado hídrico da planta.
Em plantas mantidas sem irrigação ocorreram, ainda, as menores condutâncias, demonstrando a forte influ-
ência do ψs na resposta estomática. O padrão de resposta dos estômatos à RFA também foi afetado pelo déficit
hídrico, de forma que plantas sob estresse mantiveram baixas condutâncias mesmo com aumentos da radiação
incidente.
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Abstract - Alterations in the pattern of stomatal responses to light in maize plants caused by water deficit were
evaluated under field and greenhouse conditions. The first experiment was carried out at the Agronomic
Experimental Station of Federal University of Rio Grande do Sul, Brazil,  (lat. 30o05’S, long. 51o39’W, alt. 40
m), with a maize crop under two levels of irrigation (with and without irrigation). Measurements of soil water
potential (ψs), leaf water potential (ψf), stomatal conductance and photosynthetically active radiation (PAR)
were performed throughout the day, to record the variation on stomatal functioning in response to changes in
PAR levels. The second experiment was conducted under greenhouse conditions, at Faculdade de Agronomia/
UFRGS, in Porto Alegre using the same hybrid. Potted plants were allowed to dry through water withholding
and the leaf water potential (ψf) was measured prior to the conductance measurements. Responses of leaf
conductance to PAR levels were measured using neutral density filters to cut down the incoming solar radiation.
Plants were separated in three groups: non-stressed (ψf  > -0.8 MPa), mildly stressed (ψf -1.5 to -0.8 MPa) and
highly stressed (ψf < -1.5 MPa). In both experiments, as the soil water became restricted, the stomata tended to
close. In the treatment without irrigation (I0), a very low stomatal conductance was observed, indicating a high
influence of soil conditions on stomata aperture. Plants under water stress kept low stomatal conductance even
when PAR increased, while non-stressed plants showed higher values of stomatal conductance at saturating
PAR.

1 Extraído da dissertação de mestrado em Fitotecnia/Agrometeorologia, apresentada pela primeira autora à Faculdade de Agronomia/ UFRGS
em agosto de 1997.
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Introdução

A redução da disponibilidade de água
no solo diminui o crescimento das plantas e a produ-
ção agrícola, mais do que qualquer outro fator
ambiental isolado (JONES & JONES, 1989). Um
déficit hídrico (moderado ou severo) afeta a acumu-
lação de biomassa vegetal, independente da ocorrên-
cia de condições ótimas de outros fatores ambientais
tais como luz, CO2 e temperatura. Isto ocorre porque
a condição hídrica da planta influencia o crescimen-
to, particularmente por seus efeitos na folha e na ex-
pansão celular (COOMBS et al., 1986; FERREIRA,
1992). Um dos primeiros efeitos do estresse hídrico
nos vegetais é a perda de turgidez, a qual afeta a taxa
de expansão celular e o tamanho da célula e, conse-
qüentemente, o crescimento da planta (KRAMER,
1982; HALE & ORCUTT, 1987).

Segundo CHAVES (1991)  o impacto
do déficit na performance e no tempo de recuperação
da planta é resultado da interação entre sua informa-
ção genética e a intensidade, a severidade e a duração
da exposição ao déficit. O momento de ocorrência
de estresse hídrico, com relação ao estádio
fenológico de desenvolvimento da cultura, também
afeta a resposta ao déficit hídrico (THOMAS et
al., 1995). Quanto mais prolongado for o período
de déficit hídrico mais severa é a desidratação e
maior será a possibilidade de dano no aparelho
fotossintético.

A taxa transpiratória está relacionada
com a produção de biomassa, uma vez que o CO2
assimilado e a água perdida por transpiração estão
sob controle estomático (KRAMER & BOYER,
1995). THOMAS & FUKAY (1995) observaram
maior transpiração em plantas com plena disponibi-
lidade de água do que naquelas sob deficiência hídrica.

O decréscimo na disponibilidade de água
no solo ocasiona queda no potencial da água nas fo-
lhas das plantas, levando à perda de turgidez e à redu-
ção da condutância estomática (BERGAMASCHI et
al., 1991; SHALHEVET, 1993). Muito da redução
na taxa de assimilação de CO2 durante o estresse
hídrico deve-se à redução na disponibilidade de CO2
no interior da folha, causada pelo fechamento dos
estômatos em resposta à redução da disponibilidade
de água no solo (ROSA et al., 1991). Este aumento
da resistência à difusão gasosa, com diminuição na
taxa de assimilação de CO2, determina menor perda
de água por transpiração, além de poder afetar a
fotossíntese. Dependendo da espécie e da natureza

da desidratação, a assimilação de carbono pode di-
minuir a valores próximos de zero (JONES & JONES,
1989; CHAVES, 1991). O fechamento dos estômatos
visa minimizar a perda de água, agindo como um
mecanismo de defesa à desidratação. Contudo, ela
acaba, simultaneamente, limitando a assimilação de
CO2 (FARQUHAR & SHARKEY, 1982).

O milho é uma cultura cuja demanda no
Rio Grande do Sul é crescente, principalmente em
face da expansão das atividades ligadas à criação de
animais. Seu rendimento apresenta alta variabilidade
entre safras, causada, sobretudo, pelas variações da
precipitação pluvial. Diante destes aspectos torna-se
importante estudar a influência da deficiência hídrica
sobre a condutância estomática, uma vez que a mes-
ma influi diretamente na fotossíntese, que por sua
vez é responsável pela produção de matéria seca e do
próprio rendimento de grãos.

O objetivo deste trabalho foi avaliar as
alterações no padrão de resposta à luz da condutância
estomática do milho ocasionadas pelo déficit hídrico.

Material e métodos

Foram conduzidos dois experimentos,
um a campo e outro em casa de vegetação, utilizan-
do-se o milho híbrido Pioneer 3230.

O primeiro experimento foi realizado no
ano agrícola de 1995/96, em um período restrito de
medições no mês de dezembro, na Estação Experi-
mental Agronômica da Universidade Federal do Rio
Grande do Sul (EEA/UFRGS) localizada no municí-
pio de Eldorado do Sul, Rio Grande do Sul, numa
área de 5.400m2, com população de 66.600 plantas
por hectare.

Foi utilizado um delineamento experi-
mental em faixas com cinco níveis de irrigação e cin-
co repetições. Porém, neste trabalho foram conside-
rados apenas os tratamentos extremos: I4, em que a
umidade do solo foi mantida próxima à capacidade
de campo por meio de irrigações, e I0 sem irrigação.
A umidade no solo do tratamento I4 foi monitorada
com tensiômetros e lisímetro, sendo efetuadas irriga-
ções sempre que o potencial matricial da água no solo,
a 45cm de profundidade, atingia -0,05MPa.

Utilizou-se um sistema de irrigação por
aspersão em linha constituído por uma fileira de 12
aspersores na direção leste-oeste, espaçados de 6m
entre si e passando pelo centro da área de 60m de
largura. As irrigações foram efetuadas no início da
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manhã para minimizar o efeito do vento, com dose
de rega calculada pela evapotranspiração medida em
lisímetro de pesagem, buscando-se a manutenção da
capacidade de campo no tratamento I4.

Foram feitas medições de condutância
estomática nas superfícies inferior e superior da fo-
lha, com porômetro de equilíbrio dinâmico (modelo
LI-1600M, Licor Inc.), utilizando-se folhas expostas
à radiação solar e plenamente expandidas. A
condutância total da folha foi calculada fazendo-se o
somatório das condutâncias individuais de cada lado
da folha.

As leituras começavam após a evapora-
ção total do orvalho presente nas folhas e se estendi-
am até o final do dia, pouco antes do por do sol. Fo-
ram realizadas quatro repetições por tratamento nas
parcelas de I0 e I4.

Em cada folha cuja condutância
estomática foi medida, efetuou-se a determinação do
potencial da água na folha, utilizando-se uma câmara
de pressão tipo Schollander (modelo 3000,
Soilmoisture Co.). Após a leitura da condutância, re-
tirava-se as mesmas folhas, enrolava-se estas em sa-
cos plásticos, fazia-se um corte na parte mediana das
mesmas, deixando-se a nervura central como um
pseudo-pecíolo, e levava-se diretamente para a câmara
de pressão, de maneira que todo o processo não le-
vasse mais de um minuto.

A radiação fotossinteticamente ativa
(RFA) foi determinada concomitantemente com as
medições da condutância estomática, utilizando-se o
sensor localizado na câmara do porômetro (modelo
Li-1905 - Quantum Sensor, Licor Inc.). Mantinha-se
as folhas em sua posição original na planta para a
leitura de ambas as faces, mas considerava-se a leitu-
ra de RFA da face superior da folha.

Um segundo experimento foi conduzi-
do em casa de vegetação do Departamento de Solos
da Faculdade de Agronomia (UFRGS), em Porto Ale-
gre, no período de 23 abril a 05 de agosto de 1996.
Foi utilizado solo proveniente da mesma área do ex-
perimento na Estação Experimental Agronômica da
UFRGS, e adubado de acordo com as recomenda-
ções para a cultura no Rio Grande do Sul (COMIS-
SÃO DE FERTILIDADE DO SOLO - RS/SC, 1989).

Foi utilizado delineamento completa-
mente casualizado, com troca periódica da posição
dos vasos, no balcão da casa de vegetação, para
minimizar o sombreamento causado pela estrutura da

casa, com escolha casualizada dos vasos em que foi
aplicada restrição hídrica.

Os tratamentos consistiram em dois ní-
veis de umidade no solo. Inicialmente, as plantas fo-
ram mantidas sem limitação hídrica até a emissão da
terceira folha. Após este momento, dividiu-se os va-
sos em dois grupos: dez vasos mantidos sem limita-
ção hídrica e vinte vasos nos quais as plantas recebi-
am água diariamente apenas para evitar uma rápida
desidratação.

A semeadura foi realizada em 23 de abril
de 1996. Foi feita adubação de nitrogênio em cober-
tura, 22 dias após a emergência, na base de 100 kg/ha
de N, conforme recomendação da COMISSÃO DE
FERTILIDADE DO SOLO - RS/SC (1989).

O monitoramento das condições hídricas
das plantas foi feito por meio do potencial da água
foliar, medido antes da condutância estomática em
folha adjacente. As medições de condutância
estomática foram efetuadas em horários de máxima
radiação incidente, das 10h30min às 13h (horário
solar), em dias de céu limpo. As medições foram
feitas com os mesmos instrumentos utilizados no
campo.

As medições de condutância estomática
foram iniciadas quando haviam quatro folhas com-
pletamente expandidas, sendo utilizada para a medi-
ção a folha mais jovem completamente expandida.
As plantas foram levadas para fora da casa de vegeta-
ção e colocadas em ambiente livre, a céu aberto.

Para a medição das respostas estomáticas
em função da radiação fotossinteticamente ativa, fo-
ram utilizados filtros compostos por lâminas de tela
plástica preta (“sombrite”). As plantas, selecionadas
aleatoriamente, foram expostas à radiação solar ple-
na por 30 minutos. Após foi realizada a primeira me-
dição na folha mais jovem completamente expandi-
da. Após o registro dos valores de condutância e
transpiração colocava-se, acima da planta e de forma
sucessiva, de uma a sete lâminas de tela plástica pre-
ta, para redução progressiva do fluxo de radiação
fotossinteticamente ativa. Neste estudo foram consi-
derados apenas os valores de condutância da superfí-
cie abaxial da folha.

As plantas foram separadas pelo
potencial da água na folha (ψf) em três intervalos
representativos de suas condições hídricas nos
níveis: ψf < -1,5MPa como alto estresse, ψf  entre
-1,5 e -0,8MPa como médio estresse e ψf > -0,8MPa
como sem estresse. As curvas de resposta da
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condutância estomática foram ajustadas segundo um
modelo mecanístico adaptado de GATES (1980) em
função da radiação fotossinteticamente ativa e do
potencial da água na folha.

As leituras foram efetuadas até a emis-
são da inflorescência masculina (pendão) das plantas
sem deficiência hídrica.

Resultados e discussão

Os resultados de condutância
estomática relacionada ao potencial da água na folha,
no período de 15 a 18 de dezembro de 1995 (Figura
1), são coerentes com resultados já citados na litera-
tura (COWAN, 1977; CORNIC et al., 1987;
TURNER, 1991; KRAMER & BOYER, 1995;
MELKONIAN & WOLFE, 1995). A condutância
estomática diminui à medida que o potencial da água
na folha se torna menor. Esta foi a resposta geral,
encontrada no conjunto de todas as plantas medidas
nos três dias, para ambos os tratamentos. Pode-se
observar que, abaixo de um Ψf em torno de  -
1,5MPa, parece ter ocorrido fechamento dos
estômatos, caracterizado pelas baixas condutâncias
estomáticas encontradas, predominantemente no tra-
tamento I0. BERGONCI (1997) também observou,
para o mesmo híbrido e local, um Ψf mínimo (entre
-1,2 e -1,5MPa) que poderia ser utilizado como indi-

cador de déficit hídrico, abaixo do qual os estômatos
se mantém praticamente fechados. Entre -1,5MPa
e -0,8MPa, a resposta foi bastante variada, demons-
trando ser altamente influenciada por outros fatores
do meio. Acima de -0,8MPa, a condutância estomática
foi alta, quando outros fatores como radiação solar e
temperaturado ar não se mostravam limitantes.

As respostas de condutância estomática
ao Ψf parecem ter sido fortemente afetadas por ou-
tros fatores, que levaram à variabilidade, o que de-
monstra a fragilidade da relação de curto prazo da
condutância estomática com o Ψf. Sabe-se que os
estômatos respondem tanto a variações de longo pra-
zo no Ψf, as quais são diretamente dependentes de
variações no potencial matricial da água no solo (Ψm),
como às variações de curto prazo no Ψf, decorrentes
da demanda evaporativa da atmosfera e do fluxo
transpiratório (COWAN, 1977; CORNIC et al., 1987;
ROSA et al., 1991). Na Figura 1 observa-se, facil-
mente, a separação da resposta de longo prazo da
condutância estomática ao Ψm, quando se compara
as condutâncias estomáticas encontradas em plantas
dos tratamentos I0 e I4. A condutância estomática foi
menor em plantas com menor disponibilidade hídrica
no solo, independentemente da demanda atmosféri-
ca, tal como encontrado por BATES & HALL (1981)
para feijão miúdo e PETERSEN et al. (1992) para
algodoeiro. Os Ψf medidos em I0 ficaram em torno
de -1,2 a -2 MPa, para os quais não ocorre, pratica-
mente, abertura estomática. Já para as plantas
mantidas em capacidade de campo (I4), é possível
observar que o Ψf varia bastante, de -1,6MPa até
-0,4 MPa e, assim como ele, a condutância estomática
é bastante variável para os mesmos valores de Ψf. A
grande variabilidade encontrada na resposta
estomática em I4, especialmente entre -1,5 e -0,8 MPa,
pode ser atribuída à interação da condutância
estomática com outros fatores externos.

TENHUNEN et al. (1980) estudaram
a condutância estomática, Ψf e transpiração em
Arbutus unedo ao longo do dia e observaram um in-
tenso fechamento estomático ao meio-dia associado
a elevados valores de temperatura e déficit de satura-
ção do ar. Esse tipo de resposta a condições de eleva-
da demanda evaporativa, associado às variações no
fluxo de RFA incidente pela presença de nuvens no
ciclo de um dia, pode ter aumentado a variabilidade
da resposta da condutância estomática ao Ψf no perí-
odo de 15 a 18 de dezembro de 1995.

As respostas de longo prazo, influen-
ciadas primordialmente pela condição hídrica do solo,
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Figura 1. Condutância estomática relacionada ao
potencial da água na folha, em milho não
irrigado (I0) e irrigado (I4). Eldorado do
Sul, RS, dezembro de 1995.
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são mais consistentes por serem menos afetadas por
outros fatores, em comparação às respostas de curto
prazo. Diversos autores citam a resposta da
condutância estomática ao Ψm como a mais consis-
tente, uma vez que o secamento progressivo do solo
leva ao fechamento progressivo dos estômatos (BA-
TES & HALL, 1981; OSONUBI, 1985; GOLLAN
et al., 1986; INOUE et al., 1989; ROSA et al., 1991;
TURNER, 1991; JONES & CORLETT, 1992;
MELKONIAN & WOLFE, 1995; BERGONCI,
1997).

A Figura 2 mostra a relação entre
condutância estomática e RFA nas condições de cam-
po, durante a estiagem de dezembro de 1995. Para
plantas irrigadas (I4) é possível observar aumento da
abertura estomática com o aumento da RFA. As plan-
tas sem irrigação, no entanto, se mostraram pratica-
mente indiferentes ao aumento da RFA, mantendo
baixa condutância estomática, em torno de
100mmol.m-2.s-1. Possivelmente, essa resposta de in-
diferença em plantas não irrigadas ocorreu porque,
com o aumento da radiação solar incidente e, conse-
qüentemente, da demanda evaporativa da atmosfera,
não houve praticamente abertura dos estômatos para
evitar maiores perdas de água por transpiração, evi-
denciando o caráter conservador das plantas. Desta

forma, a manutenção dos estômatos  fechados (máxi-
mo de 200mmol. m-2.s-1) em I0, mesmo com aumento
da RFA, foi uma resposta mais afetada pelas condi-
ções hídricas do solo. Em I4, com adequado supri-
mento de água, observa-se a tendência de aumento
na condutância estomática com aumento da RFA, mas
com grandes variações na resposta, as quais também
devem ter sido resultantes de interações com elemen-
tos micrometeorológicos.

As flutuações das condições
meteorológicas, como da velocidade do vento, nebu-
losidade parcial (poucas nuvens), entre outras, tam-
bém afetaram a condutância estomática já que, para
mesmos níveis de RFA, encontraram-se diferentes
condutâncias.

KNAPP & SMITH (1990) analisaram as
respostas de várias espécies às variações na
radiaçãosolar  incidente decorrentes da presença de
nuvens, em situação de campo. O rápido fechamento
estomático em resposta ao sombreamento foi consi-
derado uma eficaz maneira de recuperar ou manter a
condição hídrica de plantas com alta taxa
fotossintética e transpiração, especialmente quando
estas estavam submetidas à deficiência hídrica. Essa
característica pode ter interferido na resposta da
condutância do milho à RFA com diferentes Ψf e
nebulosidade ocasional.

Os valores de condutância estomática obtidos,
nas plantas conduzidas em casa de vegetação (Figura
3) podem ser considerados baixos em comparação
com valores típicos de condutância para milho. Dois
fatores podem ter influenciado esses valores: o pri-
meiro é o fato das medições terem sido realizadas
apenas na superfície abaxial da folha; em segundo
lugar, e talvez o mais importante, é o fato do experi-
mento ter sido conduzido fora da melhor condição
para o desenvolvimento do milho.

O padrão de resposta da condut|ância
estomática à variação da RFA apresentou três eta-
pas. Na primeira, com fluxos de radiação entre 0 e
300µmol.m-2.s -1, há uma resposta linear positiva,
onde a inclinação da curva indicaria a velocidade
de abertura dos estômatos. Na segunda etapa, en-
tre 300 e 600µmol.m-2.s -1, inicia-se o processo de
saturação em que a abertura estomática já não é
mais linearmente relacionada a aumentos no fluxo
de radiação. A terceira etapa indica a foto-satura-
ção da resposta, em que aumentos da RFA não mais
causam aumentos significativos na condutância
estomática, quando os estômatos atingem sua má-
xima abertura.

Radiação fotossinteticamente ativa (µmol m-2s-1)
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Figura 2. Condutância estomática em função da
radiação solar fotossinteticamente ativa
nos dias 15, 16 e 18 de dezembro de
1995, em milho não irrigado (I0) e
irrigado (I4). Eldorado do Sul, RS.
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Este padrão de distribuição é similar ao
encontrado por vários outros autores, no que se refe-
re à variação da condutância estomática com o au-
mento da RFA (COWAN, 1977; WONG et al., 1979;
KAUFMANN, 1982; FARQUHAR & WONG, 1984;
CORNIC et al., 1987; GORTON, 1990;
BERGAMASCHI et al., 1991).

Dividiram-se as plantas em três níveis
de estresse (por déficit hídrico) de acordo com o Ψf,
admitindo-se que aquelas com Ψf abaixo de -1,5MPa
estavam em alto estresse, entre -0,8 e -1,5MPa as plan-
tas estavam em médio estresse e plantas com Ψf aci-
ma de -0,8MPa não foram consideradas estressadas.
É possível verificar que o padrão de resposta à radia-
ção é alterado pela disponibilidade hídrica a que as
plantas estão expostas, representada pelos níveis de
estresse, ou seja, há uma resposta diferencial de plantas
submetidas aos mesmos níveis de radiação incidente,
mas em diferentes condições hídricas (Figura 3).

Plantas em déficit hídrico mantêm uma
menor abertura na etapa de foto-saturação, ocasio-
nando menores valores de condutância estomática.
Esta redução na condutância máxima mostra-se de-
pendente do nível de déficit hídrico enfrentado pela
planta, de tal forma que aquelas livres de estresse

mantiveram altas condutâncias estomáticas, plantas
em médio estresse tiveram médias condutâncias
estomáticas e, em alto estresse, os estômatos perma-
neceram fechados (condutância estomática de, apro-
ximadamente, 20mmol.m-2.s-1).

O déficit hídrico parece ter provocado,
ainda, uma redução na velocidade de abertura
estomática das plantas estressadas em relação às não
estressadas, que pode ser observada pela diferença de
inclinação na primeira etapa das curvas de resposta a
diferentes condições hídricas. Possivelmente, uma
forma de reduzir as perdas de água através da
transpiração seria reduzindo a velocidade de abertura
dos estômatos e mantendo-os menos abertos. As plan-
tas estressadas apresentaram uma resposta mais lenta
ao aumento da radiação incidente e valores de
condutância estomática de, aproximadamente, um
quinto dos encontrados em plantas não estressadas.

Desta forma, a variação da condutância
em resposta à RFA incidente segue um padrão simi-
lar em plantas estressadas e não estressadas. O Ψf vai
determinar a magnitude da abertura estomática, con-
siderando-se os outros fatores controlados.

No caso do experimento em casa de
vegetação, com escolha de dias sem nuvens para rea-
lizar as medições foi possível demonstrar a influên-
cia do déficit hídrico sobre a resposta estomática à
RFA. Contudo, é necessário salientar que, mesmo
nestas condições, houve grande oscilação nas respos-
tas individuais de condutância estomática à RFA.

Conclusões

- Plantas de milho sob déficit hídrico apresentam pa-
drão de resposta conservador em relação à água,
reduzindo a condutância estomática por fechamen-
to dos estômatos. A resposta estomática ao poten-
cial da água no solo é mais consistente do que a
resposta ao potencial da água na folha.

- O padrão de resposta da condutância estomática do
milho à radiação fotossiteticamente ativa é afeta-
do pela deficiência hídrica. Sob déficit hídrico
ocorre redução da condutância máxima, bem como
da velocidade de abertura dos estômatos.
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