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RESUMO 

Espera-se que os efeitos da seca aumentem e alterem a duração do estresse hídrico nos 

próximos anos em diferentes regiões agrícolas. A recuperação fisiológica após o estresse 

hídrico ainda não é compreendida e as aquaporinas (AQPs) participam do processo de 

recuperação. Nosso objetivo foi avaliar se as aquaporinas estão associadas com o processo de 

recuperação fisiológica nas folhas após a reidratação. Plantas de Sorghum bicolor L. 

(Moench) foram submetidas a diferentes intensidades de estresse hídrico durante 20 dias e 

posterior reidratação durante 12 dias. Durante estes períodos, as variáveis de relações hídricas, 

fluorescência da clorofila a, trocas gasosas e a expressão dos genes PIP1,5, PIP2;2 e TIP1; 1 

foram avaliados. Plantas submetidas ao déficit hídrico moderado (DHM) mostraram mesmos 

valores do controle em todas as variáveis fisiológicas e aumento da expressão das aquaporinas 

no final do déficit hídrico. Enquanto as plantas da deficiência hídrica severa (DHS) e severa 

progressiva (DHSP) apresentaram diminuição nas variáveis de relações hídricas, limitação 

estomática e não estomática da fotossíntese e baixa expressão das aquaporinas. Após a 

reidratação, as plantas desses tratamentos apresentam conjunto de ajustes fisiológicos que 

permitem o retorno da fotossíntese 144 horas após o fornecimento de água, sendo a limitação 

estomática a maior responsável pela recuperação. As AQPs analisadas são responsivas à 

reidratação somente nas plantas que não tiveram controle da reposição de água no solo 

(DHSP). Observamos um padrão das respostas dessas AQPs que depende da intensidade da 

deficiência hídrica e não da especificidade da AQP. Provavelmente elas influenciam 

diferentemente nos ajustes fisiológicos ocorridos durante a recuperação. Além disso, essas 

AQPs podem contribuir para manutenção de baixos valores de gs e consequentemente ANet, 

pois a recuperação dessas variáveis fisiológicas ocorre concomitantemente com a recuperação 

das AQPs em nível do controle 144 horas após a reidratação. 

Palavras-chave: limitação difusiva, condutância estomática, rendimento quântico, expressão 

gênica relativa. 



2 
 

ABSTRACT 

It is expected that the effects of drought increase and change the duration of water stress in 

the coming years in different agricultural regions. The physiological recovery after water 

stress is still not well understood and aquaporins (AQPs) participate in the recovery process. 

Our aim was evaluate whether aquaporins are associated with physiological recovery 

process in leaves after rehydration. Sorghum bicolor L. (Moench) plants were submitted to 

different intensities of water stress during 20 days and subsequent rehydration for 12 days. 

During these periods, variables of water relations, chlorophyll fluorescence, gas exchange 

and PIP1;5, PIP2;2 and TIP1;1 gene expression were evaluated. Moderate water deficit 

(DHM) plants showed same values of control in all physiological variables and increased 

aquaporins expression in the end of water deficit. While severe (DHS) and progressive 

severe water stress (DHSP) plants had decreased water relations, diffusive and non-

diffusive limitation of photosynthesis and low aquaporins expression. After rehydration, 

plants of these treatments have set of physiological adjustments that enable the return of 

photosynthesis 144 hours after the water supply. Stomatal limitation was the most 

responsible for recovery. The AQPs analyzed are responsive to rehydration only in plants 

that did not have control of water replacement in the soil (DHSP). We observed a pattern of 

responses of these AQPs that depends on the intensity of water deficit and not the AQP 

specificity. Probably they influence differently in physiological adjustments that occur 

during recovery. Furthermore, these AQPs may contribute to maintaining low gs, and thus, 

ANet values, because the recovery of these physiological variables occurs concurrently with 

the recovery of AQPs 144 hours after rehydration. 

Keywords: water stress, stomatal conductance, quantum yield, relative gene expression.
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1. INTRODUÇÃO 

As mudanças climáticas, o aquecimento global e a variação da intensidade e da 

frequência da seca promovem a escassez de água na agricultura e afetam a demanda de 

alimentos para a população humana. A falta de disponibilidade de água é um dos fatores 

abióticos que mais interfere na produtividade dos cultivares agrícola (Gleick 2003), pois na 

maioria das situações de estresse hídrico a difusão de CO2 diminui nos sítios de 

carboxilação, altera o balanço de carbono da planta e reduz a fotossíntese (Galmés et al. 

2007a). O fechamento estomático e a diminuição da condutância de CO2 do mesofilo foliar 

são responsáveis por essa limitação difusiva da assimilação líquida (Ennahli e Earl 2005). 

Segundo Sakai e Larcher (1987), o estresse é caracterizado por mudanças no aparato 

estrutural e na interação de vários processos em nível molecular e celular afetando as 

funções vitais da planta como um todo. Sob estresse hídrico, o transporte de água nas 

plantas, e consequentemente a manutenção de água nos tecidos, é afetado (Kudoyarova et 

al. 2013).  Isso ocorre, pois o Ψw do solo diminui e interfere no contínuo solo-planta-

atmosfera. Portanto, ajustes no processo de perda e absorção de água são acionados a fim de 

manter o estado hídrico das plantas. Para absorção de água é necessário o investimento no 

crescimento das raízes e aumento da eficiência da condutância hidráulica. 

Já o controle da perda de água é determinado pela taxa de transpiração e permite a 

tolerância ao estresse hídrico uma vez que ocorre a diminuição da abertura estomática, 

sendo um dos principais mecanismos de controle da restrição hídrica. Sabe-se que o 

fechamento estomático pode ocorrer passivamente ou ativamente. O fechamento estomático 

ativo está relacionado com a mudança na atividade dos canais de íons presentes nas células-

guardas, que alteram o potencial osmótico, aumentando o Ψw dessas células. A saída de 

água para as células vizinhas (células subsidiárias) provoca o fechamento estomático 

(Kaldenhoff et al. 2008). Esse autor ainda explica que o fechamento estomático é resultado 

de sinais químicos e hidráulicos. A sinalização química é caracterizada por rotas 

dependentes e independentes do Ácido Abscísico (ABA). As raízes são responsáveis pela 

sinalização desse hormônio, que atinge as células-guarda via xilema e provoca o 

fechamento estomático (Kudoyarova et al. 2013). No entanto, Kholodova et al. (2006) 

comprovaram que o estresse hídrico promove, inicialmente,  a sinalização hidráulica 

oriunda das raízes. A falta de água nas raízes diminui drasticamente a pressão hidráulica no 

xilema e provoca diminuição da turgescência das células da folha, iniciando o processo de 

fechamento estomático. 

O estudo dessas respostas estomáticas em relação às variações ambientais e 

fisiológicas da planta permite compreender a tolerância ao estresse, pois os estômatos 



4 
 

possuem papel importante nas trocas gasosas, interferindo no balanço entre água perdida 

e carbono assimilado (Chaves et al. 2003). Sendo assim, o fechamento estomático é o 

principal fator que diminui a captação de CO2, restringindo sua difusão, e 

consequentemente prejudicando a fotossíntese (Cornic 2000; Chaves et al. 2003). 

Outro fator normalmente associado ao estresse hídrico que contribui para a 

diminuição da fotossíntese é o excesso de luz incidente nas folhas. Para diminuir os danos 

causados pelo excesso de luz, as plantas podem converter a luz absorvida para a etapa 

fotoquímica em outros processos, tais como dissipação térmica ou fluorescência (Demmig-

adams e Adams 1996). Nessas condições, há diminuição da dissipação fotoquímica (qP), 

menor taxa de transporte de elétrons (ETR), e consequentemente menor rendimento 

quântico efetivo do fotossistema II (ΦPSII). Também se observa maior dissipação não-

fotoquímica (NPQ), indicando maior dissipação de calor pelas xantofilas presentes no 

complexo antena, e queda  na eficiência quântica máxima do PSII (Fv/ Fm), indicando 

danos nos centros de reação (Chaves et al. 2003). Essas variáveis representam a 

fluorescência da clorofila a e permitem compreender a eficiência fotoquímica das plantas 

(Santos et al. 2013). 

As características do estresse, tais como duração, severidade e número de 

exposições, interferem nas respostas fisiológicas das espécies vegetais (Chaves et al. 2003) 

e permitem entender como os principais processos metabólicos e bioquímicos são afetados. 

A maioria dos estudos enfoca o estresse hídrico severo, que normalmente resulta em queda 

da fotossíntese e perturbação do metabolismo momentos antes do ponto de murcha 

permanente (Shao et al. 2008). Outro tipo de estresse estudado é o estresse severo 

progressivo, onde fornecimento de água é suprimido até que os sinais de morte da espécie 

vegetal apareçam. Segundo Flexas et al. (2006a), esse tipo de estresse normalmente é 

utilizado para estudar os genes envolvidos na tolerância à seca, esclarecendo respostas 

fisiológicas e moleculares. Porém, em condições naturais a falta de água frequentemente 

ocorre durante diferentes fases de desenvolvimento da planta, de forma sazonal, por curtos 

períodos e permite que espécies tolerantes à seca sobrevivam e completem seu ciclo de vida 

(Harb et al. 2010). Isso explica a necessidade de se estudar o estresse hídrico moderado, 

mantendo-as em nível subletal para as plantas (Harb et  al. 2010). 

Sendo assim, a severidade da seca interfere em mecanismos que levam à 

aclimatação, e posterior adaptação da planta ao estresse hídrico (Kudoyarova et al. 2013). 

De qualquer forma, o conjunto de respostas à seca não depende somente da capacidade de 

aclimatação, mas também da capacidade de recuperação após o período de reidratação. A 

recuperação da espécie vegetal está intimamente relacionada com a completa recuperação 
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das taxas fotossintéticas. Sendo assim, respostas estomáticas após a reidratação devem 

possibilitar a abertura estomática, permitindo que as trocas gasosas e taxas fotossintéticas 

ocorram de forma semelhante àquelas observadas antes do estresse. Essa recuperação 

fotossintética parece depender do grau e da velocidade do declínio da fotossíntese durante 

o período de estresse hídrico (Flexas et al. 2006a). No entanto, estudos que avaliam a 

capacidade de recuperação após diferentes intensidades de estresse hídrico, bem como 

investigam quais variáveis fisiológicas limitam a recuperação, são escassos e necessitam 

maior atenção (Flexas et al. 2006a). 

Além da investigação das mudanças fisiológicas durante o estresse hídrico e o 

processo de recuperação, faz-se necessário a investigação da alteração da expressão de 

diversos genes que são responsáveis pela codificação de proteínas envolvidas com a 

tolerância das plantas (Silva et al. 2013). De acordo com os mesmo autores, dentre essas 

proteínas estão as aquaporinas (AQPs). 

As AQPs são proteínas que têm como função facilitar e regular a passagem de água 

passivamente entre as membranas (Lian et al. 2004), sendo responsáveis por até 85% do 

transporte de água nos vegetais, regulando o componente radial deste transporte em raízes e 

folhas (Maurel et al. 2008). Logo, a presença das AQPs na membrana é essencial quando 

altas taxas de transporte de água são requeridas, como por exemplo, durante captação de 

água pela raiz, alongamento celular e movimento dos estômatos (Kaldenhoff et al. 2008). 

O papel das AQPs no transporte de água tem sido comprovado através de sua 

expressão em Xenopus laevis, e os mesmos trabalhos indicam que além de água, algumas 

AQPs podem transportar outras moléculas pequenas como glicerol e íons (Tyerman et al. 

2002). Em adição, com a descoberta da localização subcelular da NtAQP1 na membrana 

dos cloroplastos, Uehlein et al. (2008) demonstraram o importante papel fisiológico dessas 

proteínas em facilitar o transporte de CO2 para o seu sítio de assimilação no estroma dos 

cloroplastos. Esse e outros estudos (Terashima e Ono 2002; Flexas et al. 2006b; Uehlein et 

al. 2003) vêm ressaltando a capacidade das AQPs em alterar a condutância das células do 

mesofilo foliar devido essa função transportadora de CO2. 

AQPs fazem parte da super família MIP (proteínas intrínsecas de membrana) e são 

classificadas em cinco sub-famílias: proteínas intrínsecas da membrana plasmática (PIPs), 

proteínas intrínsecas do tonoplasto (TIPs), proteínas NOD26 (NIPs), proteínas intrínsecas 

básicas (SIPs) e proteínas não caracterizadas (XIPs) (Danielson e Johanson 2008). Devido à 

distinta localização subcelular e perfil de regulação, PIPs e TIPs apresentam-se como 

principais AQPs relacionadas à regulação do transporte de água através da membrana 

plasmática e tonoplasto do vacúolo, respectivamente (Chrispeels e Maurel 1994). Nas 



6 
 

folhas, assim como nas raízes, a regulação das PIPs controla o movimento radial de água, 

enquanto que as TIPs determinam o padrão de ajuste osmótico entre vacúolo e citoplasma 

(Javot e Maurel 2002). Em Sorghum bicolor, a subfamília TIP é dividida em cinco 

subgrupos (TIP1 até TIP5) e a subfamília PIP em dois subgrupos (PIP1 e PIP2) (Reddy et 

al. 2015), sendo a PIP1 menos eficiente no transporte de água do que a PIP2 (Tyerman et 

al. 2002). 

Os estudos moleculares envolvendo análise de expressão de AQPs e relações 

hídricas na planta vêm melhorando a compreensão dos mecanismos envolvidos no 

transporte de água, particularmente, nas raízes (Maurel et al. 2008). Por exemplo, estudos 

de condutividade hidráulica em raízes de sorgo (Liu et al. 2014), absorção de água pelas 

raízes de cevada (Knipfer et al. 2011) e regulação do transporte de água por pH citosólico 

em raízes de Arabidopsis (Tournaire Roux et al. 2003). No entanto, o papel AQPs na 

regulação do transporte de água e outras substâncias em processos fisiológicos da folha são 

escassos (Maurel et al. 2008). Por exemplo, o trabalho mais completo sobre aquaporinas em 

sorgo, Reddy et al. (2015) estudaram quatro órgãos diferentes, mas não descreveu as AQPs 

em folhas adultas. 

O papel das aquaporinas em processos fisiológicos da planta também tem sido 

desvendado através de estudos com estresse hídrico (Vandeleur et al. 2009; Silva et al. 

2013; Ocheltree et al. 2014). No entanto, esses estudos encontram resultados diversos, 

apresentando aumento, diminuição ou nenhuma alteração na expressão das AQPs (Tyerman 

et al. 2002). Para alguns pesquisadores, o aumento na expressão das AQPs melhora a 

capacidade das plantas em sobreviver com o estresse hídrico, outros acreditam que a 

inativação dessas proteínas esteja associada com a diminuição de perdas excessivas de água 

(Gaspar 2011). Outra explicação para a ocorrência desses resultados diversos é a diferença 

no tempo e na intensidade do estresse hídrico, que podem afetar a expressão (Galmés et al. 

2007a), bem como se há ou não adaptação à seca (Lian et al. 2004). 

Em adição, a função das AQPs na recuperação do estresse hídrico ainda não foi 

claramente revelada, podendo atuar como reguladores positivos ou negativos no processo 

de recuperação (Jang et al. 2013). Por exemplo, os mutantes de Arabidopsis com expressão 

reduzida de PIP1 e PIP2 submetidos a estresse hídrico não diferiram do controle nas 

variáveis fisiológicas analisadas. No entanto, durante o processo de recuperação, os 

mutantes recuperaram mais lentamente seus valores de condutividade hidráulica, taxa de 

transpiração e potencial da água da folha do que as plantas controle (Martre et al. 2002). 

Em contraste, a super expressão de PIP1;2 compromete a tolerância ao estresse no tabaco, 

levando-o à morte (Aharon et al. 2003). 
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Portanto, a investigação dos efeitos fisiológicos e moleculares nas respostas a 

diferentes intensidades de estresse e posterior recuperação permite compreender a 

capacidade de aclimatação das plantas e consequentemente a tolerância ao estresse hídrico. 

O objetivo do nosso trabalho foi avaliar como as AQPs participam do processo de 

recuperação fisiológica das folhas após diferentes intensidades de deficiência hídrica. Sendo 

nossa hipótese que as AQPs estão associadas com o processo de recuperação hídrica da 

folha e com a retomada da condutância estomática.  



5. CONSIDERAÇÕES FINAIS

Nosso estudo apresenta as respostas moleculares e fisiológicas ocorridas em 

Sorghum bicolor durante diferentes intensidades de estresse hídrico e seguinte recuperação 

após a reidratação. Apresentamos as limitações que ocorrem após a reidratação que 

impedem rápida recuperação fotossintética dessas plantas, destacando o papel das AQPs e 

da condutância estomática para tal recuperação fotossintética. Assim, esperamos ter sanado 

algumas lacunas do conhecimento sobre a recuperação hídrica das plantas. 

Porém, destacamos aqui a dificuldade de interpretar os dados da expressão gênica 

das AQPs e sua relação com as variáveis ecofisiológicas, uma vez que os dados obtidos das 

AQPs aqui e na literatura são bem diversos e muitas vezes inconclusivos. Sendo assim, 

muito ainda precisa ser feito para que possamos entender o papel dessas proteínas na 

recuperação hídrica e fotossintética das plantas. Sugerimos estudos que abranjam mais tipos 

de AQPs, bem como aqueles que procuram desvendar funções e localizações específicas de 

AQPs já descobertas. 
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