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RESPOSTAS ECOFISIOLÓGICAS E MOLECULARES DE PLANTAS SUBMETI-

DAS AO ESTRESSE HÍDRICO 

Antonio Manoel da Silva Filho 

Leandro Oliveira de Andrade 

 

RESUMO 

 

O déficit hídrico é o principal fator limitante da produtividade e os efeitos provocados no 

crescimento e desenvolvimento das plantas têm sido amplamente estudados nos últimos anos, 

devido principalmente a sua importância para a agricultura. Em condições de baixa 

disponibilidade de água no solo as plantas desenvolveram mecanismos de adaptações, para 

compensar as tensões ambientais, e podem responder basicamente de duas formas, evitando o 

estresse ou tolerando o estresse. As plantas evitam a seca equilibrando a absorção e a perda de 

água, enquanto os mecanismos de tolerância ao estresse visam proteger as plantas contra 

danos celulares quando o estresse se torna grave. As plantas podem responder às mudanças 

ambientais, alterando sua fisiologia ou morfologia para que possam sobreviver ao novo 

ambiente, envolvendo, também, mecanismos moleculares. Portanto, essa revisão tem como 

objetivo descrever os mecanismos de respostas ecofisiológicas e moleculares de plantas 

submetidas ao estresse hídrico por seca. Para tanto, utilizou-se de pesquisa qualitativa e 

exploratória, de natureza aplicada, classificada como explicativa. Como procedimentos 

metodológicos, a pesquisa é do tipo bibliográfica e sistemática. A busca de informações foi 

realizada em quatro base de dados, fazendo uso de várias “strings” na busca dos dados, bem 

como definição de critérios de seleção dos estudos, após a leitura dos mesmos. Verificou-se, 

que as plantas apresentam diversas respostas ao estresse hídrico por se, como o ajustamento 

osmótico, por meio de solutos osmoproterores; atuação de aquaporinas e LEA; controle da 

abertura e fechamento estomático; redução da expansão celular e foliar; dentre outros. 

Conclui-se que os mecanismos das plantas evoluíram para tolerar o estresse hídrico por seca. 

É importante saber que tais informações esclarecem sobre as formas fundamentais pelas quais 

as células e tecidos pode sobreviver em condições de limitação água. Os papéis dos solutos 

compatíveis, espécies reativas de oxigênio e de proteínas LEA neste contexto estão apenas 

começando a surgir, porém são necessários mais trabalhos in vivo para apoiar as inferências 

importantes de muitos excelentes estudos in vitro. 

 

Palavras-chave: Fotossíntese; solutos osmoprotetores; ajustamento osmótico; déficit hídrico. 
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ECOPHYSIOLOGICAL AND MOLECULAR RESPONSES OF PLANTS SUBMIT-

TED TO DROUGHT WATER STRESS 

Antonio Manoel da Silva Filho1 

Leandro Oliveira de Andrade2 

 

ABSTRACT 

 

Plants prevent drought by balancing water uptake and loss, while stress tolerance mechanisms 

aim to protect plants against cellular damage when stress becomes severe. Plants can respond 

to environmental changes, changing their physiology or morphology so that they can survive 

the new environment, also involving molecular mechanisms. Therefore, this review aims to 

describe the mechanisms of ecophysiological and molecular responses of plants subjected to 

drought stress. For that, we used qualitative and exploratory research, of an applied nature, 

classified as explanatory. As methodological procedures, the research is bibliographical and 

systematic. The search for information was carried out in four databases, using several 

“strings” in the data search, as well as definition of selection criteria for the studies, after 

reading them. It was verified that plants present different responses to water stress by them-

selves, such as osmotic adjustment, by means of osmoprotective solutes; action of aquaporins 

and LEA; control of stomatal opening and closing; reduced cell and leaf expansion; among 

others. It is concluded that plant mechanisms have evolved to tolerate drought stress. It is im-

portant to know that such information sheds light on the fundamental ways in which cells and 

tissues can survive under conditions of limited water. The roles of compatible solutes, reactive 

oxygen species and LEA proteins in this context are just beginning to emerge, but more in 

vivo work is needed to support the important inferences from many excellent in vitro studies. 

 

Key words: Photosynthesis; osmoprotective solutes; osmotic adjustment; water deficit.

 
1 Bacharel em Agroecologia (2014) e Mestre em Ciências Agrárias (2016) pela Universidade Estadual 

da Paraíba – UEPB; Graduado em Licenciatura Plena em Ciências Biológicas (2020) pelo Instituto 

Superior de Educação Elvira Dayrell – ISEED. Atualmente é aluno de doutorado em Engenharia 

Agrícola (Irrigação e Drenagem) pela Universidade Federal de Campina Grande – UFCG; Agente 

de Desenvolvimento Rural na Prefeitura Municipal de Itaporanga – PB. 

2 Orientador. É professor permanente do Departamento de Ciências Agrárias e Ambientais, Campus II 

da Universidade Estadual da Paraíba – UEPB, atuando nas áreas de Ciências Agrárias e Ecologia. 
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1. INTRODUÇÃO 

A água é um dos fatores que mais contribuem para a diversidade e a conservação dos 

ecossistemas, influenciando na riqueza e na diversidade da vegetação (JUNIOR e LUCENA, 

2022). Por outro lado, no cenário mundial de mudanças climáticas, a seca tem se tornado cada 

vez mais frequente em regiões áridas e semiáridas do planeta. Em tais regiões, a ocorrência de 

períodos secos, em consequência da baixa ou irregular pluviosidade e altos índices de 

evapotranspiração, pode causar uma série de alterações morfológicas, fisiológicas e 

bioquímicas nas plantas, limitando o desenvolvimento de cultivos agrícolas (CHOAT et al., 

2018; SOUSA et al., 2021). 

Em condições de restrição hídrica, as plantas tendem a diminuir a condutância 

estomática como estratégia para evitar a perda de água para a atmosfera. No entanto, ao 

reduzir a abertura estomática impede a entrada de CO2 e, consequentemente, a taxa 

fotossintética é reduzida à medida que aumenta a severidade do estresse hídrico (LISAR et al., 

2012). Além disso, sob tais condições, há redução nos processos fotoquímicos e na eficiência 

quântica máxima do fotossistema II (SANTOS et al., 2018). Os efeitos provocados pelo 

déficit hídrico no desenvolvimento das plantas têm sido amplamente estudados nos últimos 

anos, devido principalmente a sua importância para a agricultura. Estes estudos têm 

colaborado para a nossa percepção das respostas fisiológicas e moleculares das plantas a 

escassez de água. Em condições de baixa disponibilidade de água no solo as plantas podem 

responder basicamente de duas formas, evitando ou tolerando o estresse (LAWLOR, 2013). 

O mecanismo pelo qual as plantas evitam o estresse é descrito como a capacidade das 

plantas em completar o seu ciclo de vida antes de estresses mais severos. As plantas evitam a 

seca mantendo um alto potencial de água nos tecidos mesmo com déficit hídrico no solo, 

consiste em equilibrar a absorção e a perda de água. A absorção de água é intensificada 

durante o estresse pelo acúmulo de solutos dentro das células, o qual reduz o potencial hídrico 

permitindo a entrada de água na célula, também pode ser proporcionada à partir do 

crescimento radicular. A maior parte da água perdida pela planta se dá por transpiração 

através dos estômatos, portanto a perda de água é limitada pelo fechamento estomático, 

restringindo o crescimento de ramos e acelerando a senescência foliar, reduzindo a superfície 

de evaporação. Os mecanismos de tolerância ao estresse visam proteger as plantas contra 

danos celulares quando o estresse se torna grave e mecanismos de evitar o estresse já não são 

suficientes (CLAEYS e INZÉ, 2013). 

As plantas desenvolveram aclimatação específica e mecanismos de adaptação para 



 
 

 11 

responder e sobreviver a tensões causadas pela seca de curta e longa duração. A análise desses 

mecanismos de proteção irá contribuir para nosso conhecimento sobre tolerância e resistência 

ao estresse causado pelo déficit hídrico (KRISHNAN e PEREIRA, 2008). Neste sentido, é de 

suma importância estudos que possam mitigar os efeitos deletérios do déficit hídrico, 

especialmente em regiões semiáridas, onde a produção, em geral, é prejudicada pela seca. 

Logo, objetivou-se descrever os mecanismos de respostas ecofisiológicas e moleculares de 

plantas submetidas ao estresse hídrico. 

 

2. MATERIAIS E MÉTODOS 

 O estudo é de cunho qualitativo e exploratório, com o intuito de proporcionar maior 

familiaridade com o problema, aprimorando e elucidando ideias ou a descoberta de intuições 

com vistas a torná-lo mais explícito, ou ainda, de construir hipóteses (GIL, 2010). Em relação 

à natureza, a pesquisa é do tipo aplicada, uma vez que visa reunir atualizações e gerar 

conhecimento em relação as respostas escofisiológicas e moleculares das plantas ao estresse 

hídrico pela seca. Em relação aos objetivos, a pesquisa é classificada como explicativa. 

Quanto aos procedimentos, a pesquisa é do tipo bibliográfica e sistemática. 

A busca sistemática foi realizada em setembro de 2022, sem restrições de data, local e 

idioma, com auxílio da utilização de filtros. A pesquisa foi realizada nas bases de dados: 

Scholar Google, Scopus, Science Direct e Banco de Teses e Dissertações da CAPES. Foram 

utilizadas as seguintes strings de busca: “estresse hídrico”, “estresses abióticos”, “LEA”, 

“seca fisiológica”, “tolerância ao estresse hídrico”, “solutos compatíveis”, “solutos 

osmoprotetores”, “fechamento estomático”, “espécies reativas de oxigênio”, “proteínas”, 

“ecofisiologia e estresse hídrico”. Ressalte-se que, as strings utilizadas em português, também 

foram utilizados nas buscas em inglês.  

Os critérios para inclusão de estudos, foram: pesquisas que relatassem sobre a 

gravidade e duração do estresse hídrico por seca e suas consequências no crescimento, 

desenvolvimento e sobrevivência das plantas, resultando em respostas ecofisiológicas e 

moleculares, no metabolismo primário e secundário das plantas, conforme apresentado na 

Figura 1. 
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Figura 1: Adaptada: O equilíbrio entre a tolerância, a tensão e a manutenção do crescimento 

das plantas. Fonte: Claeys e Inzé (2013). 

  

Estes critérios de inclusão, visaram buscar e selecionar trabalhos que relatassem sobre 

o equilíbrio entre a sobrevivência e manutenção do crescimento das plantas em resposta a 

limitação de água, demonstrando quais mecanismos de tolerância são ativados para assegurar 

a sobrevivência das plantas. 

 

3. RESULTADOS E DISCUSSÃO 

 

3.1. Respostas ecofisiológicas das plantas ao estresse hídrico por seca 

As principais respostas das plantas ao estresse hídrico por seca estão relacionadas a 

regulação do crescimento e desenvolvimento das plantas, sobretudo no desenvolvimento das 

raízes e redução da expansão celular e foliar, fechamento estomático, alterações na 

fotossíntese e alterações na participação do carbono. 

 

GRAVIDADE E DURAÇÃO DO ESTRESSE 

 

SOBREVIVÊNCIA 

Fechamento estomático 

Limitação do crescimento das raízes 

Desvio de carbono e de energia para o 

armazenamento e a biossíntese de 

compostos protetores 

 

Sobrevivência assegurada 

 

CRESCIMENTO 

Reprogramação do metabolismo 

energético 

Ajustamento osmótico 

Mantida a flexibilidade da parede ce-

lular 

 
Vantagem competitiva 
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3.1.1. Crescimento 

A regulação do crescimento das plantas diminui a superfície de evaporação, 

caracterizando-se como uma resposta à seca. Possivelmente, esta resposta não é apenas uma 

consequência de alterações hidráulicas, uma vez que não pode ser extinto quando o potencial 

de água no xilema é mantido (NONAMI et al., 1997). O crescimento é mais afetado pela 

limitação de água do que a fotossíntese, como resultado, em plantas estressadas ocorre o 

acumulo de carboidratos, o que evidencia que a redução do crescimento não é consequência 

do déficit de carbono (MULLER et al., 2011). 

O crescimento em resposta ao déficit hídrico é caracterizado como uma resposta 

dinâmica e flexível e em muitas espécies a resposta ao crescimento, não é uma diminuição 

rápida e acentuada das taxas de alongamento foliar, denominadas de inibição aguda do 

crescimento. No caso de déficit hídrico algumas plantas respondem com uma aclimatação e 

passam a ter uma nova taxa de crescimento de estado estacionário (SKIRYCZ e INZÉ, 2010). 

Os problemas gerados durante períodos de seca severa, como a falta de CO2 devido ao 

fechamento estomático, a inibição da fotossíntese e redução da turgescência das células, vai 

limitar o crescimento de forma passiva. Em relação a isso as plantas desenvolveram diferentes 

mecanismos para suportar o estresse, evitando maiores danos às células (TARDIEU, 2012), 

como o ajustamento osmótico para manter turgência celular, mesmo em casos de déficit 

hídrico, mantendo o abastecimento de água para as folhas, produção de folhas menores, ajuste 

da parede celular, aumento da densidade e profundidade das raízes. (DOSS et al., 1960), além 

de completar todo seu ciclo vital rapidamente antes que os tecidos atinjam a deficiência 

hídrica e entrem no ponto de ponto de murcha permanente. 

 

3.1.2. Desenvolvimento da raiz 

Acredita-se que o desenvolvimento da raiz seja a solução para amenizar os problemas 

de déficit hídrico no solo, por isso muitas vezes as características estruturais de raízes são 

compreendidas como características de tolerância ao estresse hídrico. A importância do 

crescimento da raiz para manter a produtividade das culturas está sendo reconhecida e de 

crescente interesse para os melhoristas de plantas (GEWIN, 2010). Porém um maior 

desenvolvimento radicular não pode ser a resposta para todos os cenários de déficit hídrico. 

Uma possível contribuição com o aumento do sistema radicular, estrutura importante para a 

extração de água, em ambientes secos depende também da cultura e das condições de estresse, 

não sendo uma condição suficiente para a adaptação ao estresse hídrico (PALTA et al., 2011). 
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Um rápido crescimento radicular pode ser importante em situações específicas, tais 

como, em que espécies de planta exploram de forma rápida a água do solo em regiões em que 

a precipitação seja de curta duração, onde o lento crescimento da raiz não permitiria alguns 

tipos de plantas extraírem toda água disponível no solo (VADEZ et al., 2012), ou em regiões 

onde a água só está disponível em grandes profundidades do solo (SINCLAIR et al., 2010). 

O crescimento do sistema radicular em alguns momentos pode também ser inibido de 

forma a garantir a sobrevivência da planta. Tanto diretamente através de uma resposta ativa 

quanto indiretamente através do fechamento estomático, e tem como objetivo melhorar o 

equilíbrio da água sob tensões de tolerância ao estresse, limitando a perda de água. Entretanto, 

se a tensão é transitória, limitar o crescimento pode trazer desvantagem competitiva e também 

levar a perdas de rendimento desnecessárias. Ao contrário, o crescimento constante pode 

ameaçar a sobrevivência quando as plantas estão submetidas a longos períodos de seca (KIM 

et al., 2012).  

 

3.1.3. Redução da expansão celular e foliar 

Um dos componentes mais importantes para o desenvolvimento de uma planta é o 

crescimento da folha, que realiza a fotossíntese e assim produzem a biomassa. O crescimento 

foliar é também uma das principais funções da planta afetada por estresses ambientais, tais 

como déficit hídrico (HSIAO, 1973), tornando-se o principal órgão na identificação de 

genótipos tolerantes (TARDIEU e TUBEROSA, 2010). Entre os muitos fatores envolvidos na 

expansão foliar o controle biofísico, relacionado com o fluxo de água para as células em 

crescimento e o controle metabólico, relacionado com o fornecimento de carboidratos, se 

destacam como grandes limitações (DALE, 1988; WALTER et al., 2009).  

De acordo com Lockhart (1965), a expansão foliar é predominantemente impulsionada 

pelo turgor celular que é na maioria das vezes induzido pelo potencial hídrico do solo e 

transpiração. Níveis crescentes do déficit hídrico no solo e alta demanda evaporativa nas 

folhas levam a uma inibição do crescimento e diminuição de turgor das células. Tais inibições 

devido ao déficit hídrico são atribuídas a um colapso do gradiente de potencial hídrico que 

governa o fluxo de água para dentro das células em crescimento (BOYER, 1988; TANG e 

BOYER, 2002, 2008).  

As condições ambientais desempenham um papel importante no desenvolvimento da 

área foliar por meio de uma combinação de controles hidráulicos e metabólicas 

(KUDOYAROVA et al.,2013). O desenvolvimento da folha é sensível ao déficit hídrico, e o 
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seu crescimento é limitado antes do fim da transpiração (TARDIEU et al., 2010). 

Além da água as células em expansão necessitam de energia e esqueletos de carbono para 

continuarem crescendo, portanto, importa os assimilados fornecidos para os tecidos em 

crescimento (DALE, 1985; SMITH e STITT, 2007).  

 

3.1.4. Fechamento estomático 

A atividade estomática é afetada por estresses ambientais que acabam por influenciar 

na absorção de CO2, dessa forma prejudicando a fotossíntese e o crescimento das plantas 

(BEHNAM et al., 2013). Além disso, o estresse hídrico induz a uma diminuição do potencial 

hídrico nas folhas e na abertura dos estômatos, limitando a perda de água, causando a 

diminuição da regulação de genes relacionados à fotossíntese e reduzida disponibilidade de 

CO2 (OSAKABE e OSAKABE, 2012). 

Em resposta ao déficit hídrico sistemas iônicos e de transporte de água através das 

membranas atuam de forma a controlar as alterações de pressão de turgescência das células 

guarda e assim provocar o fechamento estomático. São respostas rápidas especialmente 

impressionantes, dado o fato de a limitação de água ser detectada pelas raízes e a partir daí 

serem sinalizada para a parte aérea (SKIRYCZ e INZÉ, 2010).  

O fechamento dos estômatos também é parcialmente controlado pelo ácido abscísico - 

ABA endógeno, que é produzido nas raízes e transportados via xilema para as células guarda, 

esta resposta é regulada por uma rede de transdução de sinal (TARDIEU et al., 2010; 

BEHNAM et al., 2013). 

A síntese do ácido abscísico (ABA) é uma resposta universal das plantas à seca, e isso 

provoca reprogramação do transcriptoma, fechamento estomático e consequentemente a 

diminuição da perda de água por transpiração, entretanto essa adaptação para a sobrevivência 

reduz inevitavelmente a fotossíntese, produtividade e enchimento de grãos 

(RAGHAVENDRA et al., 2010).  

 

3.1.5. Fotossíntese 

O estresse hídrico afeta diretamente as taxas de fotossíntese, que diminui através de 

vários mecanismos, incluindo o fechamento estomático, redução da condutância de CO2 no 

mesófilo foliar, e regulação por feedback pelo acúmulo do produto final (NIKINMAA et al., 

2013). Estes mecanismos, são diferentes em cada planta, sendo definidos pelas características 
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da anatomia foliar e enzimas carboxilativas em plantas C3, C4 e CAM (metabolismo ácido 

das crassuláceas). Em relação a anatomia foliar, as plantas C3 realizam a fixação do carbono 

em células do parênquima paliçádico e lacunoso, cujos cloroplastos possuem grana, não 

possuindo características especiais para combater a fotorrespiração, enquanto que em planta 

C4 minimizam a fotorrespiração ao separar, no espaço, a fixação inicial de CO2 e o ciclo de 

Calvin, realizando estas etapas em tipos de células diferentes, denominando-se de anatomia de 

“Kranz”, possuindo células mesofílicas com cloroplastos com grana e células da bainha do 

feixe vascular, com cloroplastos sem grana. Por outro lado, as plantas CAM minimizam a 

fotorrespiração e armazenam água separando estas etapas no tempo, entre noite e dia, sendo 

que usualmente são sem células paliçádicas, e com vacúolos grandes nas células do mesófilo 

(TAIZ et al., 2017). Os autores descrevem que as enzimas carboxilativas em plantas C3 é 

realizado pela RUBISCO em todas as células fotossintéticas, em C4 há uma separação 

espacial: PEP-carboxilase nas células mesofílicas; RUBISCO nas células da bainha vascular, 

enquanto que nas plantas CAM há uma separação temporal: PEP-carboxilase à noite (fase 

bioquímica); RUBISCO durante o dia (fase fotoquímica). 

O principal fator limitante para a fotossíntese durante o estresse hídrico pode variar 

dependendo da espécie (GALMÉS et al., 2007a; ENNAHLI e EARL, 2005), da intensidade 

de estresse anterior (FLEXAS et al., 2009), da luz e da temperatura (GALLE et al., 2009), da 

idade da planta (VARONE et al., 2012), e da aplicação de sucessivos ciclos de seca e de 

recuperação (GALLE et al., 2011). 

Para se entender o processo de aclimatação ao estresse e recuperação após o estresse, é 

necessário entender os processos bioquímicos da fotossíntese bem como os processos que 

regulamentam a condutância estomática e a condutância do mesófilo foliar (BUCKLEY e 

MOTT, 2013). A regulamentação do fechamento estomático ainda não é totalmente 

compreendida, porém existem dois componentes principais que atuam produzindo respostas 

em relação à condutância estomática aos estímulos ambientais: o sistema hidropassivo que 

está relacionado com a capacidade hidráulica da planta, e um sistema hidroativo que está 

ligado à sinalização química e capacidade fotossintética da folha (BUCKLEY et al., 2003). 

A condutância no mesófilo é regulada, segundo evidências recentes, por características 

anatômicas, tais como a espessura da parede celular e distribuição dos cloroplastos (FLEXAS 

et al., 2012; TOSENS et al., 2012; TOMÁS et al., 2013). Entretanto as aquaporinas e a 

anidrase carbônica atuam de forma mais rápida na regulamentação da condutância no 

mesófilo foliar (KAWASE et al., 2013). 
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Em suas pesquisas, Pou et al. (2013) encontraram uma forte relação entre a 

condutância estomática e a expressão gênica de algumas aquaporinas específicas durante o 

estresse hídrico e recuperação em videiras. Apesar de todas estas constatações, a relação entre 

a expressão gênica de aquaporinas e as variações de condutância estomática e condutância do 

mesófilo ainda não estão claras, como os padrões de expressão das aquaporinas são 

complexos e por possuírem formas diferentes podem induzir respostas distintas (GALMÉS et 

al., 2007b).  

  A aclimatação ao estresse hídrico pode compreender respostas que envolvem a 

modificação da expressão de genes, da fisiologia e da morfologia vegetal, ocorrendo ao longo 

de dias ou semanas. Essas modificações buscam um equilíbrio que levam a uma compensação 

para os efeitos negativos iniciais do estresse hídrico sobre a fotossíntese (LAMBERS et al., 

2008).  

 

3.1.6. Alteração na participação do carbono 

O ganho de carbono e o crescimento em expansão das folhas possuem fases opostas. A 

fotossíntese da folha busca um equilíbrio para adquirir carbono na intensidade de luz e 

diminuir a transpiração da planta, com valores de pico perto do meio-dia (ESCALONA et al., 

2003). Inversamente a taxa de expansão da folha depende do efeito da temperatura, segue o 

inverso da taxa de transpiração. 

A taxa de alongamento foliar é mais alta durante os dias com alta demanda 

evaporativa, em altas intensidades de luz, e aumento do déficit hídrico leve. Entretanto, o 

efeito negativo da intensidade de luz no crescimento em expansão só se aplica quando a folha 

é madura o suficiente para sustentar a sua própria exigência de carbono através da fotossíntese 

(CALDEIRA et al., 2014). 

  O déficit hídrico leve possui efeito limitado sobre o metabolismo do carbono. 

Pesquisas realizadas com Arabidopsis demonstrou que o déficit hídrico aumentou a 

concentração de açúcares, não afetando a atividade de 30 enzimas pertencentes a várias vias 

de metabolismo do carbono (HUMMEL et al., 2010). 

Por isso, se faz referência de que as plantas coordenam as diminuições na taxa de 

crescimento em expansão e o fluxo de fotoassimilados para os órgãos de crescimento, de tal 

forma que o metabolismo do carbono não seja interrompido. Para isso é necessário o aborto 

precoce de sementes para evitar o estresse de carbono em óvulos restantes. Apenas sob 

estresses hídricos muito graves que o excesso de açúcar provoca aborto das sementes 
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(McLAUGHLIN e BOYER, 2004). 

Portanto, o crescimento em expansão e o ganho de biomassa são independentes ao 

longo de dias. A dependência entre ele ocorre após longos períodos e acontece através de 

feedbacks, mas está longe de se tornarem intimamente dependentes em caso de déficit hídrico 

(MULLER et al., 2011; TARDIEU et al., 2011).  

 

3.2. Mecanismos de respostas moleculares ao estresse hídrico por seca 

 

3.2.1. Aumento e detoxificação de espécies reativas de oxigênio 

As espécies reativas de oxigênio (oxigênio singleto (O2), peróxido de hidrogênio 

(H2O2), radical hidroxila (OH) e aníon superóxido (O2-) são subprodutos do metabolismo 

celular regular, mas podem ser geradas em excesso com a destruição do sistema de transporte 

de elétrons durante condições de estresse tornando-se tóxicas às plantas (MITTLER, 2002). 

A seca é hoje amplamente considerada como indutores de estresse oxidativo. Isto 

implica que a pouca e limitada disponibilidade de água favorece uma mudança no equilíbrio 

entre a produção de espécies reativas de oxigênio (EROS) e sua eliminação.  

Geralmente assume-se que isto significa um aumento nos níveis de EROS, como 

peróxido de hidrogênio e oxigênio singleto, motivando muitos autores a tentar medir estes 

compostos, conduzindo pesquisas sobre a importância de H2O2 gerado no cloroplasto durante 

a deficiência hídrica (CARVALHO, 2013). 

Para minimizar os efeitos deletérios do estresse oxidativo, as plantas possuem um 

complexo sistema antioxidante, sendo as moléculas de glutaniona e ascorbato, supexido 

dismutase, catalase e peroxidase, atuando na remoção de EROS em diversos compartimentos 

celulares, como peroxissomas, glioxissomas, parede celular, cloroplastos, citosol e vacúolo 

(DUBEY et al., 2010; FERNANDEZ-GARCIA et al., 2010; DINAKARA et al., 2012; 

NOCTOR et al., 2014). 

Deuner et al. (2011) estudando os componentes do sistema antioxidante em mudas de 

cafeeiro cv. Catuaí IAC 99, com oito meses de idade, em função do estresse hídrico, 

verificaram aumentos na resistência estomática e diminuição da taxa transpiratória, 

ocasionando aumento na formação de peróxido de hidrogênio e nos períodos finais, aumentos 

na peroxidação de lipídios. Em consequência disso os autores observaram ainda aumentos na 

atividade das enzimas antioxidantes, bem como nos teores de ascorbato e dehidroascorbato, 

atuando na detoxificação dos radicais livres formados em função do estresse. 
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3.2.2. Acúmulo de solutos compatíveis 

Em condições de estresse, ocorre aumento na produção de espécies reativas de 

oxigênio, causando a morte celular (PÉREZ-PÉREZ et al., 2012). Para combater o estresse 

osmótico, certas plantas, algas marinhas, bactérias e outros organismos acumulam substâncias 

atóxicas no citoplasma de suas células, os osmoprotetores como glicina betaína, prolina, 

trealose, sacarose, poliaminas, manitol, pinitol, entre outros (ASHRAF et al., 2011; 

MARIJUAN e BOSCH, 2013; NOCTOR et al., 2014). Estes autores ainda definem os 

osmoprotetores como solutos compatíveis porque, mesmo em concentrações elevadas, eles 

não inibem a atividade de enzimas e, tampouco, interferem na estrutura celular. Aqui 

estudaremos os três principais solutos osmoprotetores, a glicina betaína, prolina e trealose. 

 

3.2.3. Glicina-Betaína 

As betaínas são compostas de amônio quaternário em que o átomo do nitrogênio é 

metiolado totalmente. As betaínas mais comuns nas plantas incluem a glicina betaína, prolina 

betaína, ß-alanina betaína, colina-O-sulfato e 3-dimetilsulfo-niopropionato (RHODES e 

HANSON, 1993) 

A glicina betaína protege as membranas dos tilacóides, o que mantém a eficiência 

fotoquímica na fotossíntese (ASHRAF e FOOLAD, 2007). Segundo Noctor et al. (2014) a 

produção de espécies reativas de oxigênio (EROS) nos cloroplastos tem sido proposto como 

um dos principais motores de sinalização redox ou danos durante a seca, pois quando as 

plantas se encontram em condições de estresse por seca, ocorrem vários danos ou até mesmo 

a degradação total das membranas dos tilacóides, assim diminuindo a eficiência fotossintética. 

Desta forma destaca-se a grande importância no estudo da glicina betaína, pois a mesma atua 

de forma antagônica (proteção) contra as EROS, em especial ao peróxido de hidrogênio 

(JOLIOT e JOHNSON, 2011) 

Em contrapartida, observa-se pouca literatura, onde se constata limitações de 

experimentos realizados sob condições controladas, que podem diferir consideravelmente do 

ambiente natural. É necessário levantar um ponto importante no que diz respeito à 

regulamentação do transporte de elétrons com o aumento das EROS durante o estresse por 

falta de água. 

Em plantas jovens de arroz, em condições de estresse por seca e de toxidez por 

alumínio, Sharma e Dubey (2005) observaram aumento significativo nos teores de glicina 
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betaína. 

 

3.2.4. Prolina 

O aminoácido prolina é provavelmente o osmólito mais extensamente distribuído em 

várias espécies de microrganismos. Além do papel de ajuste osmótico, essa molécula atua na 

proteção da membrana plasmática, como dissipadora ou ainda redutora de energia, como 

fonte de carbono e nitrogênio e por fim eliminador de radicais hidroxil (ASHRAF et al., 

2011).  

Em plantas sob estresse, o conteúdo de prolina pode aumentar em até 100 vezes, em 

comparação ao observado em plantas cultivada sob condições normais (VERBRUGGEN e 

HERMANS, 2008). Esse acúmulo fornece um importante parâmetro para a seleção de plantas 

resistentes (VERBRUGGEN e HERMANS, 2008). Desta forma é comum a constatação de 

que teores aumentados de prolina diminuem os efeitos do estresse hídrico (CVIKROVÁ et al., 

2013; FILIPPOU et al., 2014). 

Em estudos realizados por Filippou et al. (2014), foi constatado que o acúmulo desse 

aminoácido está envolvido na indução de tolerância a estresses osmóticos severos e é uma das 

estratégias de sobrevivência adotadas pela espécie de importância ornamental Ailanthus 

altíssima (Árvore do céu), quando submetida a estresses hídrico e salino. 

Resultados publicados por Kumar et al. (2010) sobre plantas transgênicas 

superprodutivas exibiu aumento a vários estresses ambientais, tais como a congelação, alta 

salinidade e seca e altas temperaturas. Entretanto, Lv et al. (2011) cientificou que em 

Arabidopsis thaliana transgênica a acumulação de prolina em estresse por calor diminui a 

termotolerância, provavelmente por aumento da produção de EROS através do ciclo Pro/P5C 

e inibição da síntese de etileno e ABA, ocasionando redução nas atividades fisiológicas da 

planta. 

 

3.2.5. Trealose 

Nos últimos anos tem se intensificado a busca pela maior produção de alimento, e à 

medida que as mudanças climáticas atual irá aumentar a frequência das condições 

desfavoráveis, como por exemplo, o estresse em plantas por seca.  

O principal objetivo na pesquisa agrícola é o desenvolvimento de plantas otimizadas 

que usam de forma eficiente os recursos hídricos e de nutrientes limitados durante essas 

condições aberrantes, a fim de manter o crescimento e, de preferência, gerar um alto 
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rendimento de biomassa (PASSIOURA, 2012). 

Nesse contexto vamos nos concentrar em mecanismos de tolerância a seca, mais 

especificamente, o papel da trealose e seu metabolismo como soluto compatível ou seu papel 

na tolerância ao estresse.  

Nas plantas hidratos de carbono consistem em pequenos açúcares como glicose, 

frutose, sacarose e trealose (VAN DEN ENDE, 2013). 

A trealose tem uma potencial importância para os acontecimentos de sinalização de 

açúcar em dominância apical de uma lista de outros processos fisiológicos que se crê serem 

controlados por açúcares ou dos seus derivados fosforilados, tais como a trealose-6-fosfato 

(T6P), que tem sido sugerida como um importante indicador do estado de hidratos de carbono 

em plantas e regulador negativo de SnRK1 (ROBAGLIA et al., 2012; XIONG et al., 2013).  

O módulo SnRK1 T6P está envolvida em processos de sinalização de açúcar conforme 

descrito por Li et al. (2014) que controla a acumulação de antocianina, como parte das 

respostas de defesa plantas aos diferentes estresses. 

  Estudos realizados por Magazu et al. (2012) foi constatado claramente a excelente 

capacidade da trealose em proteger as membranas e proteínas de degradação. Já Luyckx e 

Baudouin. (2011) verificaram que a trealose protege células e organelas de desnaturação, mas 

apenas quando presente em concentrações elevadas. Nesse contexto, níveis elevados de 

trealose (acima de 10% do peso seco) ajudam as plantas a sobreviver à desidratação completa 

(ITURRIAGA et al., 2000). Este forte aumento nos níveis de trealose não está limitado a 

condições de desidratação, tal como os níveis de trealose também se acumulam em resposta a 

outros tipos de estresse, tais como calor ou de estresse oxidativo (LI et al., 2014). 

Consequentemente, estes organismos podem sobreviver por longos períodos de tempo em um 

estado de repouso onde eles são altamente resistentes à seca, calor e frio. 

 

3.2.6. Poliaminas 

As poliaminas (putrescina, espermidina, espermina e cadaverina) ocorrem 

naturalmente em plantas. Afirmações anteriores de que as poliaminas não ocorrem em 

procariontes estão incorretos, uma vez que está também está presente em várias células 

bacterianas (ALCÁZAR et al., 2010). Estas substâncias são de baixo peso molecular, 

policatiônicas, alifáticas e nitrogenadas (TAKAHASHI e KAKEHI, 2010; HUSSAIN et al., 

2011).  
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Tem sido sugerido que as plantas tinham adquirido uma parte da via biossintética a 

partir de uma poliamina das cianobactérias que é ancestral precursor do cloroplasto 

(ILLINGWORTH et al. 2003). Portanto, pode-se assumir que este é um antigo metabólico em 

plantas, o qual também está presente em todos os organismos (MINGUET et al. 2008).  

Muitos resultados sustentam a tese de que as poliaminas são essenciais para a vida, 

bem como o uso ou aplicação excessiva, induzida quimicamente ou geneticamente é letal em 

levedura, protistas e plantas (ROBERTS et al., 2001; IMAI et al., 2004; URANO et al., 

2005.). Recentemente é evidente que tais substâncias podem ser utilizadas por algumas 

plantas na defesa contra condições adversas (FARIDUDDIN et al., 2013). 

A atenção e o interesse pelas poliaminas se devem ao fato de elas apresentarem vias 

metabólicas interconectadas com diferentes rotas envolvidas na formação de moléculas e 

metabólitos relevantes para sinalizar as respostas das plantas ao estresse (TAKAHASHI e 

KAKEHI, 2010; FARIDUDDIN et al., 2013; GUPTA et al., 2013; FILIPPOU et al., 2014). 

Trabalhos recentes destacam que as poliaminas estão envolvidas na proteção das plantas à 

restrição hídrica e à salinidade (TAKAHASHI e KAKEHI, 2010; HUSSAIN et al., 2011; 

GUPTA et al., 2013; FILIPPOU et al., 2014; KOTAKIS et al., 2014). 

Os relatos indicam que, sob condições de estresse hídrico, o conteúdo de poliaminas 

endógenas em algumas plantas pode diminuir. Nesse sentido, o uso de poliaminas exógenas, 

em especial da putrescina, pode reduzir o e feito do estresse por seca nas plantas e aumentar a 

tolerância das culturas (SHARMA et al., 2011; AMRI e MOHAMMADI, 2012; KOTAKIS et 

al., 2014). 

Em estudos realizados por Khan et al. (2012) descrevem aumento no crescimento de 

plântulas sob estresses com a aplicação de poliaminas. Já Kotakis et al. (2014) registram uma 

redução nas perdas hídricas por folhas de tabaco submetido à deficiência hídrica. Amri e 

Mohammadi (2012), observou aumento da massa seca de raízes de plântulas de romã (Punica 

granatum L.) quando submetidas à restrição hídrica. Portanto, deve-se entender que 

poliaminas em plantas pode ser um indicativo de tolerância ao estresse por seca. 

 

3.2.7. Proteínas protetoras de plantas sobre estresse hídrico por seca  

 

3.2.7.1. Aquaporinas 

A família de aquaporinas, também chamados canais de água ou as principais proteínas 
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intrínsecas, é caracterizado por seis domínios transmembranares que, em conjunto facilitam o 

transporte de água e de uma variedade de solutos de baixo peso molecular (REUCHER et al., 

2013). Ainda segundo estes autores elas são encontradas em todos os domínios da vida, 

porém a sua maior diversidade é nas plantas.  

Crescimento e desenvolvimento das plantas são dependentes da regulamentação 

rigorosa do movimento da água e a difusão de água através das membranas celulares das 

plantas é facilitada por aquaporinas (CHAUMONT e TYEMAN, 2014). Recentemente vários 

estudos identificaram aquaporinas como alvos importantes para melhorar o desempenho das 

plantas em função de estresse hídrico (AROCA et al., 2012; SANTOS e MAZZAFERA, 

2013; VADEZ et al., 2014). 

Santos e Mazzafera. (2013), estudando aquaporinas com restrição de água em plantas 

de café verificaram aumento na expressão de proteínas intrínsecas à membrana plasmática 

(PIP2;1 e PIP2;2), claramente sobre-regulada nas folhas e raízes por déficit hídrico, sugerindo 

o possível envolvimento desses genes em controlar a falta da água das plantas e na 

recuperação após o estresse das plantas irrigadas. Curiosamente, o nível de PIP2;1 em 

transcritos de raízes continuou a aumentar, mesmo depois que as plantas foram regadas. 

 

3.2.7.2. Proteínas abundantes na embriogênese tardia (LEA) 

Muitos organismos que enfrentam escassez de água possuem osmólitos compatíveis, 

ou seja, possuem solutos de baixo peso molecular acumuladas no compartimento intracelular 

para o equilíbrio osmótico. Entretanto, macromoléculas de proteção também estão 

correlacionadas com a resistência à dessecação e são de vários tipos, incluindo as proteínas 

abundantes na embriogênese tardia (LEA), pequenas proteínas do estresse como P26 Artemia, 

Hsp 21 e Hsp 22 (FEDER e HOFMANN, 1999; MENZE e HAND, 2009), e anhydrin 

(BROWNE et al., 2004).  

Proteínas LEA foram identificadas pela primeira vez em plantas terrestres (GALAU et 

al., 1986), e sua expressão está associada à tolerância à dessecação em sementes e plantas 

(BARTELS, 2005). Como o nome sugere, estas proteínas foram originalmente descobertas 

em estágios finais de desenvolvimento do embrião em sementes de plantas (GALAU et al., 

1986). 

Nas plantas, a proteína LEA grupo 3 (PsLEAm) reside na matriz mitocondrial e 

localização subcelular de sementes e pode ser induzida em folhas de plantas de ervilha Pisum 

sativum (HAND et al., 2011). Ainda segundo estes autores, a proteína de 358 aminoácidos é 
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composta pela maior parte dos resíduos hidrofílicos e carregada de proteínas típicas LEA, 

com a exceção de uma pré-sequência hidrofóbica encontrada no terminal N. Uma proteína de 

fusão composta por esta sequência líder e a proteína fluorescente verde (GFP ou PFV) foi 

expresso no protoplasto de folha de ervilha. 

 

3.3. Tópico especial: substâncias elicitoras como mitigadoras do estresse hídrico 

O elicitor é caracterizado por ser uma substância que, quando aplicada em 

concentrações adequadas a um sistema vivo, induz ou melhora a biossíntese de compostos 

que desempenham um papel importante na aclimatação e/ou adaptação das plantas a 

condições estressantes (SILVA, 2022). A elicitação consiste na síntese de metabólitos 

secundários pelas plantas, para garantir sua sobrevivência em condições adversas (THAKUR 

et al., 2019). 

O ácido salicílico está envolvido no crescimento de plantas e em processos 

fisiológicos, como a indução floral, a regulação estomática, absorção de íons, fotossíntese e 

transpiração por meio da intensificação da atividade de enzimas antioxidantes e na proteção 

de danos às membranas (SILVA et al., 2020; ESAN et al., 2017). Além do ácido salicílico, a 

aplicação da prolina pode ser uma alternativa para mitigar os efeitos deletérios de estresses 

abióticos. A prolina promove a atividade enzimática antioxidante e a remoção não enzimática 

de radicais livres (SANTOS et al., 2022). 

Estudos relatam a que aplicação destas substâncias podem atenuar os diversos efeitos 

do estresse hídrico nas plantas, aumentando os níveis de pigmento fotossintético, a eficiência 

quântica fotoquímica no fotossistema II em mudas de Schinus terebinthifolia (SANTOS et al., 

2022) e nas alterações no metabolismo osmótico e antioxidante, o que pode contribuir para os 

mecanismos de tolerância das plantas de feijão-caupi ao estresse hídrico (JALES FILHO et 

al., 2022). 

Outro elicitor que vem sendo utilizado como atenuante do estresse hídrico e salino, é o 

peróxido de hidrogênio (H2O2). Esta substancia, é produzida naturalmente nas plantas, em 

baixas concentrações, contudo, em situações de estresses abióticos, sua produção é mais 

acentuada. Portanto, estudos vêm sendo realizados no   tratamento de plantas com baixas 

concentrações de H2O2 tem se mostrado promissor (SILVA et al., 2024; SILVA et al., 2022; 

GONDIM et al., 2011; SOUZA e COLS, 2019). Pra Gondim et al. (2011), a pulverização com 

peróxido de hidrogênio em plantas de milho, induziu a aclimatação das plantas ao estresse 

salino. Para Reis et al. (2022), o aumento do H2O2 no sistema radicular pode atuar como um 
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sinal de longa distância levando à redução da transpiração, deste modo, controloando a 

abertura e fechamento estomático, assim melhorando a eficiência no uso da água. Souza e 

Cols. (2019), trabalhando com cajueiro, verificaram que a utilização da concentração de 

peróxido de hidrogênio de 20 μM promoveu maior acúmulo de fitomassa e qualidade dos 

porta-enxertos de cajueiro. 

Dentre os solutos orgânicos, o piruvato vem surgindo como um potencial composto no 

combate ao estresse hídrico, pois pode contribuir para mitigar danos celulares, especialmente 

em plantas sensíveis à seca (BARBOSA et al., 2021). O piruvato, é uma molécula atuante no 

ciclo de Krebs, que influência na ativação dos movimentos estomáticos, promovidos por 

proteínas transportadoras de piruvato mitocondriais (MPCs), que ativam canais de ânions para 

desencadear o fechamento estomático em resposta à seca (SHEN et al., 2017). Silva et al. 

(2023), estudando a aplicação de piruvato em algodoeiro, verificaram que a substância 

mitigou os efeitos da supressão hídrica sobre a produção de capulhos 31% na BRS Seridó e 

34% em CNPA 7MH e FM 966. Já em amendoim, Barbosa et al. (2021) encontraram o efeito 

mitigador do piruvato exógeno em plantas cultivadas sob estresse hídrico, favorecendo seu 

crescimento, alterações gasosas e taxa de fotossíntese especialmente em cultivares sensíveis à 

seca, em baixa concentração. 

 

4. CONCLUSÕES 

 

Os mecanismos das plantas evoluíram para tolerar o estresse hídrico por seca. É 

importante saber que tais informações esclarecem sobre as formas fundamentais pelas quais 

as células e tecidos pode sobreviver em condições de limitação água.  

Os papéis dos solutos compatíveis, das espécies reativas de oxigênio e de proteínas 

LEA neste contexto estão apenas começando a surgir, porém são necessários mais trabalhos 

in vivo para apoiar as inferências importantes de muitos excelentes estudos in vitro. 

Práticas que possam mitigar e/ou amenizar os efeitos deletérios do déficit hídrico são 

essenciais, uma vez que estes efeitos são comuns em regiões semiáridas. Neste contexto, 

substâncias elicitoras são uma alternativa que podem mitigar os efeitos nocivos da restrição 

hídrica.  
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