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SISTEMAS PRIMÁRIOS DE TRANSPORTE DE PRÓTONS INTEGRAM OS

MECANISMOS DE DESINTOXICAÇÃO DO MESOTRIONE EM PLANTAS DE

MILHO1

Proton Transport Primary Systems Used as Mechanisms of Mesotrione Detoxification in Corn

Plants

OGLIARI, J.2, FREITAS, S.P.3, RAMOS, A.C.4, BRESSAN SMITH, R.E.5 e
FAÇANHA, A.R.6

RESUMO - O mesotrione é um dos mais efetivos herbicidas desenvolvidos para o controle de
uma ampla gama de plantas daninhas que infestam campos de milho (Zea mays). Todavia, as
bases bioquímicas e moleculares da tolerância das plantas de milho a esse herbicida ainda
não foram estabelecidas. Para compreender os mecanismos de desintoxicação do mesotrione
em plantas de milho, foram analisadas as atividades dos principais sistemas primários de
transporte de prótons (íons H+) das membranas plasmática e vacuolar (H+-ATPases do tipo P
e V e H+-PPases) de células de diferentes tecidos de plantas tratadas após aplicação do
herbicida em pós-emergência. Para isso, foram realizados procedimentos de fracionamento
celular, de tecidos radiculares, foliares e do caule, por centrifugação diferencial e purificação
de vesículas membranares em gradiente de densidade de sacarose. Os ensaios enzimáticos
das atividades hidrolíticas das três bombas de H+ foram realizados aplicando-se um método
colorimétrico para medir o fosfato liberado das hidrólises dos substratos: adenosina-5’-
trifosfato (ATP) e pirofosfato (PPi). Parâmetros fotossintéticos foram analisados como
marcadores fisiológicos dos diferentes estádios da desintoxicação das plantas. Essa análise
demonstrou que o tratamento com mesotrione promoveu uma redução na taxa fotossintética
e na relação Fv/Fm no terceiro dia após aplicação (DAA), mas não afetou significativamente
a fotossíntese a partir do quinto DAA. Nos três tecidos analisados, raiz, folha e caule, aos
3 DAA, foi observado forte estímulo da atividade da H+-PPase vacuolar, a qual variou de cerca
de 100 a 600%. Essa forte ativação foi reduzida significativamente aos 7 DAA, mas permaneceu
pelo menos duas vezes maior com relação ao controle. Por sua vez, as H+-ATPases das
membranas plasmática e vacuolar foram bem menos moduladas pelo tratamento com o
herbicida, apresentando estimulações e inibições que não variaram mais do que 20 a 60%
das atividades obtidas em vesículas de membranas oriundas de plantas não tratadas (controle).
Os resultados demonstraram que o mesotrione promove uma ativação diferencial dos
principais sistemas primários de transporte de H+, indicando que essas bombas iônicas são
enzimas transportadoras essenciais aos mecanismos relacionados com o processo de
desintoxicação das plantas de milho, possivelmente ao energizar a compartimentalização
das moléculas do herbicida mesotrione no vacúolo ou a exceção celular através das membranas
plasmáticas.
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ABSTRACT - The herbicide Mesotrione herbicides are very effective in the control of a wide range of
weeds that infest corn (Zea mays) fields. However, the biochemical and molecular bases of corn
seedling tolerance to this herbicide have not been established so far. To understand the mechanisms
of mesotrione detoxification in corn plants, the activities of the main primary proton (H+ ion) transport
systems of the vacuolar and plasma membranes (H+-ATPases V- and P-types, and H+-PPase) of the
cells from different tissues were analyzed, after post-emergence herbicide application. Thus, cell
fractionation procedures on root, leaf and mesocotyl tissues were performed using differential membrane
vesicle centrifugation and purification in sucrose density gradient. Hydrolytic activities of the proton
pumps were measured by using a colorimetric method for phosphate released through enzymatic
hydrolysis of the substrates adenosine-5’-triphosphate (ATP) and pyrophosphate (PPi). Photosynthetic
parameters were analyzed as physiological markers of the different stages of plant detoxification.
Such analysis demonstrated that, three days after herbicide application (DAA), mesotrione induced a
reduction in the photosynthetic rate and Fv/Fm ratio, but no significant effect could be found after the
fifth DAA. These data suggest that the treatment with mesotrione promoted a spatial and temporal
regulation of the H+ pump activities. In all the root, leaf and mesocotyl tisues analyzed, at three DAA,
a strong stimulation of the vacuolar H+-PPase activity was observed, varying from 100% to 600%. This
activation was significantly reduced at the seventh DAA, but remained at least twice higher than the
controls. On the other hand, the vacuolar and plasma membranes H+-ATPases were much less modulated
by the herbicide treatment, exhibiting stimulations and inhibitions which did not change by more than
20 to 60% in relation to the activities found in membrane vesicles derived from untreated plants (controls).
The results demonstrate that mesotrione can promote a differential activation of the main primary proton
transport systems, suggesting that these ion-pumps are transporting enzymes essential for the
detoxification-related processes in corn plants, likely by energizing compartmentalization of the herbicide
molecules into the vacuoles or cellular excretion through the plasma membrane.

Keywords:  Zea  mays, Herbicide, Phytotoxicity, H+-ATPase, V-ATPase, H+-PPase.

INTRODUÇÃO

O mesotrione é um herbicida de ação
sistêmica indicado para controle de plantas
daninhas na cultura de milho (Zea mays),
aplicado em pós-emergência (Sprague et al.,
1999; Rodrigues & Almeida, 2005). As plantas
absorvem esse herbicida principalmente
através das folhas e raízes via movimento
apossimplástico (Mitchell et al., 2001). As
espécies de plantas suscetíveis ao mesotrione
apresentam sintomas de amarelecimento nas
folhas aos três dias após a aplicação (DAA), com
posterior branqueamento, que progridem para
a necrose e morte da planta em até duas
semanas. Os sintomas se desenvolvem mais
rapidamente na presença de luz (Pallet et al.,
1998; Wichert et al., 1999; Johnson & Young,
2002)

O mesotrione causa em algumas varieda-
des ou híbrido de milho sintomas de fitointo-
xicação, porém isso não resulta em perdas
na produtividade de grãos (Furtado, 2004;
Masiunas et al., 2004). O milho é tolerante ao
mesotrione, provavelmente, devido à capa-
cidade de desativação do princípio ativo e à
translocação para compartimentos celulares

- vacúolo e meio extracelular (Mitchell et al.,
2001; Johnson & Young, 2002; O´Sullivan
et al., 2002). A capacidade de realizar a desin-
toxicação de herbicida é desencadeada pelo
aparato bioquímico celular (Kreuz et al., 1996).
Portanto, a maioria das moléculas de herbicida
são translocadas para o interior do citoplasma
via transportadores de membrana (Hess, 1985;
Briskin, 1994; Sterling, 1994; Riechers et al.,
1998). A energização desse processo é depen-
dente do gradiente eletroquímico gerado pelos
transportadores primários de prótons, denomi-
nados bombas de prótons (H+), que estão locali-
zadas na membrana plasmática (Coleman
et al., 1997; Hull & Cobb, 1998). Quando as
moléculas de herbicida estão no citoplasma
de plantas tolerantes, elas são removidas para
o vacúolo ou apoplasto através dos transpor-
tadores secundários, os quais são energizados
pelas bombas de H+ (Ros et al., 1990; Martinoia
et al., 1993; Gaillard et al., 1994; Kreuz et al.,
1996).

Em plantas tolerantes, a metabolização e
a desintoxicação dos herbicidas são realizadas
em quatro fases distintas (Kreuz et al., 1996;
Li et al., 1997). Na fase I (ativação) ocorre a
exposição ou introdução de grupos funcionais
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por meio de reações, que normalmente envol-
vem hidrólise, oxidação ou redução, tornando
as moléculas de herbicida ativas para as enzi-
mas atuarem nas fases seguintes (Kreuz et al.,
1996; Coleman et al., 1997; Eerd et al., 2003).
Na fase II (conjugação), o herbicida ativado é
conjugado por meio de moléculas hidrofílicas
endógenas (Lamoureux et al., 1991; Riechers
et al., 1998), aminoácidos e proteínas (Kreuz
et al., 1996; Coleman et al., 1997; Hatzios,
1997; Eerd et al., 2003). Na fase III (eliminação),
o conjugado é translocado para o interior do
vacúolo ou excretado para o apoplasto, através
de transportadores ABC (ATP-binding cassette)
e/ou secundários (antiporters e simporters),
sendo energizados pelas bombas de prótons –
V-ATPase e H+-PPase (Martinoia et al., 1993;
Hatzios, 1997; Eerd et al., 2003). Na fase IV
(transformação), os conjugados que foram
transportados são posteriormente hidrolisados
ou degradados (Sandermann, 1992; Kreuz
et al., 1996; Coleman et al., 1997; De Prado &
Franco, 2004).

Vários estudos relatam a atuação dos her-
bicidas no metabolismo das plantas, porém
poucos trabalhos abordam a participação das
bombas H+ (plasmalema e tonoplasto) na trans-
locação dos herbicidas para o interior da célula
e a eliminação para o exterior do citoplasma.
Dessa forma, é importante compreender como
as diversas classes de herbicidas interagem
com as bombas de H+ em plantas tolerantes
ou resistentes. Em plantas de milho, que são
tolerantes ao herbicida mesotrione, não há
informação sobre se esse produto químico
interfere ou não na atividade hidrolítica das
enzimas. Assim, é possível que esses sistemas
possam participar nos mecanismos de tolerân-
cia/desintoxicação do herbicida mesotrione
nas plantas de milho. Este trabalho teve
como objetivo verificar a desintoxicação do
mesotrione em plantas de milho por meio da
atividade hidrolítica das bombas de prótons (H+)
presentes nas membranas plasmática (H+-
ATPase) e vacuolar (V-ATPase e H+-PPase), nos
tecidos de folha, caule e raiz.

MATERIAL E MÉTODOS

O experimento foi conduzido na Unidade
de Apoio a Pesquisa (UAP) do Centro de
Ciências e Tecnologias Agropecuárias (CCTA),
no campus da Universidade Estadual do Norte

Fluminense Darcy Ribeiro (UENF), Campos dos
Goytacazes-RJ, no período de setembro de 2005
a março de 2006. As plantas de milho (híbrido
Braskalb 330) foram cultivadas em vasos de
4,5 litros com substrato areia e solo (2:1) a céu
aberto. Foram semeadas quatro sementes de
milho em cada vaso e aos oito dias após o plan-
tio (DAP) foi realizado o desbaste, permane-
cendo apenas uma planta, que recebeu 350 mL
de solução nutritiva de Clark (1975). As plantas
foram irrigadas diariamente, mantendo-se o
teor de umidade no vaso próximo à capacidade
de campo. A dose do herbicida mesotrione uti-
lizado no ensaio foi de 192 g ha-1, que corres-
ponde à dose máxima recomendada para o
controle das plantas daninhas na cultura do
milho (Rodrigues & Almeida, 2005). A aplicação
foi realizada aos 15 DAP, quando as plantas de
milho estavam no estádio de quatro folhas.
A aplicação nos tratamentos com herbicida
foi realizada utilizando pulverizador costal,
pressurizado a CO

2
, em pressão constante de

3,0 kgf cm-2 e equipado com um bico Teejet DG
8002, o qual foi calibrado para aplicar o equi-
valente a 230 L ha-1 de calda. A aplicação foi
realizada às 7h da manhã, com umidade rela-
tiva de 70% e velocidade do vento inferior a
7 km h-1.

Na avaliação das atividades hidrolíticas
das bombas de prótons foram utilizados trata-
mentos controle e mesotrione, constituídos por
sete parcelas (vasos) aos três dias após a apli-
cação (DAA) e aos 7 DAA, com quatro repetições
para cada tratamento. Nos tratamentos foram
utilizados tecidos de raiz, caule e folhas. Os
tecidos vegetais coletados foram armazenados

no gelo e pesados, obtendo-se da raiz 18 g, do
caule 12 g e da folha 8 g, para posterior extra-
ção das proteínas.

O isolamento da membrana plasmática e
do tonoplasto foi realizado por meio de centrifu-
gação diferencial, como descrito por Giannini
& Briskin (1987), com modificações (Façanha
& De Meis, 1998).

Os tecidos da raiz, caule e folhas, após
pesagem, foram macerados, com auxílio de gral
e pistilo em meio tamponado pH 8,0 composto
de 250 mM de sacarose, 100 mM de KCl, 15%
de glicerol, 100 mM de tris-base (hidroximetil
aminometano), 05 mM de EDTA (ácido
etilenodiaminotetracético), 05 mM de DTT
(Ditiotreitol), 01 mM de PMSF (fenilmetilsulfonil
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fluoreto), 0,8% de PVP-40T (Polivinil poli
pirrolidona) e 01 mM de benzamidina. Poste-
riormente, o macerado foi filtrado por meio de
quatro camadas de gaze e centrifugado a
3.000 x g por 15 min a 4 oC (Centrífuga Himac
CR21 marca Hitachi). O sobrenadante foi
centrifugado novamente em ultracentrífuga
(modelo CP 75 β, HITACHI, Japan) a 30.000 x g
por 10 min a 4 oC. O precipitado, composto
principalmente de mitocôndrias e peroxis-
somos, foi descartado e o sobrenadante nova-
mente centrifugado na mesma centrifuga a
100.000 x g por 30 min a 4 oC. Após a centrifu-
gação, o precipitado foi ressuspendido em ho-
mogeneizador, com solução-tampão de: 15% de
glicerol, 70 mM de Tris-HCl (pH 7,6), 05 mM de
EDTA, 01 mM de DTT, 01 mM de benzamidina
e 01 mM de PMSF.

A fração microssomal de todas as membra-
nas foram ressuspendidas e pipetadas sobre
um gradiente de concentração descontínuo
de sacarose de 46% e 25%, para a fração dos
tecidos de raiz e de caule, e de 46%, 40% e
32% na folha com solução-tampão de 25 mM
de tris-HCl, 2 mM de EDTA, 01 mM de DTT,
1 mM de PMSF e 1 mM de benzamidina, como
descrito por Serrano (1989), com modificações
(Façanha & De Meis, 1998). Esse gradiente foi
submetido a uma centrifugação de 100.000 x g
por 2h a 4 oC, com a formação de duas ban-
das contendo as vesículas de tonoplasto e
plasmalema. As bandas foram coletadas e
armazenadas a -70 oC, para posterior análise.
O conteúdo de proteína das membranas
plasmática e do tonoplasto foi determinado
utilizando o método descrito por Bradford

(1976).

As atividades das H+-ATPase e H+-PPase

foram determinadas colorimetricamente,
medindo-se a quantidade de fosfato inorgânico

(Pi) liberado pela reação, como descrito por

Fiske & Subbarrow (1925), com modificações

(Façanha & De Meis, 1998). As concentrações

finais dos reagentes no meio de reação para

atividade ATPásica em vesículas de membrana
plasmática foram as seguintes: 50 mM de

MOPS-KOH (ácido 3-(N-morfino) propano

sulfônico) em pH 7,0 para fração vacuolar;

3 mM de MgSO
4
; 100 mM de KCl; 1 mM de

ATP (ou 0,1 mM PPi); e 50 µg de proteína. Cada

amostra foi colorida com solução de 0,5% de
molibdato de amônio e 2% de ácido sulfúrico,

acrescida a uma solução de 10% de ácido

ascórbico na proporção de 10:1, sendo inter-
rompida pela adição de ácido tricloroacético

(TCA) numa concentração final de 5%. Após

coloridas, as amostras foram incubadas a 37 oC

por 10 min em banho-maria, realizando-se

imediatamente a leitura da absorbância no

comprimento de onda de 750 nm, obtendo-se
a densidade ótica. A atividade da H+-ATPase

da membrana plasmática foi avaliada na

presença e ausência do inibidor vanadato a

2 mM, enquanto a H+-PPase das vesículas de

membrana do tonoplasto foi avaliada na

presença e ausência de potássio. A atividade
hidrolítica da H+-ATPase, V-ATPase e H+-PPase

foi determinada pela subtração dos valores do

Pi, na ausência e presença de vanadato e

potássio. Os valores de Pi obtidos das ativi-

dades hidrolíticas das três bombas de prótons

foram transformados em porcentagem de au-
mento ou inibição do tratamento mesotrione,

em relação ao controle, para as quatro repe-

tições.

Para as medições da taxa fotossintética e

da eficiência fotoquímica, com base na fluores-
cência da clorofila a, nas folhas de milho, as

plantas foram submetidas às mesmas condi-

ções do experimento da atividade hidrolítica.

No estudo da taxa fotossintética e fluores-

cência da clorofila a, foram utilizadas 5 e
20 plantas por tratamento, respectivamente.

A medição foi realizada na quarta folha, na

posição central do limbo foliar. A fotossíntese

foi mensurada em um aparelho com analisador

de gás no infravermelho LI-6200 (Licor., NE,

USA), com um conjunto de lâmpadas (LED)
acoplado à superfície da câmara do IRGA,

possibilitando a obtenção de um fluxo de fótons

fotossintéticos de 500 µmol m-2 s-1 sem aqueci-

mento do tecido foliar. Todas as medições

foram efetuadas entre 7 e 10 horas da manhã.

As determinações relativas da emissão de
fluorescência da clorofila a foram efetuadas

em temperatura ambiente, por meio de um

fluorômetro de luz não modulada, modelo PEA

(Plant Efficiency Analyser, Hansatech, King’s

Lynn, Norkfolk, UK), onde foram registrados

os valores das fluorescências inicial (Fo) e
máxima (Fm), a capacidade fotoquímica do

fotossistema II ou rendimento quântica máxi-

mo (Fv/Fm=fluorescência variável/fluores-

cência máxima).
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RESULTADOS E DISCUSSÃO

Os sintomas visuais de fitointoxicação nas
plantas de milho tratadas com mesotrione
iniciaram-se principalmente na terceira e na
quarta folha a partir dos 3 DAA. Esses sinto-
mas foram reduzindo progressivamente a
partir dos 7 DAA, e aos 12 DAA não se observou
nenhuma evidência visual de fitointoxicação.
As folhas que surgiram após a aplicação do
herbicida não apresentaram sintomas. Os
dados obtidos podem ser indicativos de que as
bombas de H+ participam nas vias de desinto-
xicação do mesotrione em plantas de milho.

Ressalta-se que a fotossíntese é importan-
te na estratégia para a análise de plantas
tratadas com herbicida. Observou-se que o
herbicida mesotrione reduziu a taxa fotos-
sintética nas plantas de milho em 78% no pri-
meiro dia, 66% no segundo dia e 75% no
terceiro DAA, em relação ao controle. Entre-
tanto, aos 5 e 7 DAA, a taxa fotossintética nos
tratamentos não apresentou diferenças signi-
ficativas (Figura 1A). Na medição da fluores-
cência da clorofila a das folhas, constatou-se
que o mesotrione diminuiu o rendimento quân-
tica máximo (F

V
/F

m
), em comparação ao

tratamento controle (Figura 1B). Esta razão
entre as F

v
/F

m
 expressa a eficiência relativa

de captura da energia de excitação pelos
centros de reação abertos do fotossistema II
(FS II) (Krause & Weis, 1991). Segundo Haehnel
et al. (1982), essa variável representa a
eficiência quântica do transporte de elétrons
por meio do FS II. A relação F

v
/F

m
 diminuiu

em plantas tratadas com mesotrione,
atingindo valores na ordem de 52%, 26% e 17%
no primeiro, segundo e terceiro DAA, respec-
tivamente; aos 5 DAA não ocorreu diferença
significativa entre os tratamentos. Constatou-
se então que as folhas foram os tecidos mais
afetados pelo tratamento químico, sendo
evidentes os sintomas de fitointoxicação
no terceiro DAA. Entretanto, aos 12 DAA
as plantas estavam totalmente recuperadas,
não apresentando diferenças significativas
nas variáveis fotossintéticas, nos sintomas
visuais de fitointoxicação e nas atividades
enzimáticas das bombas de prótons.

A atividade hidrolítica da bomba H+-PPase
em tecidos de folhas no tratamento com
mesotrione apresentou ativação em torno de

600% aos 3 DAA (Figura 2A), sendo reduzida à
metade aos 7 DAA, em relação ao controle. A
atividade da V-ATPase e H+-ATPase aos 3 DAA
não apresentou alteração significativa, porém
aos 7 DAA essas bombas foram estimuladas
em 57% e 18%, respectivamente, em relação
ao controle (Figura 2B e C).

Em tecidos de caule tratados com meso-
trione a atividade da H+-PPase foi estimulada
em 191% aos 3 e 144% aos 7 DAA, em relação
ao controle (Figura 3A). Já a atividade da
V-ATPase e H+-ATPase sofreu uma modulação
diferencial  (Figura 3B e C), com estimulação
de 21% e 64% aos 3 DAA e inibição de 28% e
40% aos 7 DAA, respectivamente, em relação
ao controle.

A ativação da H+-PPase pode estar rela-
cionada à maior quantidade de PPi (pirofosfato
inorgânico) em relação ao ATP, visto que a pro-
dução de ATP foi prejudicada pela diminuição
da fotossíntese decorrente da fitointoxicação
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experimentos independentes. n.s. não estatisticamente diferente

pelo teste t-Student a 5% de significância.

Figura 1 - Taxa fotossintética (A) e relação Fv/Fm (B) em

plantas de milho controle e tratadas com mesotrione
(192 g ha-1) em diferentes dias após a aplicação (DAA) (1,
2, 3, 5 e 7 dias).
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Os dados são expressos em médias ± desvio-padrão obtidos de três

experimentos independentes; médias estatisticamente diferentes

pelo teste t-Student a 1% (**) e 5% (*) de probabilidade.

Figura 2 - Porcentagem de estimulação da atividade hidrolítica
da H+-PPase (A), V-ATPase (B) e H+-ATPase (C) em
tecidos de folha, após o tratamento com 192 g ha-1 do
herbicida mesotrione aos três e sete dias após a aplicação

(DAA). Os resultados são baseados no controle não
tratado.  

Os resultados são baseados no controle não tratado. Os dados são

expressos em médias ± desvio-padrão obtidos de três experimentos

independentes. n.s - médias não estatisticamente diferentes pelo

teste t-Student a 1% (**) e 5% (*) de probabilidade.

Figura 3 - Porcentagem de estimulação (+) ou inibição (-) da

atividade hidrolítica da H+-PPase (A), V-ATPase (B) e H+-

ATPase (C) em tecidos de caule, após o tratamento com
192 g ha-1 do herbicida mesotrione aos três e sete dias após
a aplicação (DAA).
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desse tecido. Nos vegetais, o PPi é considerado
um substrato alternativo ao ATP, podendo ati-
var o metabolismo energético em condições de
estresse, quando ocorre a redução dos níveis
de ATP no citoplasma (Stitt, 1998; Façanha &
De Meis, 1998). O ATP na planta é produzido
por meio da glicólise, da fosforilação oxidativa
e, principalmente, da fotossíntese (Nakanishi
& Maeshima, 1998).

Segundo Palma et al. (2000), o PPi fornece
energia alternativa à H+-PPase no transporte
de prótons do citossol para o vacúolo, atuando
como importante fornecedor de energia para
os transportadores secundários em plantas
submetidas a estresse, nos quais a produção
de ATP pode ser prejudicada. Essa observação
pode ser confirmada com a baixa atividade
hidrolítica da H+-ATPase e V-ATPase, que utili-
zam como substrato o ATP. Portanto, a elevada
ativação na H+-PPase nos tecidos estudados
pode estar relacionada com a redução de ATP
nas plantas de milho submetidas ao trata-
mento com mesotrione.

Nos tecidos de raízes tratadas com herbi-
cidas, a atividade da H+-PPase foi estimulada
em 114% aos 3 e 123% aos 7 DAA, em rela-
ção ao controle (Figura 4A). Já as bombas
V-ATPase e H+-ATPase não apresentaram ati-
vidades aos 3, e aos 7 DAA apenas a V-ATPase
foi estimulada em 52%, em relação ao controle
(Figura 4B e C). Serrano (1989) mostrou que a
V-ATPase pode ser regulada por muitos fatores
fisiológicos, entre os quais hormônios, luz,
fitotoxinas e também por herbicidas. Apesar
de o mesotrione induzir muito menos as H+-
ATPases, em comparação com seu marcante
efeito sobre a H+-PPase, não se deve subesti-
mar o possível papel das ATPases da membra-
na plasmática, as quais poderiam energizar a
extrusão do herbicida para fora das células do
milho.

Em conjunto, os resultados obtidos forne-
cem fortes evidências de uma participação
importante das bombas H+ nos mecanismos
de desintoxicação do herbicida mesotrione
em plantas de milho. O tratamento com o
mesotrione promoveu elevada estimulação da
atividade hidrolítica da H+-PPase, principal-
mente nos estádios iniciais do tratamento, em
todos os tecidos analisados nos diferentes
estádios do desenvolvimento das plantas, indi-
cando ser esta a principal bomba de prótons
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Os resultados são baseados no controle não tratado. Os dados são

expressos em médias ± desvio-padrão obtidos de três experimentos

independentes. n.s - médias não estatisticamente diferentes pelo

teste t-Student a 1% (**) e 5% (*) de probabilidade.

Figura 4 - Porcentagem de estimulação (+) ou inibição (-) da

atividade hidrolítica da H+-PPase (A), V-ATPase (B) e H+-

ATPase (C) em tecidos de raízes, após o tratamento com
192 g ha-1 do herbicida mesotrione aos três e sete dias após
a aplicação (DAA).
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envolvida nas respostas de tolerância do milho
à aplicação desse herbicida. Estudos mais
aprofundados são necessários para revelar o
papel das H+-PPases na ativação do gradiente
de H+ transmembrana e, consequentemente,
dos transportadores secundários responsáveis
pela compartimentalização do mesotrione no
vacúolo, revelando assim as bases bioquímicas
e moleculares da desintoxicação do mesotrione
em plantas de milho.
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