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RESUMO 

 

A seca, a salinidade no solo são fatores ambientais que limitam o crescimento vegetal e 

a produtividade agrícola. No entanto, as plantas se aclimatam a esses estresses abióticos 

utilizando diversos sistemas de defesa fisiológicos. A comunidade científica vem a cada 

dia aumentando o interesse pelas respostas fisiológicas das plantas a condições de 

estresses ambientais, devido ao fato de muitos dos mecanismos utilizados, ainda não 

serem completamente compreendidos. Uma vez entendidas, as estratégias de reação aos 

estresses ambientais poderão ser utilizadas como ferramentas nos programas de 

melhoramento vegetal, para a produção de plantas economicamente importantes, que 

sejam mais resistentes a esses fatores. Considerando assim o estudo dos mecanismos 

envolvidos na defesa de plantas, em especial o feijão caupi aos estresses salino e seca, 

buscou-se reunir nessa revisão informações relevantes que possam nortear o 

desenvolvimento de pesquisas sobre a defesa bioquímica/metabólica de plantas aos 

estresses abióticos em questão. 
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ABSTRACT 

 

 

Drought, salinity in the soil are environmental factors that limit plant growth and crop 

productivity. However, the plants were acclimatised to these abiotic stresses using 

various physiological defences systems. The scientific community comes every day 

increasing interest in the physiological responses of plants to environmental stress 

conditions due to the fact that many of the mechanisms used are not yet fully 

understood. As understood, the response strategies to environmental stresses can be 

used as tools in plant breeding programs for the production of economically important 

plants which are more resistant to these factors. So considering the study of the 

mechanisms involved in plant defence, especially the cowpea to salt stress and drought, 

it sought to gather relevant information in this review that can guide the development of 

research on the biochemical/metabolic defence of plants to abiotic stresses in question. 

 

Keywords: oxidative stress, cross-tolerance, cowpea 

 

1. INTRODUÇÃO 

 

As plantas, em seu ambiente natural, estão freqüentemente expostas a 

diversos estresses abióticos como a seca, salinidade e temperaturas extremas. Para as 

plantas se aclimatarem aos estresses abióticos, elas utilizam diversos sistemas de defesa. 

Na situação de estresse, as raízes exercem um papel importante sobre a regulação da 

absorção de água e manutenção do conteúdo hídrico (STEUDLE e PETERSON, 1998). 

Contudo, os processos regulatórios do fluxo hídrico nas raízes, sobre condições de 

déficit hídrico, ainda não estão bem entendidos (SIEMENS e ZWIAZEK, 2003). 

Atualmente, verifica-se um aumento no interesse da comunidade científica 

pelas respostas fisiológicas das plantas a condições de estresses ambientais, devido ao 

fato de muitos dos mecanismos utilizados pelas células, ainda não serem completamente 

compreendidos. Uma vez entendidas, as estratégias de reação aos estresses ambientais 

poderão ser utilizadas como ferramentas nos programas de melhoramento vegetal, para 

a produção de plantas economicamente importantes, que sejam resistentes a estresses 

ambientais (BOR et al., 2003). 

Em glicófitas, os estresses ambientais interferem drasticamente no 

crescimento e na produtividade (BOYER, 1982, EPSTEIN et al., 1980; YANCEY et al., 

1982). Para tanto, os efeitos desses estresses são percebidos em quase todos os 

principais processos fisiológicos, incluindo a fotossíntese, respiração e fixação e 

metabolismo do nitrogênio. O feijão caupi [Vigna unguiculata (L.) Walp.] é uma 

glicófita economicamente importante para o nordeste brasileiro (FREIRE-FILHO et al., 

2003) por ser amplamente cultivada e consumida, nessa região. Em muitas áreas do 

território nordestino, pode também ser considerada como uma das principais fontes de 

proteínas para o homem do campo. A espécie é caracterizada por possuir ampla 

variabilidade genética, excelente potencial de produção e adaptação (FREIRE-FILHO et 

al., 2003). O feijão caupi também é considerado uma espécie moderadamente sensível à 

salinidade (SILVEIRA et al., 1999), embora muito bem adaptado às condições de 

temperaturas elevadas e de seca ambiental, quando comparado a outras espécies 



                                       ISSN 1983-4209 – Volume 11 – Número 01 – 2015 

61 

 

economicamente importantes (EHLERS e HALL, 1997). Sua relevância pode ser 

comprovada pela escolha da National Aeronautical and Space Administration (NASA) 

para ser cultivada e estudada nas estações espaciais. Tal escolha deve-se aos atributos 

nutricionais superiores da espécie, bem como sua versatilidade, adaptabilidade e 

produtividade (EHLERS e HALL, 1997). 

A seca, a salinidade no solo e temperaturas extremas são fatores ambientais 

que limitam o crescimento vegetal e a produtividade agrícola (BOYER, 1982). Em 

resposta a esses estresses, muitas plantas sintetizam e acumulam compostos de massa 

molecular pequena, assim como açúcares álcoois, prolina e glicina-betaína (HELLEBUST, 

1976; YANCEY et al., 1982), os quais são coletivamente referidos como osmólitos, 

osmoprotetores, ou solutos compatíveis. A função exata desses compostos, nas plantas, 

embora seja desconhecida, pode estar envolvida na proteção dos vegetais a estresses 

abióticos, funcionando como uma ferramenta para o ajustamento osmótico celular 

(HELLEBUST, 1976). Outros estudos indicam que os osmoprotetores proporcionam a 

preservação da estrutura nativa de proteínas (POLLARD e JONES, 1979). Isso pode ser 

causado através do retardo na desnaturação térmica de enzimas (PALEG et al., 1981; 

SMIRNOFF e STEWART, 1985), proteção de proteínas contra a precipitação por 

polietilenoglicol (PALEG et al., 1984), estabilização de membranas (JOLIVET et al., 

1983) e proteção de algumas enzimas contra alguns tipos de desnaturação química. 

Contrariamente, vários outros pesquisadores inferem, aos osmólitos, papéis não 

protetores (JOLIVET et al., 1983), onde a estocagem destes produtos, durante o estresse, 

poderia ser resultante de danos metabólicos induzidos (SMIRNOFF e CUMBES, 1989). 

Correntemente, também se assume que um dos principais efeitos negativos 

dos estresses ambientais é a produção de espécies reativas de oxigênio (ROS) e/ou a 

inibição dos sistemas de defesa antioxidativa (ALSCHER et al., 1997; ASADA, 1992). 

Dentre os ROS, encontra-se o superóxido (O2
-
), o radical hidroxila (OH

-
), o peróxido de 

hidrogênio (H2O2) e o oxigênio singleto (
1
O2). Eles são produzidos nas membranas de 

muitas organelas de células vegetais, com exceção do H2O2, que é produzido pela 

superóxido dismutase (SOD) e várias oxidases nos peroxissomas. Os ROS são obtidos 

normalmente a partir do metabolismo aeróbico e produzidos pela interação entre O2 

com os elétrons que são conduzidos através da cadeia transportadora de elétrons (CTE) 

nos cloroplastos e mitocôndrias (HALLIWELL e GUTTERIDGE, 1985). 

Um fato importante é que, mesmo os dois estresses comentados aqui 

(osmótico e oxidativo) poderem exercer respostas diferenciadas nas plantas, eles 

possuem pontos em comum. Essa situação, pode ser evidenciada pelo fato de que o 

manitol é frequentemente usado pelos químicos como um eliminador de ROS 

(SMIRNOFF e CUMBES, 1989), o que permite examinar a capacidade de outros solutos 

compatíveis em eliminar os ROS. Esse conjunto de moléculas é altamente reativo e, 

potencialmente, pode danificar as células, em particular através da iniciação da 

peroxidação de lipídios (HALLIWELL e GUTTERIDGE, 1984). Em plantas, os ROS são 

gerados nos cloroplastos, quando sob alta intensidade luminosa (HALLIWELL e 

GUTTERIDGE, 1985). 

Em circunstâncias ambientais normais, a concentração de ROS é reduzida, 

devido à atividade de enzimas protetoras como a superóxido dismutase, catalase e 

peroxidase de ascorbato (HALLIWELL e GUTTERIDGE, 1985; ASADA, 1992). Quando 

gramíneas encontram-se em situação de estresse hídrico, por exemplo, ocorre aumento 

na peroxidação de lipídios e acumulação de antioxidantes (PRICE e HENDRY, 1987), 



                                       ISSN 1983-4209 – Volume 11 – Número 01 – 2015 

62 

 

além de aumentar a atividade de enzimas responsáveis pela desintoxicação dos 

cloroplastos (SMIRNOFF e COLOMBE, 1988). Essas observações, permitem sugerir que 

ocorre uma elevação nas concentrações de ROS do meio. Vale ressaltar que os solutos 

compatíveis também são acumulados em plantas sobre situação de deficiência hídrica. 

Assim, a capacidade dos osmoprotetores de eliminar ROS é também de grande interesse 

científico (SMIRNOFF e CUMBES, 1989). 

Assim, baseado nas assertivas descritas neste item, considera-se relevante o 

aprofundamento nesse tema. Acredita-se, que o exame das respostas fisiológicas e das 

alterações metabólicas em plantas, especialmente o feijão caupi, durante situações de 

estresse fisiológico, pode auxiliar no desenvolvimento de tecnologias, para o estudo 

mais acurado do aparato metabólico de plantas, sob condições de estresse ambiental. 

 

2. INTERAÇÕES ENTRE O AMBIENTE E O ORGANISMO VEGETAL 

 

Os vegetais, durante todo o ciclo de vida, estão sujeitos a uma ampla 

variedade de adversidades ambientais (HURKMAN e TANAKA, 1987; KNIGHT e KNIGHT, 

2001). Essas adversidades, denominadas de estresses, podem ser subdivididas em duas 

vertentes: os estresses de origem abiótica (seca, temperatura elevada, salinidade, 

excesso de radiação, frio, etc.); e os estresses de origem biótica (fungos, bactérias, 

insetos, etc.) (SILVEIRA, 2003). Dentre esses, os estresses abióticos serão enfatizados 

nesse estudo, como os principais fatores limitantes na produtividade das plantações 

(EPSTEIN et al., 1980; YANCEY et al., 1982), inclusive da cultura do feijão caupi, no 

semi-árido nordestino (ARAÚJO e WATT, 1988). Vale ressaltar que a problemática dos 

estresses abióticos, em vegetais, tornou-se muito relevante nos últimos anos, devido 

muitos dos mecanismos de tolerância ainda não estarem completamente compreendidos 

(SHALATA e TAL, 1998; BOHNERT e JENSEN, 1996). 

Em glicófitas, os estresses ambientais interferem drasticamente no 

crescimento e na produtividade das culturas (BOYER, 1982, EPSTEIN et al., 1980; 

YANCEY et al., 1982). Contudo, os vegetais evoluíram, alcançando o aprimoramento de 

diversas estratégias bioquímicas e fisiológicas de tolerância/resistência. Essas 

estimulam as respostas, através de alterações celulares que interferem no metabolismo 

de tecidos, assim como do organismo como um todo (GREENWAY e MUNNS, 1980; 

KNIGHT e KNIGHT, 2001; GROVER et al., 1999). Os efeitos dos estresses são notados em 

quase todos os processos fisiológicos, incluindo a fotossíntese, respiração e na fixação e 

metabolismo do nitrogênio. Diferentes estádios de desenvolvimento da planta, incluindo 

a germinação, crescimento da plântula, estádio vegetativo, estádio reprodutivo, 

maturação da semente e senescência, são diferencialmente afetados em resposta as 

condições de estresse. Dessa forma, o metabolismo dos carboidratos, gorduras, 

proteínas e ácidos nucléicos, também, são influenciados sobre exposição dos tecidos ao 

estresse ambiental (GROVER et al., 1999). Nesse contexto, as raízes são órgãos 

vegetativos importantes, pois estão na „linha de frente‟ dos sinais abióticos, provindos 

das alterações da constituição do substrato. As raízes exercem o papel principal na 

regulação da absorção de água e manutenção do conteúdo de água, nos vegetais 

(SIEMENS e ZWIAZEK, 2003).  

 

3. OS ESTRESSES ABIÓTICOS MAIS RELEVANTES AO SEMI-ÁRIDO 

NORDESTINO 
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Os estresses abióticos, como a deficiência hídrica, aumento da salinidade do 

solo e temperaturas extremas são os principais fatores limitantes do crescimento 

vegetativo e produtividade (EPSTEIN et al., 1980; YANCEY et al., 1982). Dentre estes, a 

seca e a salinidade são os agentes abióticos estressores mais relevantes e mais estudados 

pela comunidade científica, o que se comprova pela grande produção literária em torno 

dessa temática. 

A salinidade no solo existe muito antes de se tornar um problema 

econômico para o homem. Entretanto, esse problema vem sendo agravado por práticas 

agrícolas deletérias (ZHU, 2001b). Para a agricultura, o problema da salinidade existe 

quando os sais acumulam-se na zona radicular, em concentrações suficientemente 

capazes de impedir a aquisição de água pela planta. Isso pode provocar estado de 

deficiência hídrica, até causar sintomas muito semelhantes aos provocados pela 

estiagem (AYERS e WESTCOT, 1991). 

No nordeste brasileiro, dos 1.600.000 km
2
 de terra, cerca de 1.500.000 km

2
 

são caracterizados como insuficientes em água, constituindo o “polígono das secas” 

(DANTAS et al., 2002). Nessa região, a irrigação assume papel fundamental no progresso 

da agricultura. No entanto, a prática de irrigar, aumenta as concentrações de sais na 

superfície do solo (DANTAS et al., 2002). Como prova, estima-se atualmente que no 

mundo, 25 % dos solos irrigados estão afetados por diferentes níveis de salinidade 

(Figura 01) (RHOADES et al., 2003). A incorporação de novas áreas irrigadas, tende a 

aumentar o problema da salinidade (PEREIRA et al., 1985; SANTOS et al., 1990). Com o 

agravamento dos problemas de salinização dos solos no Nordeste, em virtude do 

crescimento da área utilizada com culturas irrigadas, o sucesso da atividade agrícola 

pode ser alcançado através de práticas de manejo do solo que sejam capazes de reduzir a 

salinidade no solo, ou de selecionar genótipos tolerantes ao estresse salino. Como o 

primeiro procedimento é dispendioso, demorado e, às vezes, impraticável, a segunda 

opção apresenta-se muito promissora (DANTAS et al., 2002).  

Contudo, as formas de estresses abióticos supracitados, geram diversas 

conseqüências, causadas tanto pelo agente propriamente dito (por exemplo, a toxicidade 

iônica e estresse osmótico – promovido pelo estresse salino), como por efeitos indiretos 

da ação desses estresses. Para facilitar a compreensão serão denominados de estresses 

primários, os causados diretamente pelos agentes estressores e como estresses 

secundários, os causados pelos efeitos indiretos. Mais detalhes ainda serão descritos. 
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Figura 01 – As áreas escuras, representam as terras afetadas por salinidade pelo uso de 

águas salinas na irrigação (adaptado de RHOADES et al., 2003). No Brasil uma das áreas 

mais afetadas pela salinização é o nordeste (indicado pela seta vermelha). 

 

4. ESTRESSE SALINO E SECA 

 

A água é o componente mais importante para a vida, podendo constituir até 

90 % da massa fresca de vegetais, atuando em praticamente todos os processos 

fisiológicos e bioquímicos, como solvente, por meio do qual, gases, minerais e outros 

solutos entram nas células e são deslocados pela planta. Possui ainda, papel importante 

na regulação térmica do vegetal, agindo tanto no resfriamento como na manutenção e 

distribuição de calor (NEUMAIER e NEPOMUCENO, 1994). Nas plantas, as raízes exercem 

o papel de responsáveis pela regulação da absorção de água e manutenção do conteúdo 

hídrico do vegetal (SIEMENS e ZWIAZEK, 2003). Para estudos focados nas raízes, os 

estresses ambientais mais importantes, são aqueles que exercem seus efeitos no 

conteúdo de água do vegetal (BOHNERT et al., 1995). Dentre eles, a deficiência hídrica é 

um dos mais relevantes, podendo se originado através de diversos fatores abióticos, 

como a seca, salinidade e temperaturas extremas (ROMO et al., 2001; KUZNETSOV, 

1999). Contudo, os mecanismos de regulação do fluxo hídrico, na planta, em condições 

de déficit hídrico, não estão bem entendidos (SIEMENS e ZWIAZEK, 2003). 

Atualmente sabe-se que os efeitos da seca na produção provocam alterações 

no metabolismo e crescimento. Sua intensidade é diretamente dependente do estádio 

fisiológico em que o organismo se encontra e da sua severidade. Em soja, por exemplo, 

nas fases de germinação e emergência, diminui o estande das plantas. No florescimento, 

causa o aborto das flores e impede a antese, enquanto que durante o enchimento dos 

grãos, pode afetar o ganho de massa e, conseqüentemente a produção (BERLATO, 1981; 

FAGERIA, 1989). O processo de crescimento celular, através da síntese de proteínas e de 

parede celular, é o mais sensível às reduções na disponibilidade de água dos tecidos 

Área de salinização 
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(SALISBURRY e ROSS, 1992; NOBEL, 1992). Siemens e Zwiazek (2003) afirmam que a 

seca pode também inibir o crescimento radicular, além de alterar a estrutura da raiz, 

bem como aumentar sua suberização. Entretanto, os mecanismos moleculares que 

respondem às reduções no potencial de água e que desencadeiam os processos 

responsáveis pela paralisação do alongamento celular, ainda não estão bem entendidos. 

Acredita-se que, tais processos, são mediados pelo ácido abscísico (ABA), o qual é 

encontrado em grande quantidade, durante o estresse (BRAY, 1993; INGRAM e BARTELS, 

1996). Adicionalmente, várias espécies vegetais exibem aumento nas concentrações de 

substâncias nitrogenadas como prolina, betaínas, citrulinas (RABE, 1993), além de 

sacarose e açúcares-álcoois, como o pinitol (INGRAM e BARTELS, 1996), utilizando-os 

como estratégia para ajustamento osmótico e prevenção da perda de água e subseqüente 

desidratação celular (HANDA et al., 1986). 

A falta de água também pode afetar a eficiência dos processos 

fotossintéticos, tanto de forma direta, através da desidratação do citoplasma, como 

indiretamente, devido ao fechamento estomático (MIYASAKA e MEDINA, 1981; KELES e 

ÖNCEL, 2002). Uma conseqüência das limitações fotossintéticas, induzidas pela seca, é 

a exposição das plantas a excessos de energia. Esta, quando não satisfatoriamente 

dissipada, pode prejudicar o fotossistema II (PSII), devido à super-redução dos centros 

de reação e aumento na produção de espécies reativas de oxigênio no cloroplasto 

(LOGGINI et al., 1999). Apesar de anos de pesquisa sobre o estudo do déficit hídrico em 

plantas superiores, os processos moleculares que são mais rapidamente afetados, como 

também os mecanismos iniciais da resposta molecular, ainda não estão bem 

compreendidos (BRAY, 1993).  

O excesso de sais no solo também pode diminuir a disponibilidade de água 

para o vegetal. Em adição ao estresse iônico, também causa estresse osmótico, como 

ocorre na situação de seca. Concentrações elevadas de sais no solo reduzem o potencial 

hídrico (Ψw) do meio, reduzindo a disponibilidade de água (ZHU, 2001b; WINICOV, 

1998). Esses dois estresses, de forma muito semelhante ao estresse por deficiência 

hídrica, causam danos fisiológicos ou provocam estresses secundários como a oxidação. 

Cada estresse, primário ou secundário, originado a partir da exposição ao sal, ou 

deficiência hídrica, possui sua própria cascata de sinalização, via metabólica e estratégia 

de adaptação e tolerância (ZHU, 2001a). Entretanto, o grau de interdependência dessas 

vias existe, mas ainda não está totalmente esclarecido (ROUT e SHAW, 2001). Um fato 

importante é que o processo de salinização pode ser originado de causas naturais ou 

artificiais.  

Áreas da superfície terrestre que são consideradas salinas são aquelas que se 

encontravam ou se encontram inundadas por águas salinas (áreas de manguezais nas 

costas tropicais e subtropicais), desertos salinos e pequenas áreas próximas a depósitos 

de sais (CHAPMAN, 1975; CARDOSO, 2000). A relação entre infiltração e evaporação 

também aumenta a salinização dos solos. Se a infiltração for maior, os solos são 

lixiviados e conseqüentemente, se acidificam. Se a evaporação predomina, ocorre o 

contrário, acumulando sais na superfície do solo e, com facilidade, estes se salinizam. 

O homem também pode ser responsável pela salinização, quando utiliza 

inadequadamente os sistemas de irrigação. Assim, observa-se que podem existir várias 

causas para a salinização, decorrentes de irrigação artificial mal conduzida, como: 

exploração irracional dos recursos hídricos; destruição da vegetação nativa; ausência de 

drenagem adequada, para evitar a ressuspensão de sais; camada superficial do solo 
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compactada, após perda de matéria orgânica; utilização de água de baixa qualidade para 

irrigação e etc. (PRIMAVESI, 1987). 

Como visto, para salinizar um solo, não é preciso que a água do subsolo seja 

salina, muito menos que haja temperaturas ambientais elevadas, pois mesmo a “água 

doce” contém sais. Nas zonas áridas, por exemplo, a água do subsolo sobe e evapora, ou 

é absorvida pelas plantas; dessa forma, o movimento descendente é mínimo. O excesso 

de sais é depositado na camada superficial do solo, tornando-o salino (PRIMAVESI, 

1987). Dentre os íons mais envolvidos no processo de salinização, podemos citar: Na
+
, 

Ca
+2

, Mg
+2

, Cl
-
, SO4

-2
 e HCO3

-
 (OLIVEIRA, 1997). 

A salinidade também interfere nas concentrações de potássio (K
+
) 

encontradas nas plantas, um componente essencial para o ajustamento osmótico celular, 

principalmente para o fenômeno de abertura e fechamento estomático (MAATHUIS e 

AMTMANN, 1999). De acordo com Serrano e Rodriguez-Navarro (2001), durante o 

estresse salino ocorre um decréscimo na absorção de potássio (K
+
) e um aumento no 

influxo de sódio (Na
+
). Como o Na

+
 é tóxico (AMZALLAG et al. 1990) e o K

+
 é o soluto 

que mais contribui para a manutenção da pressão osmótica e da força iônica, as plantas 

estressadas por NaCl ativam transportadores de cátions no tonoplasto e na membrana 

celular, para manter sua homeostase. A maioria dos trabalhos sobre o metabolismo de 

Na
+
 em plantas são baseados nas características de adaptação, fornecidas por dois 

modelos: a planta Arabidopsis thaliana e a levedura Saccharomyces cerevisiae. A partir 

desses modelos são observados importantes aspectos na síntese de osmólitos, transporte 

de água, estabilização de membranas e proteínas, controle redox e remoção de ROS 

(SERRANO e RODRIGUEZ-NAVARRO, 2001). 

O efeito tóxico sobre o metabolismo celular e fisiológico, pelo acúmulo de 

Na
+
 e Cl

-
 nos tecidos e a redução na disponibilidade de água, causada pela diminuição 

do potencial hídrico do solo, pode explicar danos fisiológicos como a redução do 

crescimento de plantas, quando submetidas à salinidade. A queda no potencial hídrico 

do solo explica a redução da transpiração e da assimilação de fotossintatos. A 

turgescência da parte aérea também é afetada, impedindo a expansão de folhas mais 

jovens. Muitos autores acreditam que a turgescência é a principal força que impele a 

expansão celular nos tecidos em crescimento. Em situações de estresse salino, a 

expansão foliar decresce com a limitação da disponibilidade de água (AMZALLAG, 1997; 

ZHU, 2001b). 

Neste contexto, muitos dos estudos realizados sobre a sinalização do 

estresse hídrico focalizam o estresse salino, devido às respostas ao sal e à seca, serem 

intrinsecamente relacionadas e os mecanismos de resposta e sinalização, sobrepostos. 

Por um ponto de vista prático, o estresse salino pode ser imposto com mais facilidade e 

precisão em experimentos de laboratório (ZHU, 2002). 

 

4.1. Respostas fisiológicas e celulares ao estresse salino e à seca 

 

Sabe-se atualmente, que as inúmeras espécies vegetais apresentam enorme diversidade 

de mecanismos fisiológicos para adaptação à seca, apesar destes mecanismos ainda não 

serem completamente compreendidos (INGRAM e BARTELS, 1996). De certa forma, é 

sabido que a primeira etapa no disparo das respostas moleculares ocorre através da 

percepção do estresse e o subsequente repasse da informação por uma via de transdução 

de sinais. Estas vias, eventualmente, promovem mudanças fisiológicas, como o 
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fechamento estomático, expressão de genes e modificações em processos celulares e 

moleculares. Conforme a Figura 02, as vias que  conduzem  os  estímulos  da seca e do 

estresse salino são interconectadas  pelos  estresses primários e pelas respostas 

conferidas (homeostase, desintoxicação e controle do crescimento). Dentre as vias de 

sinalização, destaca-se a via SOS como mediadora da homeostase iônica e tolerância ao 

Na
+
; a cascata de proteínas quinases (MAPK) mediadora da homeostase osmótica; e a 

cascata de proteínas do tipo LEA (‘late embriogenesis activated’), responsáveis pelas 

vias que promovem a desintoxicação ou alivio dos danos oxidativos.  

O conhecimento sobre estas vias de sinalização aumenta a cada ano 

(KNIGHT e KNIGHT, 2001). Ao contrário do que era veiculado anteriormente, as vias de 

sinalização não são isoladas umas das outras, participando de uma maior e complexa 

rede de vias, com diversas sobreposições entre as cadeias. Esse fato, permite especular, 

que muitos genes podem ser induzidos por mais de um estímulo em particular (KNIGHT 

e KNIGHT, 2001). 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 02 – Os três aspectos da tolerância ao sal em plantas (homeostase, desintoxicação e controle do 

crescimento) e as vias que os interconectam; a homeostase é dividida em homeostase osmótica e iônica. A 

via SOS media homeostase iônica e tolerância ao Na
+
. Uma cascata de proteínas quinases (MAPK) 

ativada por mitogênese, similar a via HOG1 em levedura, media a homeostase osmótica. Os dois estresses 

primários, iônico e osmótico, causam danos ou estresses secundários assim como a oxidação. Proteínas do 

tipo LEA induzidas por estresse assim como as RD29A promovem desintoxicação e aliviam danos. 

Fatores de transcrição do tipo CBF/DREB mediam algumas das expressões gênicas para a síntese de 

proteínas em resposta a estresses secundários, causados pelas altas concentrações de sais, frio, seca, ou 

ácido abscísico (ABA). A homeostase iônica, homeostase osmótica e vias de desintoxicação sustentam 

ativamente a divisão e expansão celular (adaptado de Zhu, 2001b). 

 

4.2. Tolerância cruzada 

 

Para sobreviver, as plantas utilizam vias e componentes comuns durante a 

resposta a vários tipos de estresses diferentes (PASTORI e FOYER, 2002). Este fenômeno, 

conhecido como tolerância cruzada, permite à planta se adaptar/aclimatar a uma gama 

de estresses, após exposição a um único estresse específico (PASTORI e FOYER, 2002). 
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Vale ressaltar que, aos mecanismos utilizados para responder os estresses ambientais, 

sob estas circunstâncias, é dado o nome de resposta cruzada (KNIGHT e KNIGHT, 2001). 

As respostas cruzadas ocorrem quando duas ou mais vias de sinalização, de estressores 

diferentes, convergem para um mesmo ponto, ou em vias de sinalização que interagem, 

interferindo nas respostas, uma das outras, para atingir objetivos diferentes, como 

exemplificado na Figura 03. No exemplo, as vias de sinalização de diversos estresses 

utilizam componentes comuns das vias de sinalização do etileno. As respostas cruzadas, 

também podem ocorrer entre vias, em diferentes órgãos da planta. Nessa situação, um 

sinal sistêmico, assim como o peróxido de hidrogênio (H2O2), e outros sinalizadores, se 

deslocam de uma célula estimulada para outro tecido (KNIGHT e KNIGHT, 2001). 

No caso da tolerância à seca e à salinidade, elas também podem ser obtidas 

através da manutenção, ativação ou promoção de sistemas fisiológicos comuns. Zhu 

(2002) propõe que, para sobreviver sob condições de estresse salino ou seca, o 

organismo vegetal utiliza três processos: (a) homeostase, que inclui a homeostase 

iônica, relevante principalmente durante o estresse salino, e homeostase osmótica ou 

ajustamento osmótico; (b) controle dos danos e reparo, ou desintoxicação; e (c) controle 

do crescimento.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 03 – Resumo de algumas das respostas de estresse e ou sinais ligados a fatores de transcrição ERF 

(fatores de resposta ao etileno). A figura também mostra que diferentes estresses ou moléculas elicitoras, 
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como ABA, ácido jasmônico e etileno podem ativar os mesmo fatores de transcrição e gerar respostas a 

níveis de expressão gênica, que conferem aclimatação a outros estresses abióticos (adaptado de SINGH et 

al., 2002). 

 

Assim, a sinalização durante os estresses salino e seca pode ser subdividida 

em três categorias funcionais: (a) sinalização do estresse iônico e osmótico para o 

restabelecimento da homeostase celular, sob condições de estresse; (b) sinalização da 

desintoxicação para controle e reparo dos danos causados pelos estresses; e (c) 

sinalização para coordenar a expansão e divisão celular (Figura 04) (ZHU, 2002). 

 

4.3. Ajustamento osmótico 

 

O ajustamento osmótico é considerado um componente importante na 

tolerância à seca e à salinidade em plantas. Quando submetidas a diferentes estresses 

ambientais, as plantas acumulam solutos orgânicos de baixo peso molecular, 

habitualmente denominados de solutos compatíveis, os quais incluem aminoácidos, 

betaínas e açúcares (BAJJI et al., 2001). Glicófitas (como o feijão caupi) expostas a um 

ambiente salino, por exemplo, provocam muitas modificações em sua fisiologia e, 

embora o crescimento das glicófitas, sob estas condições, seja reduzido, a absorção de 

macro e micronutrientes não são sempre inibidas o que é verificado pelo aumento da 

absorção de K
+
, Ca

+2
, Mg

+2
, HPO4

-2
, NO3

-
 e microelementos, após exposição ao sal, 

como explica Alam (1994). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 04 – Demarcação funcional das vias de sinalização do estresse salino e seca. A ativação das vias 

de sinalização iônica e osmótica ocorre com alterações iônicas (excesso de Na
+
) e osmóticas (por 

exemplo, turgescência) no meio. O final da sinalização é a homeostase celular. Os sinais que promovem a 

desintoxicação são estresses secundários (injúrias). A cascata de sinalização culmina no reparo e controle 

dos danos (por exemplo, ativação de genes responsáveis pela tolerância à dessecação). Interação entre 

homeostase, regulação de crescimento, e vias de desintoxicação também são indicadas (adaptado de ZHU, 

2002). 

 

No entanto, a restrição da absorção de Cl
-
 e Na

+
 pelas raízes, caules e folhas, 

durante estresse salino é um mecanismo importante de tolerância em glicófitas 

(WAHOME et al., 2001), as quais são sensíveis às altas concentrações de Na
+
, 

principalmente devido à baixa atividade antiporte Na
+
/H

+
 (GRUWEL et al., 2001). 

Interessantemente, ao contrário das glicófitas, que são injuriadas com o decréscimo do 
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potencial hídrico e acúmulo de íons Na
+
 e Cl

-
 (tóxicos) no citosol, as halófitas não 

sofrem  tanto   os   efeitos  deletérios  causados  pela  alta   concentração   de   NaCl 

devido a um avançado sistema transportador de íons. As halófitas utilizam a absorção 

controlada de Na
+
, para o interior dos vacúolos, como estratégia fisiológica na absorção 

de água, em um ambiente externo com potencial hídrico reduzido (GRUWEL et al. 2001). 

Acredita-se, portanto, que o ajustamento osmótico permite às plantas manterem a 

turgescência celular compatível ao crescimento. Dessa forma, os solutos orgânicos 

contribuem para o balanço osmótico intracelular e proteção de enzimas citoplasmáticas, 

quando as concentrações de íons nos vacúolos são elevadas (CARDOSO, 2000). 

Apesar de V. unguiculata ser considerada uma espécie com capacidade de 

ajustamento osmótico limitado (MCCREE e RICHARDSON, 1987), Cardoso (2000), 

afirmou que, em condições de estresse hídrico, essa espécie aumenta até trinta vezes a 

concentração de prolina (osmólito) nas raízes. Esse aumento é considerado rápido, 

assim como o decréscimo após a reidratação dos tecidos (COSTA, 1999). Com base 

nessa idéia, é que foi proposto que esse aminoácido pode participar do ajustamento 

osmótico de plantas de feijão caupi, quando submetidas ao estresse hídrico. Entretanto, 

a efetividade da prolina, como um agente que pode conferir tolerância diferencial a essa 

espécie, é uma questão que ainda permanece em aberto, inclusive durante condições de 

estresse salino (SILVEIRA et al., 1999).  

Prolina é o aminoácido mais acumulado, na maioria das espécies (ASPINALL 

e PALEG, 1981). Algumas apresentam acúmulo de prolina nas folhas na ordem de até 

100 vezes durante a resposta ao estresse hídrico (LEA, 1997). Entretanto, poucos 

trabalhos mostram a variação na concentração desse aminoácido em raízes (ASPINALL e 

PALEG, 1981). 

Trabalhos que relacionam a tolerância ao estresse e os osmólitos orgânicos, 

mostram que esses solutos também podem agir como agentes desintoxicadores que 

reduzem os níveis de ROS citoplasmáticos (ZHU, 2001b; BARTELS, 2001; HAMILTON e 

HECKATHORN, 2001). Assim, ZHU (2001b) acredita que, a produção localizada desses 

osmólitos, nos cloroplastos (fontes de produção de ROS), a partir de uma sequência 

sinalizadora, resultaria em uma maior proteção local. 

 

4.4. Alteração no padrão protéico 

 

Estudos das respostas moleculares ao déficit hídrico revelam mudanças na 

expressão gênica. Um grande número de genes, induzidos por estresse, já foram 

identificados. Genes induzidos pela seca codificam proteínas que exercem papéis 

importantes nas respostas ao estresse hídrico, promovendo a formação de proteínas, que 

conferem tolerância à desidratação, protegendo estruturas celulares ou se envolvendo 

nas vias de transdução de sinais, permitindo a indução de genes sobre condições de 

estresse. Contudo, a função de várias proteínas induzidas por estresse, tais como 

dehidrinas, LEAs (abundantes após embriogênese), LTPs (proteínas de transferência de 

lipídios) e RABs (resposta ao ácido abscísico), permanece desconhecida (ROMO et al., 

2001).  

Outras proteínas que têm sua concentração influenciada durante a situação 

de estresse são as aquaporinas. Segundo Kjellbom et al. (1999), as aquaporinas são 

proteínas que facilitam o movimento passivo de moléculas de água através da 

membrana, acompanhando o gradiente de potencial osmótico. Em plantas, as 
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aquaporinas são geralmente encontradas na plasmalema e no tonoplasto. Segundo o 

mesmo autor, a expressão de algumas aquaporinas é regulada pela seca. O estresse 

salino também pode estimular a síntese de algumas proteínas. Como exemplo, em 

situação de estresse iônico, a produção de diversos tipos de ATPase que mobilizam o 

Na
+ 

para fora da célula, ou para dentro do vacúolo, pode ser estimulada (MANSOUR et 

al., 2003, APSE, 1999).  

É sabido, que a síntese protéica é fortemente influenciada pelo déficit 

hídrico (BRADFORD e HSIAO, 1982). Simultaneamente à diminuição na síntese protéica, 

há o aumento no 'turnover' de proteínas, através do aumento da atividade de proteases, o 

que aumenta a concentração intracelular de aminoácidos livres (RABE, 1993).  

 

 

4.5. Respostas a estresses secundários 

 

A mais importante e melhor documentada resposta das plantas aos estresses 

abióticos e bióticos, como o calor, frio, alta intensidade luminosa, seca, choque 

osmótico, embebição, radiação UV-B, ozônio e patógenos, é a produção acelerada de 

ROS (PASTORI e FOYER, 2002). 

Plantas tolerantes à salinidade e à seca, além de serem capazes de regular o 

movimento da água e dos íons na condição de estresse, possuem também um eficiente 

sistema de defesa contra o estresse oxidativo. Para tanto, enzimas antioxidantes são os 

principais componentes dos sistemas antioxidativos de plantas, sendo, portanto, 

largamente responsáveis pela remoção de ROS (HOEKSTRA et al., 2001). O papel das 

enzimas antioxidantes, como mecanismo principal de resposta a diferentes estresses 

ambientais, será enfatizado adiante. 

 

5. ESTRESSE OXIDATIVO 

 

A geração de ROS é uma das principais respostas bioquímicas das células 

eucarióticas a estresses bióticos e abióticos. Os cloroplastos (HERNÁNDEZ et al., 1995) e 

mitocôndrias (HERNÁNDEZ et al., 1993) das células vegetais são os principais geradores 

de ROS, onde, através de suas cadeias transportadoras, os elétrons podem reagir com o 

O2, durante o metabolismo aeróbico normal, como também, sob condição de estresse 

salino e seca, produzindo espécies ativas de oxigênio (Figura 05). Essas espécies de 

oxigênio ativado são altamente reativas e, na ausência de qualquer mecanismo protetor, 

podem desorganizar seriamente o metabolismo (DIONISIO-SESE  e TOBITA, 1998). 

Se analisarmos antropomorficamente, para se livrar dos danos causados 

pelos ROS a célula poderia muito bem conduzi-los ao vacúolo, obedecendo a uma 

estratégia de escape imediato. Entretanto, a notável permeabilidade dos ROS às 

membranas, impossibilita a compartimentalização (MCKERSIE, 1996). Por esta razão as 

células vegetais adotam, como sistema de defesa, um aparato metabólico de substâncias 

e enzimas antioxidantes tais como as dismutases de superóxido (SOD – EC 1.15.1.1), 

que metaboliza o superóxido (O2
-
); as catalases (CAT – EC 1.11.1.6.), uma variedade de 

peroxidases, que removem o peróxido de hidrogênio (H2O2) (SCANDALIOS, 1993; 

JIMÉNEZ et al., 1997; DEL RIO et al., 1998; BREUSEGEM et al., 2001), além de diversos 

antioxidantes não enzimáticos como ácido ascórbico, glutationa e α-tocoferol  (SELOTE 

et al., 2004; KELES e ÖNCEL, 2002). 
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Assim, como as SODs, CATs e as POXs são importantes enzimas do 

sistema de defesa das plantas contra ROS, o aumento da atividade dessas, pode ser 

considerado uma evidência circunstancial da produção de ROS (CAKMAK e HORST, 

1991) e o que é mais importante, da tentativa da planta em evitar os danos oxidativos 

promovidos por eles. 
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Figura 05 – Sítios de produção de ROS no cloroplasto [A]. a) O oxigênio ativado pode ser convertido a 

partir de seu estado primário na clorofila, durante a coleta de energia luminosa. b) O2
-
 e H2O2 podem ser 

formados no lado oxidante da PSII. c) Oxigênio em seu estado primário pode ser reduzido a O2
-
 pela 

ferredoxina presente no lado redutor da PSI. Sítios de produção de ROS na mitocôndria [B]. A produção 

de ROS na mitocôndria compreende dois sítios principais; a) o complexo respiratório I e b) o complexo 

respiratório III. Desde que a ubiquinona (UQH2) reduzida esteja limitada pelas superfícies interna e 

externa da membrana mitocondrial interna (MIM), ROS podem ser formados em ambos os lados da 

membrana (CIII). Em vermelho (**) os inibidores das proteínas respiratórias (adaptados de Cavalcanti, 

2002). 
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5.1. Espécies reativas de oxigênio 

 

Um dos grandes paradoxos da realização da vida reside no fato da molécula 

que sustenta a bioquímica dos seres aeróbicos, o oxigênio, não ser apenas 

fundamentalmente essencial para o metabolismo energético e respiração, mas também, 

causa de muitas doenças e condições degenerativas (MARX, 1985; SCANDALIOS, 1993). 

Em humanos, são conhecidos exemplos de desordens metabólicas que envolvem formas 

ativas de oxigênio, tais como câncer, artrite e disfunções nervosas. Essas formas de 

oxigênio, também são responsáveis por disfunções em plantas cultivadas, onde sua 

produção é induzida por estresses bióticos e abióticos (MAXWELL et al., 1999). 

Contudo, estudos de detecção e monitoramento de ROS são recentes. Esse fato é 

devido, em parte, à grande dificuldade de detecção e monitoramento dessas moléculas, 

seja pela variedade de intermediários e formas que o oxigênio pode assumir, seja pela 

elevada taxa de reatividade química, envolvida nas reações. Como conseqüência, 

freqüentemente adota-se, a título experimental, o acompanhamento de sinalizadores 

moleculares de reações oxigenadas a fim de determinar a relação causa/efeito nas 

respostas ao estresse (MCKERSIE, 1996). 

Na fisiologia da planta, vários processos metabólicos fazem uso de ROS 

como forma benéfica. Como exemplo, pode ser citado o envolvimento de H2O2 e O2
-
 na 

formação de lignina da parede celular. Outro exemplo é observado sobre infecção de 

plantas com patógenos, ou sobre tratamento com elicitores, quando há o aumento 

exagerado das espécies ativas de oxigênio. Esta explosão oxidativa é responsável pela 

morte celular, nas respostas de hipersensibilidade e na rápida formação de proteínas 

ricas em hidroxiprolina, associadas à defesa contra patógenos (INZÉ e VAN MONTAGU, 

1995).  

A redução do oxigênio à forma de superóxido, peróxido de hidrogênio e 

radicais hidroxila é o mecanismo principal de ativação do oxigênio, na maioria dos 

sistemas biológicos. Contudo, em plantas fotossintéticas, a formação de oxigênio ativo, 

pelos fotossistemas, tem importância fundamental. O oxigênio ativado é freqüentemente 

produzido como um dos componentes do metabolismo, que permite reações químicas 

complexas, como a polimerização da lignina (SCANDALIOS, 1993; PEIXOTO, 1998; 

DIONISIO-SESE e TOBITA, 1998; DATTA e MUTHUKRISHNAN, 1999). No entanto, em 

outras situações, o oxigênio ativado é produzido por meio de distúrbios enzimáticos ou 

em sistemas de transporte de elétrons, como resultado de perturbações no metabolismo 

causadas por estresse químico ou ambiental (ZHU, 2001b). 

Um das formas mais instáveis, porém uma das mais reativas é o radical 

superóxido (O2
-
) (Figura 06). Este pode agir como oxidante ou como redutor, podendo 

oxidar enxofre, ácido ascórbico ou NADPH, além de ser capaz de reduzir o citocromo c 

e íons metálicos. Para ser eliminado, ocorre uma reação de dismutação no radical, que 

leva à formação de peróxido de hidrogênio (H2O2) e oxigênio (O2), o que pode ocorrer 

espontaneamente ou ser catalisado pela enzima dismutase de superóxido (GRANT e 

LOAKE, 2000; BREUSEGEM et al., 2001; FOYER e NOCTOR, 2000). Vale ressaltar, que o 

peróxido de hidrogênio não pode ser considerado um radical livre, devido a todos seus 

elétrons estarem emparelhados.  
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5.2. Sítios celulares de produção e eliminação dos ROS 

 

Existem muitas fontes moleculares de produção de ROS nas plantas (Tabela 01). 

Algumas delas são reações envolvidas no metabolismo normal, assim como a 

fotossíntese e respiração. Outras são vias que aumentam sua atividade, durante os 

estresses abióticos, como a via que utiliza a enzima glicolato oxidase nos peroxissomas, 

durante a fotorrespiração. Contudo, novas fontes metabólicas que produzem ROS foram 

identificadas em plantas. Isso inclui as reações catalisadas por NADPH oxidases, 

amino-oxidases e peroxidases ligadas à parede celular (MITTLER, 2002). Em situações 

de estresses abióticos, como o estresse salino e a seca, a produção de ROS é resultante 

principalmente da fotorrespiração, do aparato fotossintético, da respiração mitocondrial 

e em menor proporção, das reações da NADPH oxidase (HAMMOND-KOSACK e JONES, 

1996). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 06 – Os estados de ativação de oxigênio. O oxigênio não ativo é um bi-radical. A partir desse 

estrado tripleto, ele pode ser ativado ou por reversão do spin em um dos elétrons não empareados para 

formar o estado singleto ou pela redução. A primeira redução é endotérmica, formando superóxido. 

Reduções subseqüentes formam peróxido de hidrogênio, radicais hidroxila e água. O estado eletrônico de 

cada etapa de ativação é mostrada com a reação em kcal/mole (adaptado de McKersie, 1996). 

 

Durante muito tempo, os cloroplastos foram considerados os principais 

produtores de ROS nas células e conseqüentemente, um dos principais alvos dos ROS 

durante os estresses (MITTLER, 2002). Entretanto, as mitocôndrias também são sítios de 

O-O :
O-O :.

+22 +7,6

.O-O.
-21,7

H : O-O : H

-8,8

H : O    +  H : O : H.

-53,7

H : O : H

ENERGIA
LIVRE
kcal/mol

O-O : H.
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produção de ROS. Estudos recentes, sugerem que, quando a concentração de ROS 

aumenta no meio mitocondrial, ocorre morte celular programada (LAM et al., 2001). 

Contudo, tanto as mitocôndrias, quanto os cloroplastos, devem possuir mecanismos 

eliminadores de ROS. 

Uma das características mais importantes do H2O2 é sua capacidade de 

difundir-se livremente através das aquaporinas (HENZIER e STEUDLE, 2000). Dessa 

forma, os ROS produzidos nos cloroplastos e nas mitocôndrias, por exemplo, podem 

afetar outros compartimentos celulares. Como prova dessa idéia, Karpinski et al. (1997) 

e Mittler (2002) relatam que os estresses capazes de aumentar a produção de ROS no 

cloroplasto induzem mecanismos de eliminação de ROS citosólicos e não, mecanismos 

de eliminação de ROS cloroplásticos. Portanto, o citosol, assim como os peroxissomas, 

podem atuar como zonas de tamponamento para o controle dos ROS, que alcançam 

diferentes compartimentos celulares, durante o metabolismo normal e em situações de 

estresse. 

 

 

 

 

 

 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



                                       ISSN 1983-4209 – Volume 11 – Número 01 – 2015 

76 

 

Tabela 01 – Produção, eliminação e escape dos intermediários reativos de oxigênio em plantas. Siglas: 

Apo - apoplasto; Chl - cloroplasto; CW - parede celular; Cyt - citosol; ET - transporte de elétrons; Mit - 

mitocôndrias; O2
1
 - oxigênio singleto; Per - peroxissoma; PM - membrana plasmática; PS - fotossistema; 

ROS – espécies reativas de oxigênio; Vac - vacúolo. 

MECANISMO LOCALIZAÇÃO ROS 

Produção    

Fotossíntese ET e PSI ou II Chl O2
-
 

Respiração ET Mit O2
-
 

Oxidase de glicolato Per H2O2 

Clorofila excitada Chl O2
1
 

NADPH oxidase PM O2
-
 

-oxidação de ácidos graxos Per H2O2 

Oxidase de oxalato Apo H2O2 

Oxidase de xantina Per O2
-
 

Peroxidases, Mn
+2

 e NADH CW O2
-
, H2O2 

Oxidase de aminas Apo H2O2 

   

Eliminação   

Dismutase de superóxidos Chl, Cyt, Mit, Per, Apo O2
-
 

Peroxidase de ascorbato Chl, Cyt, Mit, Per, Apo H2O2 

Catalase Per H2O2 

Peroxidase de glutationa Cyt H2O2, ROOH 

Peroxidases CW, Cyt, Vac H2O2 

Peroxidase de tiorredoxina Chl, Cyt, Mit H2O2 

Ácido ascórbico Chl, Cyt, Mit, Per, Apo O2
-
, H2O2 

Glutationa Chl, Cyt, Mit, Per, Apo H2O2 

-tocoferol Membranas O2
1
, ROOH 

Carotenóides Chl O2
1
 

   

Escape   

Adaptações anatômicas Estrutura foliar, epiderme O2
-
, H2O2, O2

1
 

Metabolismo C4 ou CAM Chl, Cyt, Vac O2
-
, H2O2 

Movimento cloroplástico Cyt O2
-
, H2O2, O2

1
 

Suspensão da fotossíntese Chl O2
-
, H2O2 

Modulação dos OS e antenas Chl O2
-
, O2

1
 

Alternativa oxidase Chl, Mit O2
-
 

Fonte: MITTLER, 2002 

 

No citosol, o ciclo ascorbato-glutationa é uma via eficiente para eliminação 

dos ROS. Essa via, geralmente é atuante em localizações celulares que são atingidas por 

H2O2 e não tem catalase presente. O ciclo ascorbato-glutationa utiliza o ácido ascórbico 

e a glutationa como substratos redutores (INZÉ e VAN MONTAGU, 1995) (Figura 07). As 

enzimas envolvidas neste ciclo de oxidação/redução são a redutase de 

monodesidroascorbato (MDHAR), redutase de desidroascorbato (DHAR), e redutase de 

glutationa (GR). Em mitocôndrias purificadas a partir de folhas de ervilha, já foi 
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observado a presença de todas as enzimas do ciclo (JIMÉNEZ et al., 1997). As quatro 

enzimas, peroxidase de ascorbato (APX), redutase de monodesidroascorbato 

(MDHAR), redutase de desidroascorbato (DHAR) e redutase de glutationa (GR) foram 

evidenciadas em peroxissomas. Da mesma forma, em peroxissomas e mitocôndrias, a 

presença de ascorbato e glutationa com suas formas oxidadas, desidroascorbato (DHA) 

e GSSH (glutationa reduzida), respectivamente, foram identificados por HPLC 

(JIMÉNEZ et al., 1997). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
Figura 07 – O ciclo ascorbato-glutationa. O H2O2 é removido pela peroxidase ascorbato e o ascorbato é 

regenerado pelo ciclo ascorbato-glutationa, o qual envolve a redutase de monodesidroascorbato, redutase 

de desidroascorbato e redutase de glutationa. Quando o H2O2 é consumido, o ascorbato é primeiramente 

oxidado para monodesidroascorbato. Se o monodesidroascorbato não é rapidamente reduzido novamente 

a ascorbato pela redutase de monodesidroascorbato, ele é convertido espontaneamente a desidroascorbato. 

O desidroascorbato é reciclado a ascorbato utilizando glutationa reduzida que é regenerada através da 

ação da redutase de glutationa em uma reação dependente de NADPH (adaptado de INZÉ e VAN 

MONTAGU, 1995). 

 

5.3. Enzimas relacionadas à eliminação de ROS 

 

a) Dismutases de Superóxidos [EC 1.15.1.1] 

 

A SOD é atualmente conhecida por catalisar a dismutação de superóxido, na 

formação de peróxido de hidrogênio e oxigênio (MCKERSIE, 1996; ROUT e SHAW, 2000; 

BREUSEGEM et al., 2001) pela reação: 

 

O2
•-
 + O2

•-
 + 2H

+
  H2O2 + O2 

 

Evidenciada em praticamente todos os organismos aeróbios, na maioria dos 

compartimentos subcelulares geradores de oxigênio ativado, atualmente é sabido que a 

SOD possui uma função central na defesa dos organismos contra o estresse oxidativo 

(SCANDALIOS, 1993; BHATTACHARYA et al., 2001; BORSANI et al., 2001; MARTINEZ et 
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al., 2001; POLLE, 2001). De uma maneira geral, existem três isoenzimas de SOD em 

plantas, classificadas com base em seu cofator metálico: cobre/zinco (Cu/Zn – SOD); 

manganês (Mn-SOD) e o ferro (Fe-SOD) (BANNISTER et al., 1987). 

Essas isoenzimas podem ser separadas por eletroforese nativa em gel de 

poliacrilamida e sua atividade detectada por revelação negativa com base na sua 

sensibilidade ao KCN e/ou ao superóxido. Existem distinções entre as isoenzimas, 

como, por exemplo, a afinidade com substratos: a Mn-SOD é resistente ao KCN e ao 

H2O2, enquanto que a Cu/Zn-SOD é sensível a ambas substâncias. Fe-SOD é resistente 

ao KCN e sensível ao H2O2. As isoenzimas da SOD também se distinguem pela 

distribuição subcelular: a Mn-SOD é comumente encontrada na mitocôndria de células 

eucarióticas; algumas isoenzimas Cu/Zn-SOD são encontradas no citosol e outras em 

cloroplastos de plantas superiores (MCKERSIE, 1996). 

As Fe-SOD não são detectadas em plantas com freqüência, mas quando 

evidenciadas, estão usualmente associadas com os cloroplastos (BOWLER et al., 1992). 

Peroxissomas e glioxissomas também podem ter atividade Cu/Zn-SOD e Mn-SOD 

(SANDALIO e DEL RIO, 1988; DEL RIO et al., 1998; HERNÁNDEZ et al., 1995, 2001), mas 

não existiam, até pouco tempo, citações se referindo a SOD extracelular em plantas 

(MCKERSIE, 1996). Entretanto, recentemente, foi encontrado em apoplasto de folhas de 

Hordeum vulgare e Avena sativa a presença, não apenas de atividade da SOD, mas 

também de CAT e outras enzimas antioxidativas do ciclo ascorbato-glutationa 

(HERNÁNDEZ et al., 2001). Em raízes, como não existem plastos, há a predominância de 

SOD citosólica e mitocondrial. 

 

b) Catalases [EC 1.11.1.6.] 

 

A catalase é uma enzima que possui um grupamento heme em sua estrutura 

e catalisa a dismutação do peróxido de hidrogênio em água e oxigênio, sem utilizar 

antioxidantes não enzimáticos (ZÁMOCKY et al., 2001). A enzima é encontrada em todos 

os eucariotos aeróbios e é muito importante na remoção do peróxido de hidrogênio 

produzido nos peroxissomas e glioxissomas pelas oxidases, envolvidas na -oxidação 

de ácidos graxos, nas reações do glioxilato (fotorrespiração) e no catabolismo das 

purinas (BREUSEGEM et al., 2001).  

Diversas formas de catalase foram descritas em muitas espécies de plantas 

(PEIXOTO, 1998). Em milho, por exemplo, foram encontradas três isoformas (cat-1, cat-

2 e cat-3) cujos genes estão em cromossomos separados e são expressos e regulados 

distintamente (BREUSEGEM et al., 2001), em diferentes localizações celulares: cat-1 e 

cat-2 localizadas nos peroxissomas e no citosol; cat-3 na mitocôndria (SCANDALIOS, 

1990). Breusegem et al. (2001) sugerem, ainda, que as catalases são as principais 

enzimas de remoção de H2O2 em plantas. Vale ressaltar, que as catalases e as 

peroxidases são consideradas enzimas presentes em plantas tolerantes à salinidade 

(ROUT e SHAW, 2001). 

 

c) Peroxidases 

 

As peroxidases são, provavelmente, as enzimas mais amplamente 

distribuídas, sendo, aparentemente, as mais estáveis das enzimas associadas com a 

oxidação, em tecidos de plantas (MCKERSIE, 1996). As peroxidases de planta são 
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glicoproteínas que contêm um grupamento heme em sua estrutura e possuem a função 

básica de catalisar a oxidação do peróxido de hidrogênio, a partir de numerosas espécies 

de substratos orgânicos e inorgânicos, tais como citocromo c, nitrito, ascorbato, indol-

aminas e outros (ZÁMOCKY, 2001). As peroxidases ocorrem em numerosas isoformas, 

tanto em animais, como em plantas. Alguns exemplos dos processos fisiológicos, nos 

quais existe a participação de peroxidases de plantas são: o metabolismo das auxinas, 

biossíntese do etileno, formação de lignina, respiração, processos intermediados por luz, 

defesa da planta contra patógenos, crescimento e senescência (DATTA e 

MUTHUKRISHNAN, 1999).  

As peroxidases são classificadas em dois grandes grupos: a superfamília das 

peroxidases de planta e a superfamília das peroxidases de animal. As peroxidases são 

também evidenciadas em fungos e bactérias (LOPRASERT et al., 1989; LOEWEN, 1990). 

Entretanto, devido à seqüência de aminoácidos das peroxidases de fungos e bactérias 

serem semelhantes, as peroxidases de planta em suas estruturas primárias e terciárias, 

essas enzimas são catalogadas na superfamília das peroxidases de planta (WELINDER et 

al., 1992). A superfamília das peroxidases de planta pode ser subdividida em três 

classes principais. A classe I é intracelular e de organismos procarióticos (peroxidases 

de citocromo c, de bactérias, de cloroplastos e peroxidases de ascorbato citosólica). A 

classe II inclui as peroxidases extracelulares fúngicas (peroxidase de Phanerochaete 

chrysosporium e peroxidase de Coprinus cinereus). A classe III inclui a maioria das 

peroxidases extracelulares vegetais (peroxidase de horseradish, por exemplo) (DATTA e 

MUTHUKRISHNAN, 1999).  

Com relação a sua funcionalidade, Sreenivasulu et al. (1999) relata que o 

aumento da produção de ROS é responsável pela peroxidação de membranas lipídicas. 

O grau de danos peroxidativos é controlado por um sistema enzimático antioxidativo, 

composto por peroxidases. O aumento na atividade peroxidásica total, durante 

condições de estresse salino, reflete modificações nas propriedades mecânicas da parede 

celular e na integridade das membranas. A atividade das peroxidases é freqüentemente 

alta, durante a resposta a agentes estressores, onde essas enzimas possuem a função 

principal de proteger as células contra reações oxidativas (CAKMAK e HORST, 1991).  

Segundo Gaspar et al. (1985), o aumento na atividade de peroxidases não 

resulta da síntese „de novo’, mas da ativação de enzimas preexistentes nos tecidos. Em 

oposição a essa afirmativa, Peixoto (1998) relata que as peroxidases ácidas, rapidamente 

incorporam aminoácidos marcados, indicando alta taxa de síntese. 

 

d) Peroxidases dependentes de ascorbato (APX) [EC. 1.11.1.11] 

 

As peroxidases de ascorbato (APX) são heme-peroxidases cujo grupo 

prostético é uma protoporfirina. As APX apresentam alta especificidade por ascorbato, 

o qual funciona como substrato redutor. Em geral, são inibidas por cianeto e azida e, em 

conjunto com as CATs, catalisam a redução de H2O2 para água no meio intracelular 

(SHIGEOKA et al., 1980; CHEN e ASADA, 1989). No entanto, comparadas as CATs, as 

APX possuem maior afinidade por H2O2 e menor velocidade de reação (NOCTOR e 

FOYER, 1998). A reação catalisada pela APX é a primeira reação do ciclo ascorbato-

glutationa ou ciclo Halliwell-Asada (Figura 07). Esse ciclo é particularmente importante 

para o equilíbrio redox no cloroplasto (MCKERSIE, 1996). Entretanto, isoformas desta 
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enzima são encontradas em todos os compartimento celulares como mitocôndrias e 

citosol (FOYER e NOCTOR, 2000). 

 

e) Peroxidases de parede celular (POX) [E.C. 1.11.1.7] 

 

As peroxidases também são ativas na lignificação da parede celular. A 

parede celular de plantas é envolvida nas respostas ao estresse osmótico (AMAYA et al., 

1999). A adaptação de células de tomate às altas concentrações de sal no meio de 

cultura, é correlacionada com modificações na parede celular. Essas modificações são 

correlacionadas com transcritos TPX2 de um gene de peroxidase de tomate (AMAYA et 

al., 1999). O TPX não é induzido pelo NaCl e, somente após as paredes celulares se 

adaptarem ao NaCl no meio de cultura, é que há detecção de transcritos TPX (AMAYA 

et al., 1999). 

A oxidação dos álcoois hidroxicinâmicos, precursores imediatos da lignina, 

é catalisada por peroxidases, resultando na produção de radicais fenoxi-mesoméricos, 

que reagem espontaneamente durante a deposição de lignina na parede celular 

(PEIXOTO, 1998). As maiores atividades de peroxidases ácidas são detectadas nas 

paredes celulares, sendo que a parede primária representa a matriz sobre a qual ocorre a 

lignificação (GASPAR et al. 1985). De acordo com Jbir et al. (2001), existe uma taxa 

maior de lignificação em raízes de trigo, quando expostas à salinidade. Este aumento 

está correlacionado com o aumento da atividade de peroxidases de parede celular. 

 

6. RAÍZES DE FEIJÃO CAUPI COMO MODELO PARA O ESTUDO DE 

FISIOLOGIA DOS ESTRESSES 

 

Os organismos, quando analisados pelos aspectos microscópicos e químicos, 

são notavelmente semelhantes entre si (LEHNINGER et al., 1995). Portanto, ao se 

escolher um modelo experimental, deve-se levar em consideração que as respostas 

obtidas, podem (ou não) serem extrapoladas para outras espécies. Adicionalmente, é de 

fundamental importância, a escolha de modelos que sejam economicamente relevantes, 

de fácil manuseio e curto ciclo biológico. 

A espécie Vigna unguiculata (L.) Walp., caracterizada fisiologicamente 

como pertencente ao grupo de plantas que fixam CO2
 
através da síntese do ácido 3-

fosfoglicérico (Ciclo de Calvin) (TAIZ e ZEIGER, 1991), além de ser predominantemente 

autógama (BLACKHURST e MILLER JR., 1980), fixadora de nitrogênio (através de 

simbioses), possuidora de ampla variabilidade genética e excelente potencial de 

produção e adaptação (FREIRE-FILHO et al., 2003), sendo uma glicófita, também é 

sensível à salinidade (GREENWAY e MUNNS, 1980), embora muito bem adaptado às 

condições de temperaturas elevadas e seca ambiental, quando comparado a outras 

espécies agrícolas (EHLERS e HALL, 1997). 

Contudo, a maior atenção tem sido dada aos efeitos dos estresses na parte 

aérea, pois esta tem relação direta com a produtividade da espécie (Maia et al., 2010). 

Contudo, o sistema radicular, não apresentando atividade fotossintetizante significativa, 

realiza predominantemente atividade respiratória e, portanto, as estratégias de resposta 

aos estresses são distintas da parte aérea. Em nossos trabalhos diversas evidências foram 

observadas. Maia et al. (2012) e Maia (2008) demonstraram que o efeito da seca e da 

salinidade no crescimento do sistema radicular é distinto (Figura 08). Enquanto a seca 
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estimula o crescimento, o estresse salino inibe o crescimento da raiz principal, 

possivelmente através da morte do meristema apical. Ainda, sugere que é possível 

identificar uma resposta interativa quando plantas de caupi estão submetidas a um 

ambiente salino que sofra também efeito de seca ambiental.  

Nossos estudos levam a sugerir que tanto a seca como a salinidade induzem 

uma resposta antioxidante secundária e que são antagônicas. Para plantas tratadas com 

seca, é possível que o crescimento do sistema radicular seja influenciado pela redução 

da atividade do sistema antioxidante apoplástico, seguido pela maior atividade do 

sistema antioxidante citosólico e de alterações em marcadores do metabolismo 

osmótico. Em condições de estresse salino, a restrição do crescimento do sistema 

radicular seria possivelmente uma estratégia de defesa oxidativa, através do aumento da 

atividade antioxidante do apoplasto (Maia, 2008; Maia et al. 2012). Essa região do 

tecido apresenta uma rota de remoção de espécies reativas de oxigênio que envolve o 

aumento da concentração de lignina, uma das moléculas relacionadas com o 

amadurecimento celular através da produção de parede secundária (Maia, 2008). 

Contudo, é importante ressaltar que mais estudos devem ser realizados para confirmar 

esse comportamento, principalmente em outras espécies vegetais. 
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Figura 08 – Comparação do desenvolvimento das raízes de plântulas de feijão caupi, cv. Pitiúba, com 10 

dias após plantio, sob efeito dos tratamentos controle [A], seca [B], NaCl+seca [C], NaCl+água [D] 

durante 48 horas. As figuras estão na mesma escala de comprimento. (Adaptado de Maia, 2004) 
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