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MECANISMOS DE TOLERÂNCIA À DEFICIÊNCIA HÍDRICA EM PLANTAS DE 
AMENDOIM 

 

RESUMO - O amendoinzeiro (Arachis hypogaea L.) é a quarta oleaginosa 
mais cultivada no mundo, entretanto seu cultivo está sujeito às flutuações da 
disponibilidade hídrica. Assim, estudos da tolerância entre cultivares e os 
mecanismos fisiológicos e bioquímicos envolvidos na recuperação das plantas após 
um período de seca podem contribuir no aporte de pesquisas voltados ao 
melhoramento da cultura do amendoim. Com isso, os objetivos do trabalho foram 
avaliar a tolerância de diferentes cultivares de amendoim submetidas ao déficit 
hídrico e posterior reidratação, com base nas respostas modulatórias dos status 
fisiológico e bioquímico. E em um segundo experimento, foi avaliado se a aplicação 
exógena de glutationa (GSH) ameniza os efeitos negativos desencadeados pelo 
déficit hídrico. Para o primeiro experimento, aos 65 dias de cultivo em casa de 
vegetação, as cultivares IAC 503, IAC OL3, IAC OL6 E IAC Sempre Verde foram 
designadas a três condições hídricas (controle, déficit hídrico e reidratação). O déficit 
hídrico foi gerado pela suspensão da irrigação durante 9 dias e a reidratação pela 
rega posterior ao estresse, durante 3 dias. O estresse danificou o aparato 
fotossintético e as medidas correlacionadas (pigmentos, eficiência fotoquímica, 
trocas gasosas) na maioria das cultivares, além de ocasionar alterações no 
metabolismo oxidativo. No segundo experimento, os tratamentos foram formados 
pela combinação da aplicação foliar de glutationa (GSH) (0, 150 mg/L) via presença 
e ausência de irrigação na cultivar de amendoim IAC OL3. A restrição hídrica 
acarretou em reduções nas medidas correlacionadas a fotossíntese (clorofila, trocas 
gasosas e conteúdo relativo de água) e aumento nos conteúdos de MDA e H2O2, 
além de respostas distintas em peroxidases e compostos do ciclo ascorbato (AsA) -
glutationa (GSH). Em geral, concluiu-se no primeiro experimento que os danos 
oxidativos foram mais expressivos na IAC Sempre Verde, enquanto a IAC 503, IAC 
OL3 e IAC OL6 apresentaram resposta diferencial nos status fisiológico e bioquímico 
ao déficit hídrico, sendo a maioria dos parâmetros restabelecidos após a reidratação. 
E, a maior atribuição do sistema de defesa atrelado aos demais parâmetros 
avaliados foram verificados na IAC OL3. Para o segundo experimento houve uma 
maior atenuação dos efeitos negativos do déficit hídrico nas plantas que foram 
tratadas com a aplicação exógena foliar de GSH (150 mg/L), além de refletir numa 
melhor razão de GSH reduzida/ GSH oxidada (GSH/GSSG).  
 

Palavras-chave: Arachis hypogaea L., déficit hídrico, estresse abiótico, trocas 
gasosas. 
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TOLERANCE MECHANISMS TO WATER DEFICIENCY IN PEANUT PLANTS 

 

 

ABSTRACT - Peanut (Arachis hypogaeae L.) is the fourth most cultivated 
oilseed in the world, however its cultivation is doomed to fluctuations in its water 
availability. Thus, studies of tolerance between cultivars and the physiological and 
biochemical mechanisms involved in plant recovery after a period of drought can 
contribute to research aimed at improving peanut cultivation. The objectives of this 
work was to evaluate the tolerance of different peanut cultivars submitted to water 
deficit and subsequent rehydration, based on the modulatory responses of the 
physiological and biochemical status. In a second experiment, it was evaluated 
whether the exogenous application of glutathione (GSH) attenuates the negative 
effects triggered by drought stress. In the first experiment, cultivars IAC 503, IAC 
OL3, IAC OL6 and IAC Sempre Verde were assigned to three water conditions 
(control, water deficit and rehydration) at 65 days of cultivation in a greenhouse. 
Water deficit was applied by suspending irrigation for nine days and rehydration by 
irrigation after stress condition for three days. Stress effects were related to 
photosynthetic apparatus and correlated measures (pigments, photochemical 
efficiency, gas exchange) in most cultivars, in addition to causing oxidative damage. 
In the second experiment, the treatments were performed by combination of foliar 
glutathione (0 and 150 mg/L) through water presence and absence in the peanut 
cultivar IAC OL3. The water restriction triggered reduction in measures correlated 
with photosynthesis (chlorophyll, gas exchange and relative water content) and 
increase in MDA and H2O2 contents, besides distinct responses in peroxidases and 
compounds of the ascorbate (AsA)-glutathione (GSH) cycle. In general, concluded in 
the first experiment that the oxidative damage being more expressive in IAC Sempre 
Verde. IAC 503, IAC OL3 and IAC OL6 cultivars showed a differential response of 
physiological and biochemical status to water deficit, being that most parameters 
were restored by rehydration. Also, there was verified greatest attribution in defense 
system linked to other parameters evaluated in IAC OL3 cultivar. In the second 
experiment, there was a greater attenuation of the negative effects of water deficit in 
the plants treated with the exogenous foliar application of GSH (150 mg/L), reflecting 
a better GSH/GSSG ratio.  

 

Keywords: Arachis hypogaea L., water deficit, abiotic stress, gas exchange. 

  



1 
 

 

 

1.  INTRODUÇÃO 

 

A seca é o estresse mais prevalente e um infortúnio no cenário agrícola global 

(Ault et al., 2020, Gupta et al., 2020; Kaur et al., 2021). Estimativas recentes apontam 

que dentre todos os estresses abióticos, somente a seca foi responsável pela perda 

anual em cerca de 6 milhões de toneladas da produtividade global do amendoinzeiro 

(Sarkar et al., 2016), uma das principais oleaginosas com importância 

socioeconômica (Yang et al., 2019; Zhao et al., 2021).  

A vulnerabilidade do amendoinzeiro aos eventos de deficiência hídrica é 

dependente dos estádios de crescimento da cultura e da variabilidade genotípica 

(Puangbut et al., 2009). Apesar de certa tolerância, quando os períodos de estiagem 

atingem as fases de florescimento e formação de vagem, impactam 

consideravelmente seu rendimento (Koolachart et al., 2013; Yang et al., 2019).  

Pelo ajuste metabólico e adaptações modulares (escape/evitância/tolerância), 

as plantas são capazes de manter suas atividades fisiológicas funcionais até mesmo 

em períodos de déficit hídrico severo (Farooq et al., 2009; Laxa et al., 2019; Kaur et 

al., 2021). Contudo, essa capacidade de tolerar a seca vinculada ao genótipo da 

planta, envolve a ativação de uma rede integrada de respostas a nível fisiológico, 

bioquímico e molecular (Oguz et al., 2022). E são mutáveis conforme o estágio de 

desenvolvimento do vegetal e da severidade e duração do fator estressante (Flexas et 

al., 2004; Chakraborty et al., 2015; Kaur et al., 2021). 

 Evidentemente o grau de severidade da deficiência hídrica pode também 

limitar a fotossíntese e todo o metabolismo do amendoinzeiro, desencadeando 

alterações relacionadas ao aparato fotossintético e seus componentes, sendo o 

estresse que mais compromete os processos fisiológicos das plantas em geral 

(Flexas et al., 2004; Farooq et al., 2009; Rivas et al., 2016; Pilon et al., 2018).  

Sinalizações ocorrem também a nível bioquímico e molecular, influenciando 

nos compostos orgânicos sintetizados, na produção de espécies reativas de oxigênio 

(ERO) e no sistema antioxidante redox. Além disso, também envolvem diversos 

fatores de transcrição e a atividade específica de enzimas, como a superóxido 
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dismutase (SOD, EC 1.15.1.1), ascorbato peroxidase (APX, EC 1.11.1.11), guaiacol 

peroxidase (GPOX, EC 1.11.1.7) e glutationa peroxidase (GSH-PX, EC 1.11.1.9) (Yi 

et al., 2016; Bhalani et al., 2019; Bhogireddy et al., 2020). Além de outras peroxidases 

e também compostos não enzimáticos vitais, que compõe vias antioxidantes, como a 

via do Ascorbato (AsA)-Glutationa (GSH). Estudos recentes sugerem forte correlação 

da ativação do sistema de defesa antioxidante à tolerância a seca, sendo também 

relevante após o estresse (Furlan et al., 2016; Laxa et al., 2019). 

Muitas dessas alterações relatadas podem ser mensuráveis para detectar o 

condicionamento da planta perante o estresse. Entretanto, perpetua a complexidade 

em definir e comparar essas modificações mediante os trabalhos, pelo fato de que, ao 

avaliar o índice da deficiência hídrica e os dados relacionados aos parâmetros 

fisiológicos e bioquímicos, as diferenças interespecíficas podem ser variáveis, até 

mesmo entre genótipos de uma mesma cultivar (Farooq et al., 2009). E isto, 

principalmente ao relacionar as variações fotossintéticas aos processos estomáticos e 

não estomáticos (Flexas e Medrano, 2002; Pilon et al., 2018) e em última instância, 

correlacioná-las a tolerância. 

Em espécies cultivadas, como é o caso do amendoim, a estratégia de 

sobrevivência à seca pela capacidade de rápida recuperação metabólica pode ser 

determinante ao seu desempenho produtivo (Hu et al., 2010; Laxa et al., 2019). 

Entretanto, ainda são insuficientes os estudos comparativos sobre as respostas à 

seca no amendoinzeiro, principalmente as respostas fisiológicas e bioquímicas 

intrínsecas na recuperação metabólica após a reidratação, bem como os estudos 

envolvendo a tolerância de diferentes cultivares ao déficit hídrico (Bhogireddy et al., 

2020) e estratégias que possibilitem a indução da defesa das plantas, contribuindo 

numa melhor performance no desenvolvimento pela atenuação do fator de estresse. 

Sabendo-se que as plantas diferem em suas respostas perante as limitações 

desencadeadas pelo déficit hídrico e posterior reidratação, a busca por cultivares 

tolerantes, bem como os mecanismos envolvidos torna-se indispensável, dada a 

relevância socioeconômica da cultura. Dessa forma, o objetivo principal deste estudo 

foi avaliar a tolerância de diferentes cultivares de amendoim submetidas a condições 

de déficit hídrico e reidratação, bem como os mecanismos fisiológicos e bioquímicos 
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envolvidos. Além disso, também foi investigado se a estratégia de aplicação foliar de 

GSH ameniza os danos fisiológicos e bioquímicos ocasionados pelo déficit hídrico. 
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2. REVISÃO DE LITERATURA 

 

2.1.  Aspectos botânicos e socioeconômicos do Amendoinzeiro 

 

O amendoim é uma leguminosa anual, dicotiledônea e autógama, pertencente 

à família Fabaceae e ao gênero Arachis. A espécie Arachis hypogaea L. 

corresponde ao amendoim cultivado e de maior interesse agronômico (Atayde et al., 

2012; Nogueira et at., 2013). Possui duas subespécies: A. hypogaea L. subesp. 

hypogaea (pertencem comercialmente ao grupo Virgínia); e A. hypogaea L. subsp. 

fastigiata (pertencentes comercialmente aos grupos Valência ou Spanish) (Bertioli et 

al., 2011). Dentro de cada subespécies, agrupam-se duas (hypogaea e hirsuta) e 

quatro (fastigiata, vulgaris, aequatoriana e peruviana) variedades botânicas, cada 

qual com suas próprias especificidades fenotípicas, o que possibilita a distinção 

desses acessos (Bertioli et al., 2011). 

De maneira geral, A. hypogaea caracteriza-se por uma planta herbácea e 

ramificada, com hábitos de crescimento ereto ou rasteiro, haste principal entre 12 a 

60 cm de comprimento e raiz principal podendo atingir entre 1,9 m e 2,4m. As folhas 

são alternas e os folíolos variam de 4-7 cm. As flores encontram-se nas axilas das 

folhas estando presentes ou não no caule central, enquanto os frutos são vagens 

indeiscentes (Bertioli et al., 2011; Kumar et al., 2019b). Como dito anteriormente, 

algumas características (porte, arquitetura e hábito de crescimento) podem variar 

conforme o grupo vegetativo (Godoy et al., 2019). 

O desenvolvimento das plantas de amendoim é singular, marcado por sua 

floração aérea, autopolinização, formação de ginóforos e desenvolvimento dos frutos 

abaixo do solo (Smith, 1950; Atayde et al., 2012; Kumar et al., 2019b). O estágio de 

florescimento da cultura é amplo e somente a partir do desenvolvimento dos 

ginóforos (Figura 1) - na qual acontece a penetração gravitrópica no solo - ocorre a 

frutificação subterrânea da cultura (Nogueira e Távora, 2005, Atayde et al., 2012).  
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Embora o amendoim seja identificado como uma leguminosa endêmica da 

América do Sul (Bertioli et al., 2011), sua relevância socioeconômica e extensa 

adaptabilidade ambiental tornaram sua dispersão mundial e importância expressiva 

em distintas regiões (Leal-Bertioli et al., 2015; Thangella et al., 2018). Em termos de 

dispersão mundial, no ano de 2010 a produção total do amendoinzeiro atingia 38 

milhões de toneladas em 24 milhões de ha, enquanto no ano de 2019, a produção 

alcançou 73 milhões de toneladas em 35 milhões de ha (Faostat, 2022).  

Dada relevância numérica, atualmente, sua produção está estimada em 50 

milhões de toneladas/ano e seu cultivo ocorre em mais de 100 países, sendo a 

quarta oleaginosa mais cultivada do mundo e a décima terceira maior cultura 

alimentar (USDA, 2023; Zhao et al., 2021). Nesse contexto, 90% da produção global 

provém da Ásia e África, sendo os maiores produtores a China (responsável por 

38%), seguidos pela Índia e Nigéria. Já na América do Sul, o Brasil ocupa a 

colocação de décimo primeiro produtor mundial, e juntamente com a Argentina, 

Paraguai, Equador e Bolívia produzem 99% da produção continental (USDA, 2023). 

Em território brasileiro, o estado de São Paulo responde por mais de 90% da 

produção nacional do amendoim, sendo cultivado em diversas regiões do estado, 

com grande parte de sua produção concentrada nas regiões de Alta Mogiana 

Figura 1. Desenvolvimento do ginóforo. (A) flor; (B) ovário emasculado da flor na 
base do ginóforo; (C) emergência do pino da flor deiscente; (D-E) pino curvado 
em direção à gravidade; (F) penetração de pinos no solo com pelos 
esbranquiçados na base. A seta indica o conteúdo especificado das respectivas 
imagens. Retirado de Kumar et al. (2019). 
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(Jaboticabal, Sertãozinho e região) e Alta Paulista (Tupã, Marília e região) (Sampaio, 

2019). Na safra de 2021/2022, São Paulo produziu cerca de 630 mil toneladas de 

amendoim em casca, sendo 50% descascada e destinada para a exportação 

(CONAB 2022).  As áreas de produção são normalmente em reforma de canaviais e 

pastagens (menor frequência), devido à alta capacidade de fixação biológica de 

nitrogênio da cultura, sendo também cultivado geralmente por proprietários rurais, 

como diversificação da renda (Mingotte et al., 2019). 

Grande parte da produção brasileira de amendoim é destinada ao segmento 

da confeitaria. A comercialização é feita através de cooperativas ou diretamente ao 

beneficiador e agroindústria confeiteira (Sampaio et al., 2019). Sua diversidade de 

consumo ressalta a expressividade econômica da cultura, na qual seus grãos podem 

ser consumidos ‘in natura’ ou processados industrialmente, resultando nos derivados 

– óleo, farelo ou produtos alimentícios em diversos setores, além da destinação para 

alimentação animal (Akhtar et al., 2014; Toomer et al., 2020).  

Oleaginosa versátil, seus componentes o tornam um alimento valoroso no 

combate às necessidades nutricionais, principalmente em áreas emergentes 

(Zhuang et al., 2019).  Seu consumo está intimamente relacionado a sua 

composição nutritiva, visto que as leguminosas - fontes cruciais de energia e 

proteínas - são consideradas a alimentação global mais importante depois dos 

cereais (FAO 2023). No caso do amendoim, sua composição é rica em óleo (47-50% 

em peso) e proteína (30% em peso aproximado), além de outros ácidos graxos 

insaturados, compostos menores (tocoferóis), aminoácidos, vitaminas e minerais 

(Toomer, 2018; Bera et al., 2019; Juan-Polo et al., 2022,). Contribuindo para a 

melhoria da saúde humana, devido ao potencial antioxidante, redução de doenças 

cardiovasculares, anticancerígeno, entre outros benefícios (Akhtar et al., 2014; 

Toomer, 2020).  

Além de ser uma cultura vantajosa economicamente e para o sistema de 

saúde, também auxilia na qualidade do solo pela fixação biológica de nitrogênio 

Akram et al., 2018). Pela importância socioeconômica, nutrição valorosa e potencial 

de tolerância à seca, torna-se uma cultura expressiva para a grande ameaça do 
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aumento demográfico e segurança alimentar, sobretudo no quadro de fome em 

áreas menos favorecidas e propensas a seca (Akram et al., 2018; FAO, 2023). 

 

 

2.2 Problematização da escassez hídrica no setor agrícola  

 

Em decorrência das intensas alterações climáticas, as irregularidades na 

distribuição e ocorrência de chuvas são comuns, com impactos negativos mais 

frequentes no cenário agrícola mundial, sobretudo por agravar outros fatores, 

abióticos e bióticos (Thiault et al., 2019, Gupta et al., 2020; Chaudhry e Sidhu, 2022). 

Espera-se nos próximos 30 a 90 anos uma mudança na magnitude da seca global, 

ainda mais abrangente e intensa (Balyan et al., 2020). Logo, as secas são um risco 

sistêmico global à segurança alimentar. 

Somente na última década, o impacto global no setor agrícola em detrimento 

à seca resultou um prejuízo em US$ 30 bilhões (Gupta et al., 2020).  Estimativas 

futuras sugerem que o impacto climático atrelado às secas, acometerão ainda mais 

as culturas de maneira distinta em cada parte do continente, sendo mais precário 

pra algumas regiões do globo do que outras (Dinar et al., 2019). Com isso, o Brasil 

poderá enfrentar nos próximos anos, uma redução de até 50% nos seus 

rendimentos agrícolas (Figura 2). Esse impacto sobre o rendimento das culturas está 

atrelado sobretudo às oscilações pluviométricas, o que afeta negativamente a 

disponibilidade hídrica para as culturas e, portanto, seu crescimento e 

desenvolvimento (Ashraf e Harris, 2013; Fita et al., 2015). 
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Grande parte do cultivo global do amendoinzeiro ocorre em áreas propensas 

à escassez de água, com reduções de 25-30% de sua produtividade dependendo da 

cultivar (Akram et al., 2018, Abady et al., 2019) e até 50% em áreas com secas 

recorrentes (Songsri et al., 2008). Estima-se que cerca de US$ 520 milhões 

correspondam as perdas anuais no rendimento da cultura acometida pela seca 

(Kambiranda et al., 2011).  

Embora a seca seja facilmente reconhecida, sua gravidade é imprevisível, já 

que é dependente de muitos fatores. Além disso, engloba uma ampla definição (Ault 

et al., 2022). Contudo, para as plantas, a seca pode ser compreendida como a 

insuficiência de água no solo para atender à demanda do vegetal, seu crescimento e 

desenvolvimento, em um determinado momento, refletindo em seu estado hídrico 

(Farooq et al., 2009; Kumar et al., 2019a; Tardieu et al., 2018). Ou também por um 

desajuste na disponibilidade hídrica no solo juntamente a uma alta demanda 

Figura 2. Projeção das variações percentuais no rendimento das culturas devido aos 
impactos das mudanças climáticas até 2050. Retirado de: Dinar et al., 2019 - 
segundo os dados do World Resources Institute (nd). 
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evaporativa e consequente redução hídrica contínua pela transpiração (Bandurska, 

2022). 

 

 

2.2.1. Repostas das plantas à seca e a geração de espécies reativas de 

oxigênio (ERO)  

 

À medida que o potencial hídrico e o conteúdo relativo de água diminuem 

repercute em um dos processos mais sensíveis a seca – a fotossíntese. É evidente 

que o grau de severidade da deficiência hídrica pode limitar a fotossíntese, todo o 

metabolismo da planta e iminentemente, refletir no crescimento e produtividade 

(Galmés et al., 2007; Yi et al., 2016; Laxa et al., 2019).  

De maneira geral, a resposta das plantas ao perceberem o déficit hídrico no 

solo é o fechamento estomático, mediado pelo aumento de ácido abscísico (ABA) 

(Kumar et al., 2019a) que restringe a perda de água, entretanto também reduz a 

assimilação de CO2 estomática (Farooq et al., 2009). Os movimentos estomáticos 

por si só são dinâmicos devido à complexidade da regulação mediada por vários 

fatores (Hu et al., 2010). Entretanto, a sensibilidade do processo fotossintético à 

seca atrelado a limitação de CO2, pode estar associado tanto pela baixa difusão 

estomática e mesófila, quanto pelas alterações não estomáticas governadas pela 

assimilação carbônica (Flexas e Medrano, 2002; Lawlor 2002) que limitam e 

interferem em reações cruciais nos processos bioquímicos. 

As condições que levam à limitação de CO2 favorecem a oxigenação da 

Rubisco (ribulose-1,5-bifosfato) e acarreta declínio no consumo de energia, 

estimulando a fotorrespiração (Flexas et al., 2004; Sharma et al., 2020). Esse 

cenário de excessiva energia de excitação que é criado no processo fotoquímico, 

desencadeia alterações na cadeia transportadora de elétrons, pigmentos 

fotossintéticos e componentes nos cloroplastos, contribuindo no acúmulo 

exacerbado de espécies reativas de oxigênio (ERO) (Hernández et al., 2012, Das e 

Roychoudhury, 2014). 
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No entanto, essa superprodução de ERO não é restrita aos cloroplastos. Pois, 

apesar da alocação de energia para a fotorrespiração poder prevenir a fotoinibição e 

amenizar a produção de ERO na sede da fotossíntese, as vias que reciclam o 

carbono no processo fotorrespiratório acabam gerando H2O2 nos peroxissomos 

(Noctor et al., 2002). Portanto, uma série de alterações em outros compartimentos 

celulares além do cloroplasto, como peroxissomos e mitocôndria, também sucedem 

devido a produção de ERO (Tabela 1) (Hernández et al., 2012; Das e 

Roychoudhury, 2014). 

 

Tabela 1. Principais fontes de ERO em células do mesofilo de plantas estressadas 

pela seca.  1O2 (oxigênio singleto); O2
•− (radical superóxido), H2O2 (peróxido de 

hidrogênio); HO• (radical hidroxila); HOO• (radical peridroxil) (Retirado de Hernández 

et al., 2012). 

 

Enquanto mantidas em baixas concentrações, essas espécies são ótimos 

mensageiros secundários e reguladores-chave na sinalização, intrínsecos do 

crescimento e desenvolvimento, além das respostas a estresses abióticos (Das e 

Roychoudhury, 2014; Reis et al., 2022). Entretanto, quando excedem a capacidade 
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de desintoxicação celular, o cenário é alterado e as ERO assumem uma face 

danosa (Miller et al., 2010). Em função da alta reatividade e potencial tóxico dessas 

espécies, são ocasionados danos oxidativos nos componentes celulares, como 

peroxidação de lipídeos da membrana, comprometendo a integridade das organelas; 

danificando também ácidos nucleicos, proteínas e consequentemente influenciando 

em reações cruciais do metabolismo (Suzuki et al., 2012; Sharma et al., 2012; Yi et 

al., 2016).  

Notoriamente, as respostas coordenadas à seca são desencadeadas por vias 

regulatórias complexas, desde a percepção da tensão gerada, transdução de sinais 

à regulação da expressão gênica e sinal de resposta em uma cascata de 

sinalizações, juntamente a um crosstalk (interligações) entre uma série de 

receptores, sensores, proteínas funcionais, metabólitos de sinalização e fitormônios 

modulando a níveis moleculares, bioquímicos, fisiológicos e morfológicos o 

metabolismo das plantas, sob um alto custo metabólico e energético (Lamaouri et 

al., 2018; Oguz et al., 2022). 

 

 

2.3. Mecanismos adaptativos à seca e os efeitos documentados no 

amendoinzeiro 

 

A adaptação em um ambiente incerto e adverso fez com que as plantas 

desenvolvessem características adaptativas distintas, como escapar, evitar e/ou 

tolerar as limitações impostas para sua sobrevivência (Bandurska, 2022). Através 

dessas adaptações e um conjunto de ajustes metabólicos sofisticado, as plantas são 

capazes de manter suas atividades fisiológicas funcionais, até mesmo em períodos 

de déficit hídrico severo (Farooq et al., 2009; Laxa et al., 2019; Kaur et al., 2021).  

Plantas sob escape ou ‘fuga’ podem alterar seu ciclo fenológico através de 

compensações fenotípicas, como anteceder a floração e maturação (Kumar et al., 

2019ª; Oguz et al., 2022). Quando em ‘evitação’, sucedem-se modificações 

morfoanatômicas como ceras espessas, ajustamento osmótico, incremento e 
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profundidade do sistema radicular, área foliar reduzida, entre outras alterações 

(Farooq et al., 2009). A tolerância à seca por sua vez, engloba a indução de 

sinalizações intermoleculares, ativação transcricional de genes-alvo responsivos à 

seca e síntese de osmólitos protetores, proteínas e substâncias antioxidantes que 

garantam a sobrevivência em um ambiente hostil (Lamaoui et al., 2018). 

Evidências das duas últimas décadas com genótipos de amendoim cultivado 

sugerem que as plantas podem evitar a seca através de distintas respostas 

fisiológicas, sendo principalmente relatado o incremento na distribuição do sistema 

radicular (Songsri et al., 2008; Girdthai et al., 2012; Graciano et al., 2016; Carrega et 

al., 2020), alteração nos folíolos e redução da área foliar (Reddy et al., 2004), 

aumento no teor das ceras epicuticulares (Kottapalli et al., 2009), conteúdo relativo 

de água (Akcay e al., 2010) e expressão gênica (Pruthvi et al., 2013; Banavath et al., 

2018; Yuan et al., 2020; Liu et al., 2022).  

A vulnerabilidade do amendoim aos eventos de deficiência hídrica é 

dependente dos estádios de crescimento da cultura e da variabilidade fenotípica 

(Puangbut et al., 2009). Apesar de certa tolerância e mecanismos adaptativos, as 

fases de florescimento e desenvolvimento da vagem são mais afetadas pela 

deficiência hídrica, já que a máxima exigência hídrica ocorre nestes períodos 

(Nogueira e Távora, 2005, Singh et al., 2013). Desse modo, pode acarretar a queda 

de flores e murchamento dos ginóforos, consequentemente, resultar em menor 

número de vagens. Em última instância, a formação de grãos em menor peso 

específico e/ou o não preenchimento dos mesmos é afetada (Boote et al., 1982).   

Com isso, a escassez hídrica no solo, limita não apenas as variáveis de 

crescimento do amendoim, como impactam seu potencial produtivo. A produção de 

amendoim é totalmente inerente a geração e penetração do ginóforo no solo. 

Quando o solo permanece seco por um longo período, torna-se uma barreira física 

para a penetração do ginóforo, e dessa maneira, restringe a fase de frutificação, 

acarretando à supressão do enchimento das vagens pela formação de vagens 

aéreas (Kambiranda et al., 2011). O comprometimento na matéria seca, também é 

atribuído aos processos cruciais afetados pela seca (visto anteriormente na seção 

2.2.1) sendo também verificados no amendoinzeiro, a redução na abertura 
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estomática, na assimilação de CO2 e na taxa transpiratória, enquanto a eficiência de 

uso da água também é alterada (Clifford et al., 2000; Flexas et al., 2004; Kottapalli et 

al., 2009; Pilon et al., 2018). 

Em última instância e de similar relevância, a seca não afeta somente o 

rendimento do cultivo do amendoim, como também inferioriza o tempo de prateleira 

e a qualidade dos produtos (Kambiranda et al., 2011), já que ao alterar o peso da 

semente, influencia no teor de óleo e consequentemente, na qualidade nutricional 

dos grãos. 

 

 

2.4  Tolerância a seca e mecanismos de defesa atrelados 

 

A exposição das plantas à seca prolongada, torna ineficiente a elas apenas 

‘evitar’ a desidratação, na qual exige a junção - não somente das características 

morfológicas funcionais - como a associação ao menor dano oxidativo nas células. 

Desse modo, são cruciais a ativação dos mecanismos de tolerância (Nogueira et al., 

2006; Pereira et al. 2016; Bandurska et al., 2022). Evidentemente, a capacidade de 

tolerar a seca envolve a ativação de uma rede integrada de respostas metabólicas 

sendo dependentes de outros fatores ambientais e mutáveis conforme o estágio de 

desenvolvimento do vegetal, severidade e duração do fator estressante (Flexas et 

al., 2004; Chakraborty et al., 2015; Kaur et al., 2021; Oguz et al., 2022). Essas 

respostas são veemente complexas, e o grau de tolerância pode variar entre 

espécies e mesmo entre cultivares da mesma espécie (Pruthvi et al., 2013). 

As principais vias relacionadas à tolerância a seca incluem a transdução de 

sinal, eliminação de ERO e manutenção do potencial osmótico celular, viabilizando 

as funções fisiológicas após o estresse pela preservação da integridade da 

membrana e homeostase celular (Lamaouri et al., 2018). Os sinais redox são avisos 

prévios, que visam o controle da geração e o consumo de energia (Suzuki et al., 

2012; Das e Roychoudhury 2014), sendo coordenados por uma série de transcritos, 
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através de sinalizações sistêmicas e desencadeando respostas multiníveis 

(Lamaouri et al., 2018). 

 A manutenção das ERO nos processos celulares é regulada pela eficiência 

dos sistemas antioxidantes que modulam sua atividade para garantir o equilíbrio 

entre a produção e eliminação de ERO. Esses componentes endógenos - 

enzimáticos e não enzimáticos – compõe a linha de defesa nas plantas, 

desintoxicando o excesso dessas espécies (Mittler et al., 2002; Gratão et al., 2015; 

Choudhury et al., 2017; Checchio et al., 2021). Embora sejam escassos (comparado 

a outras espécies) os estudos relacionados à atividade antioxidante em genótipos de 

amendoim estressados pela seca, sugerem forte correlação do sistema de defesa 

antioxidante à tolerância a seca em diversas cultivares (Chaves e Oliveira, 2004; 

Laxa et al., 2019; Bandurska et al., 2022). 

Sistemas não enzimáticos são constituídos principalmente por compostos de 

baixo peso molecular, como glutationa (GSH), ascorbato (AsA), carotenoides, entre 

outros (Mittler, 2002; Soares et al., 2019).  AsA e GSH são metabolitos encontrados 

no interior das células em altas concentrações. São importantes na regulação e 

eliminação de ERO e ambos são requeridos como doadores de elétrons para a 

efetiva ação das defesas enzimáticas. Atuando de forma sinérgica, o AsA reage 

diretamente com o H2O2, enquanto a GSH tem papel na regeneração do AsA (Foyer 

e Noctor, 2013; Gratão et al., 2015; Choudhury et al., 2017).  

Devido ao poder redutor, GSH também está relacionado, além da regulação 

enzimática, à síntese proteica e expressão gênica responsiva ao estresse (Sharma 

et al., 2012). AsA tem participação ativa como estabilizador de enzimas com íons 

metálicos e no controle da mitose, senescência e morte celular (Gill e Tuteja, 2010). 

Por sua vez, os carotenoides nos cloroplastos fazem parte da defesa nos complexos 

pigmento-proteína, sendo os principais responsáveis pela dissipação do excesso de 

energia, através da extinção da formação de clorofilas excitadas em estado singleto 

(1Chl*) (Sun et al, 2022). 

Por outro lado, a defesa enzimática compõe proteínas que catalisam reações 

de eliminação de pró-oxidantes através de elétrons fornecidos pelos antioxidantes 

não enzimáticos ou outros doadores de elétrons (NADPH, ferredoxina) (Hernández 
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et al., 2012). As enzimas superóxido dismutase (SOD), catalase (CAT), ascorbato 

peroxidase (APX), guaiacol peroxidase (GPOX), glutationa peroxidase (GSH-PX) 

entre outras, compõe essa defesa (Choudhury et al., 2013; Foyer e Noctor, 2013; 

Gratão et al., 2015). 

A metaloenzima SOD, primária na linha de defesa, exerce função na 

conversão do superóxido (O2.-) em O2 e H2O2, mas sua essencialidade se deve 

principalmente por evitar a formação da HO pela reação de Fenton ou Ciclo de 

Haber-Weis (Gill e Tuteja, 2010). A SOD pode apresentar diferentes isoformas que 

estão presentes majoritariamente nos cloroplastos, matriz mitocondrial e citoplasma 

celular, mas podem ser encontradas em outros compartimentos. O H2O2 formado 

pela reação catalisada pela SOD ou pela própria dismutação espontânea do O2.- é 

desintoxicado pela ação da CAT, APX entre outras peroxidases (Hernández et al., 

2012; Sharma et al., 2012; Gratão et al., 2015).  

As APX são classificadas como heme peroxidases com alta afinidade (uM) 

por H2O2 e AsA, evidenciando seu papel não apenas em extinguir o H2O2, como 

também no controle dos seus níveis na sinalização redox (Foyer e Noctor, 2013). 

Também são encontradas em distintos compartimentos celulares sob diferentes 

isoformas, e constituem uma das vias antioxidantes mais prevalentes e necessárias 

nas plantas – o ciclo ascorbato-glutationa (AsA-GSH) (Sharma et al., 2012; Gratão et 

al., 2015). De forma contrária, CAT possui baixa afinidade pelo H2O2, no entanto, 

são principalmente encontradas nos peroxissomas, glioxissomos, citosol e 

mitocôndrias. São responsáveis pela eliminação do H2O2 fotorrespiratório, através da 

redução de duas moléculas de H2O2 a duas moléculas de H2O e O2. Sugere-se que 

as APXs são responsáveis pela modulação fina das ERO, enquanto CAT pelo 

excesso bruto gerado durante condição estressora (Mittler et al., 2002). 

A GPOX, uma heme enzima onipresente nos organismos vivos, através de 

suas isoformas básicas e ácidas nas plantas, participa da defesa contra estresses 

abióticos e bióticos. Além disso, sua isoforma ácida também está relacionada a 

processos essenciais da parede celular, como biossíntese de lignina e regulação do 

ácido-indolil-acético (AIA). Sabe-se que a GPOX, apesar da ausência de substrato 

específico, remove o H2O2 através da oxidação de doadores de elétrons aromáticos, 
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como guaiacol e piragalol (Das e Roychoudhury 2014). Devido a sua atividade 

enzimática intra e extra celular é sugerido através das pesquisas que a GPOX é uma 

enzima chave na eliminação do H2O2 contra uma série de adversidades (Sharma et 

al., 2012; Soares et al., 2019). 

A GSH-PX, compreende uma ampla família de isoenzimas, que por serem 

peroxidases tiol, possuem alta afinidade com peróxidos (Soares et al., 2019). Desse 

modo, oxidam preferencialmente o GSH para reduzir o H2O2, lipídios e peróxidos de 

alquila, auxiliando as células vegetais contra o estresse oxidativo. A GSH-PX 

juntamente com a deidromonoascorbato redutase (DHAR), são importantes também 

na conversão do H2O2 e deidroascorbato (DHA) em H2O e AsA, respectivamente 

(Gill et al., 2013). 

Na tolerância das plantas à condição de seca, manter a homeostase celular é 

imprescindível. Como estratégia de defesa, as plantas podem acumular metabólitos 

secundários e osmólitos orgânicos compatíveis (glicina betaína, prolina, 

aminoácidos, açúcares) (Ramakrishna e Gokare, 2011), favorecendo a pressão de 

turgor durante o déficit hídrico (Chaves e Oliveira, 2004; Lamaouri etal., 2018). Esse 

ajuste osmótico preserva as membranas e estruturas celulares, conservando a 

absorção de água sob a condição de seca, além de outras funções importantes não 

só relacionadas a osmoproteção, como na desintoxicação de ERO (Zhang et al., 

2008). 

 

 

2.5 Perspectivas da Tolerância à seca 

 

As perspectivas da tolerância a seca no amendoinzeiro são galgadas pelo 

gerenciamento do estresse hídrico atrelado as abordagens disponíveis e 

alcançáveis. Embora os esforços para explorar a introgressão de genes com 

características de adaptação à seca ainda constituam um grande desafio, sobretudo 

devido a complexa variabilidade genética advinda da constante deriva evolutiva e 

tetraploidia do amendoim (Bertioli et al., 2011; Leal-Bertioli et al., 2012). O 
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desenvolvimento de genótipos de amendoim tolerantes à seca é um dos principais 

focos dos melhoristas de plantas e programas de cultivo do amendoinzeiro (Sarkar 

et al., 2016). Recentemente, houve um aumento considerável das pesquisas sobre 

as respostas moleculares à seca e a tolerância no amendoim (Pruthvi et al., 2013; 

Sarkar et al., 2016; Banavath et al., 2018; Thangella et al., 2018; Yuan et al., 2020; 

Li et al., 2021; Zhao et al., 2021; Mou et al., 2022).  

Além das abordagens voltadas ao campo da engenharia genética, 

recentemente houve um crescente fomento na indução da tolerância à seca em 

diversas cultivares através da aplicação exógena de substâncias e extratos naturais, 

como metabólitos vegetais, bioestimulantes e outros compostos químicos (Godoy et 

al., 2021; Hasanuzzaman et al., 2021; Koh et al., 2021; Bandurska et al., 2022; 

Hosseinifard et al., 2022). A adoção de estratégias de aplicação exógena de certas 

substâncias tem abrangido efeitos benéficos que refletem uma melhor performance 

no desenvolvimento das plantas diante da imprevisibilidade da seca, além da 

viabilidade de implementação.  

Contudo, as lacunas acerca da indução de respostas que podem ser geradas 

com a aplicação de uma série de compostos aplicados exógenamente permanecem, 

e maiores esforços são necessários. Pois, como ressaltado anteriormente, as 

diferenciações nas respostas metabólicas entre cultivares na interação com o 

ambiente, se devem a intensidade e tempo de exposição ao fator externo e também 

as próprias características intrínsecas do vegetal e seu ciclo de desenvolvimento. 

Somado a isto, existem formas distintas de aplicação e concentrações, na qual, esta 

última em questão irá designar o papel conclusivo na linha tênue entre benéfico à 

maléfico, antioxidante à pró oxidante para o vegetal. 

Contudo, a melhor compreensão dos eventos de sinalização ao estresse 

desencadeados pela seca, atrelado as respostas fisiológicas e bioquímicas nas 

plantas de amendoim perante esses episódios de estiagem, ainda são primordiais 

no critério de tolerância a seca. Desse modo, estudos que possam explorar o 

conjunto de respostas metabólicas no amendoinzeiro, podem contribuir, não 

somente na identificação de materiais com características relacionadas à tolerância, 

como posteriormente, também na manipulação e viabilidade de aplicação exógena 
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dos compostos envolvidos. Uma vez que, são geradas mudanças no metabolismo 

devido as cascatas de sinalizações, expressão gênica, modulando a atividade de 

antioxidantes e osmoprotetores. 
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3. MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.1. Experimento 1 – Respostas modulatórias dos status fisiológico e 

bioquímico estão relacionadas aos níveis de tolerância à seca em 

cultivares de amendoim 

 

3.1.1. Material vegetal e condições ambientais  
 

O experimento foi conduzido em casa de vegetação na Universidade 

Estadual Paulista (UNESP), Câmpus de Jaboticabal, São Paulo, no período de 

Março a Maio de 2021. Localizado a uma altitude de 590m e coordenadas 

geográficas: 21º15’17’’S e 48º18’20’’O. As quatro cultivares de amendoim utilizadas 

no trabalho foram a IAC 503, IAC OL3, IAC OL6 e IAC SEMPRE VERDE, ambas 

adquiridas através do Instituto Agronômico de Campinas (IAC). 

As condições ambientais de temperatura e umidade relativa do ar da casa 

de vegetação foram parcialmente controladas, sendo os elementos meteorológicos 

apresentados na Figura 3, extraídos de um conjunto de dados pertencentes ao 

acervo da área de Agrometeorologia do Departamento de Ciência Exatas. 

 

 

Figura 3. Temperatura máxima e mínima e umidade relativa do ar média durante o 
período experimental. (Fonte: Estação Agroclimatológica Departamento de Ciências 
Exatas da FCAV/UNESP - CAMPUS DE JABOTICABAL). 

 



20 
 

 

3.1.2. Delineamento e condução experimental 
 

O delineamento experimental foi inteiramente casualizado, em esquema 

fatorial 4x3 (4 cultivares x 3 condições hídricas), com três repetições e três plantas 

por vaso, totalizando 36 unidades experimentais. Cada unidade experimental foi 

composta por um vaso plástico (25 dm3) de uma mistura de terra arável de um 

Latossolo vermelho eutroférrico típico, textura argilosa e areia (3:1 v/v). Alíquotas 

representativas dessa mistura foram submetidas a análise química e granulométrica, 

apresentando os seguintes resultados: pH (CaCl2): 6.1, matéria orgânica: 9,0 g dm-3, 

P: 10 mg dm-3,  S: 13 mg dm-3, Ca: 21 mg dm-3, Mg:  7 mmolc dm-3, Na: ns, K: 1.3 

mmolc dm-3, H+Al: 13 mmolc dm-3, soma de bases (SB): 28.5 mmolc dm-3, 

capacidade de troca de cátions (CTC): 41.1 mmolc dm-3 e saturação por bases (V%): 

69%. 

Durante a semeadura foram depositadas nove sementes nos vasos 

previamente tratadas com inseticida e fungicida. Após a emergência, foi realizado o 

desbaste, mantendo-se três plantas por vaso. Para estabelecer as diferenças no 

regime hídrico que caracterizavam os tratamentos sem e com restrição hídrica, foi 

determinado anteriormente a capacidade de retenção de água (CRA) nos vasos, 

sendo a CRA total considerada equivalente a 100% da CRA do solo dos vasos. No 

entanto, o controle da água foi considerado 80% deste valor, pois corresponde à 

demanda usual para a maioria das culturas. Para a condição de déficit hídrico, o 

nível de água foi estabelecido a 30% da CRA dos vasos. A disponibilidade de água 

foi controlada pelo método de pesagem dos vasos após a reposição de água pela 

evapotranspiração. 

Todas as plantas foram condicionadas à plena irrigação (tratamento CT – 

controle) até 65 dias após a semeadura (DAS). Posteriormente o grupo de plantas 

do tratamento reidratado (RH) tiveram a irrigação suspensa e três dias depois, 

também foi suspendida a irrigação do grupo déficit hídrico (DH) até níveis próximos 

a 30% da CRA dos vasos. A suspensão total de irrigação nos dois grupos ocorreu 

por 9 dias, sendo que as plantas do tratamento RH receberam novamente a 

irrigação a 80% do CRA dos vasos, por três dias antes da coleta. Na manhã do dia 
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seguinte, totalizados 74 dias de experimento, as plantas foram coletadas e avaliadas 

conforme as análises a seguir. 

 

 

3.1.3. Indicadores do status fisiológico  
 

3.1.3.1. Quantificação dos Pigmentos: Clorofila total e Carotenoides  
 

Para a quantificação dos teores de clorofila total e carotenoides, os discos 

foliares foram removidos e incorporados numa mistura contendo 2 mL de acetona 

(80%), mantidos por 48h sob refrigeração. Após este período, foram mensurados em 

espectrofotômetro nos comprimentos de onda: Clorofila a = 663 nm; Clorofila b = 

647 nm; Carotenóides = 470 nm e calculados de acordo com as equações propostas 

por Lichtenthaler (1987). Os resultados foram expressos em µg/ml-1 de massa 

fresca. 

 

3.1.3.2 Eficiência quântica do PSII (Fv/Fm)  

 

Para as avaliações da eficiência quântica do fotossistema II, foi utilizado um 

fluorímetro (Hansatech, mod. PEA) medidos pela luz vermelha com pico de 650 nm, 

de aproximadamente 3.000 µmol m-2 s-1, sendo os resultados expressos em unidade 

relativa. 

  

3.1.3.3 Trocas gasosas  

 

As trocas gasosas foram avaliadas através de um sistema portátil IRGA 

(Infrared Gas Analyzer – Li-Cor®, mod. LI-6400, Lincoln, Nebraska, USA), medidas 

com uma intensidade luminosa constante de 1500 µmol m-2 s-1. As medidas foram 

realizadas 9:30h às 10:30h, em que as leituras de taxa de assimilação líquida de 

CO2 (A – μmol CO2 m
-2 s-1), condutância estomática (gs – μmol H2O m

-2 s-1) e 

transpiração foliar (E – mmol H2O m
-2 s-1) foram armazenadas e trabalhadas. Para 
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tanto, foram utilizados valores de CO2 de referência de 400 μmol CO2 mol-1; H2O de 

referência de 14 mmol H2O mol-1; a temperatura da câmara foi fixada em 25ºC; a 

pressão atmosférica em 1000 KPa; e a taxa de fluxo em 400 μmol s-1.  

 

 

3.1.4. Indicadores do status bioquímico 
 

3.1.4.1. Determinação do conteúdo de peróxido de hidrogênio (H2O2)  

 

O conteúdo de peróxido de hidrogênio (H2O2) foi determinado segundo 

metodologia de Alexieva (2001), através da reação com iodeto de potássio, com 

leitura em 390 nm. Os resultados foram expressos em μmol/mg-1 de massa fresca. 

  

3.1.4.2. Caracterização do estresse pela peroxidação lipídica 

 

A peroxidação lipídica foi estimada pelo conteúdo de substâncias reativas ao 

ácido tiobarbitúrico (TBARS). A concentração de equivalente de malondialdeído 

(MDA) foi calculada usando um coeficiente de extinção de 1,55 x 10-5 mol-1 cm-1, 

com leituras em 535 e 600 nm (Mihara et al., 1980). Os resultados foram expressos 

em μmol/mg-1 de massa fresca. 

 

3.1.4.3. Extração de proteínas e determinação da atividade antioxidante 
 

Para as análises enzimáticas foi feita uma extração seguindo a metodologia 

de Azevedo et al. (1998) e as proteínas quantificadas pelo método de Bradford 

(1976), sendo obtidos valores expressos em mg/proteína. Posteriormente foram 

medidas as atividades específicas das enzimas a seguir. 
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3.1.4.4. Superóxido dismutase (SOD, EC 1.15.1.1) 
 

A atividade específica da SOD foi determinada conforme protocolo de 

Giannopolitis e Ries (1977), através da inibição da redução fotoquímica do cloreto de 

nitroblue tetrazólio (NBT) e conduzida em uma câmara de reação, sob lâmpada 

fluorescente de 15 W, a 25 ºC. A solução da reação foi constituída por tampão 

fosfato de potássio (50 mM) (pH 7,8), metionina (50 mM), NBT (1 mM), EDTA (10 

mM), Riboflavina (0,1 mM) e o extrato. Posteriormente, os tubos com a solução 

foram colocados na caixa por 5 minutos. A medida foi realizada em 

espectrofotômetro a 560 nm. Os resultados foram expressos em U SOD mg-1 de 

proteína. 

 

3.1.4.5.  Ascorbato Peroxidase (APX, EC 1.11.1.11) 

 

A atividade específica da APX foi determinada através da análise da taxa de 

oxidação do ascorbato a 30 ºC. A mistura de reação consistiu por uma solução 

contendo tampão fosfato de potássio (80 mM) (pH 7,0), ascorbato (5 mM); EDTA (1 

mM), H2O2 (1 mM) e o extrato vegetal. As leituras foram feitas em espectrofotômetro 

a 290 nm por 1 minuto (Cakmak e Horst, 1991). Os resultados foram expressos em 

µmol min-1 mg-1 de proteína. 

 

3.1.4.6.  Glutationa Peroxidase (GSH-PX, EC 1.11.1.9) 

 

A atividade de GSH-PX foi obtida adicionando o extrato a um meio reacional 

que consistiu por tampão fosfato de potássio (100 mM) (pH 7,0), EDTA (3 mM), 0,24 

U GR mL-1, GSH (10 Mm) e azida sódica (1 mM). A mistura foi incubada a 37 ºC 

durante 10 minutos e a reação catalisada pela adição de NADPH (1,5 mM) e H2O2 

(1,5 mM). A oxidação de NADPH foi vistoriada durante 5 minutos a 340 nm e a 

atividade enzimática calculada utilizando o coeficiente de extinção molar de 6,22 

mM-1 cm-1 (Anderson e Davis, 2004). Os resultados foram expressos em µmol min-1 

mg-1 de proteína. 
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3.1.4.7.  Guaiacol Peroxidase (GPOX, EC 1.11.1.7) 
 

A atividade de GPOX foi determinada numa mistura contendo tampão fosfato-

citrato pH 5,0 (fosfato de sódio dibásico 0,2 M: ácido cítrico 0,1 M), 0,5% de guaiacol 

e o extrato. Posteriormente a solução foi agitada em vortex com a adição de H2O2 e 

incubados a 30°C durante 15 minutos (Gomes-Junior et al., 2006). A reação foi 

interrompida por transferência imediata para um banho de água gelada, seguida 

pela adição de 2% de solução de metabissulfito de sódio (Monteiro et al. 2011). A 

atividade foi avaliada monitorizando a absorbância no comprimento de onda de 450 

nm. 
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3.2. Experimento 2 – A glutationa exógena pode atenuar os efeitos negativos 

no amendoim ocasionados pela seca 

 

3.2.1. Material vegetal e condições ambientais  
 

O experimento foi conduzido em casa de vegetação na Universidade 

Estadual Paulista (UNESP), Câmpus de Jaboticabal, São Paulo. Localizado a uma 

altitude de 590m e coordenadas geográficas: 21º15’17’’S e 48º18’20’’O. Os dados 

de temperatura e umidade relativa do ar da casa de vegetação foram adquiridos 

através de um conjunto de dados pertencentes ao acervo da área de 

Agrometeorologia do Departamento de Ciência Exatas, sendo apresentados na 

figura abaixo (Figura 4). 

 

Figura 4. Temperatura máxima e mínima e umidade relativa do ar média durante o 
período experimental. (Fonte: Estação Agroclimatológica Departamento de Ciências 
Exatas da FCAV/UNESP - CAMPUS DE JABOTICABAL) 
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O controle da umidade do solo foi monitorado através de sensores 

(Hidrofarm – Falker, modelo HFM 2030) e os dados obtidos no período de indução 

dos tratamentos foram apresentados na Figura 5. 

 

 

Figura 5. Dados de umidade média do solo dos vasos (%) com e sem restrição 
hídrica. O eixo x representou o período de avaliação (dias/meses) e o eixo y os 
valores de umidade do solo. 

 

3.2.2. Delineamento e condução experimental 
 

O delineamento experimental realizado foi em blocos casualizados, em 

esquema fatorial 2x2, com quatro repetições, sendo os tratamentos formados pela 

combinação de glutationa (0 e 150 mg/L) e ausência e presença de água. As 

sementes de amendoim da cultivar IAC OL3 (previamente tratadas) foram semeadas 

nos vasos com capacidade de 10 litros e preenchidos por uma mistura de terra 

arável de um Latossolo vermelho eutroférrico típico, textura argilosa e areia (2:1 v/v), 

mantendo-se duas plantas por vaso. Aos 51 após a semeadura (DAS), 

correspondendo a fase de florescimento da cultura, os grupos de plantas 

pertencentes ao tratamento com aplicação exógena de glutationa, foram 

pulverizadas pela manhã com uma solução contendo o composto glutationa (yy-L-
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Glutamil-L-cilteinil-glicina, GSH - Sigma-Aldrich) na concentração de 150 mg/L, 

incluindo 0,1% de tween-20 como surfactante. A aplicação foi realizada com o 

auxílio de um pulverizador costal pressurizado por CO2, munido de barras com 

quatro bicos tipo leque (TTJ60-11002 VP), espaçadas de 0,5m, o qual foi regulado 

com pressão constante de 2,3 kgfcm-2, proporcionando volume de calda 

correspondente a 200 L ha-1, com deslocamento a 1ms-1, barra a 0,5m de altura em 

relação ao alvo.  

A disponibilidade de água foi controlada pelo monitoramento através dos 

sensores, sendo todas as plantas condicionadas à plena irrigação até 63 DAS, neste 

período final também foi realizada a primeira avaliação de trocas gasosas com o 

sistema portátil IRGA (Infrared Gas Analyzer). No dia seguinte (64 DAS), os 

tratamentos correspondentes ao déficit hídrico tiveram a irrigação suspensa, sendo a 

umidade do solo monitorada duas vezes ao dia. Totalizados 72 DAS, as plantas 

foram coletadas e avaliadas conforme as análises descritas a seguir. 

 

 

3.2.3. Indicadores do status fisiológico 
 

3.2.3.1. Conteúdo relativo de água 
 

O conteúdo relativo de água (CRA) foi determinado a partir de dez discos 

foliares (1 cm de diâmetro) ao final da coleta experimental. Inicialmente foram 

pesados para obtenção da massa fresca (MF), sendo posteriormente imersos em 

recipiente com água deionizada por 24 horas na ausência de luz. Após, os discos 

foram novamente pesados, obtendo-se a massa túrgida (MT). Por fim, os mesmos 

foram secos em estufa de ventilação forçada a 65ºC por 48 horas, sendo novamente 

pesados e resultando a massa seca (MS). O CRA foi obtido através da fórmula: CRA 

= (MF-MS)/(MT-MS). E a unidade expressa em porcentagem (%) (Slavick, 1979). 
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3.2.3.2. Quantificação do teor de clorofila total e parâmetros de trocas gasosas 
 

O teor de clorofila total foi quantificado através de um clorofilômetro portátil 

(Falker, modelo CFL 1030) e os resultados foram expressos em UR. As trocas 

gasosas foram realizadas em dois períodos no desenvolvimento experimental, a 

primeira antecedendo a fase de estresse e a segunda ao final do experimento. Para 

isso, utilizou-se o sistema portátil IRGA (Infrared Gas Analyzer – Li-Cor®, mod. LI-

6400, Lincoln, Nebraska, USA), pela mesma metodologia citada anteriormente na 

seção de Material e métodos, do experimento 1.  

 

 

3.2.4. Indicadores do status bioquímico 
 

3.2.4.1. Determinação do conteúdo de peróxido de hidrogênio (H2O2)  

 

O conteúdo de peróxido de hidrogênio (H2O2) foi determinado segundo 

metodologia de Alexieva (2001), conforme descrito anteriormente. Os resultados 

também foram expressos em μmol/mg-1 de massa fresca. 

  

3.2.4.2. Caracterização do estresse pela peroxidação lipídica 

 

A peroxidação lipídica foi estimada pelo conteúdo de substâncias reativas ao 

ácido tiobarbitúrico (TBARS) através da metodologia de Mihara et al. (1980), 

conforme descrito anteriormente. Os resultados foram expressos em μmol/mg-1 de 

massa fresca. 

 

3.2.4.3. Extração de proteínas e determinação da atividade antioxidante enzimática 

 

As análises enzimáticas foram feitas através da extração seguindo a 

metodologia de Azevedo et al. (1998) e as proteínas quantificadas pelo método de 

Bradford (1976). Os valores obtidos foram expressos em mg/proteína. 

Posteriormente foram medidas as atividades específicas das enzimas Ascorbato 
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Peroxidase (APX, EC 1.11.1.11) e Guaiacol Peroxidase (GPOX, EC 1.11.1.7) 

descritas anteriormente, conforme os protocolos de Cakmak e Horst (1991) e 

Gomes-Junior et al. (2006), respectivamente. 

 

3.2.4.7.  Compostos antioxidantes não-enzimáticos 

 

O teor de glutationa (GSH) foi estimado conforme os protocolos de Anderson 

(1985) e Israr et al. (2006), com modificações. As folhas foram maceradas com 0,1% 

de ácido sulfosalicílico. Após homogeneizadas, a mistura foi inserida em tubos e 

centrifugada a 10.000 rpm por 20 minutos a 4ºC. Posteriormente, foi retirada 250 µl 

de sobrenadante e adicionados na cubeta juntamente a 1,75 mL de 0,1 M de tampão 

fosfato de sódio (pH 7) contendo EDTA e 100 uL de 3 mM de DTNB (ácido 5,5’-ditio-

bis-(2-nitrobenzóico)). Após 5 minutos, o teor de glutationa reduzida foi determinado 

em espectrofotômetro a 412 nm, sendo posteriormente adicionados no mesmo tubo 

0,4 mM de NADPH 2 µl de glutationa (GT) para a leitura da glutationa total no 

mesmo comprimento de onda.  A quantificação da GSH baseou-se em uma curva 

padrão obtida a partir de concentrações de GSH conhecidas. E a partir do cálculo da 

diferença entre os valores de glutationa total e GSH foi determinada a quantidade de 

GSSG, sendo possível estimar a razão GSH/GSSG. 

O teor de ascorbato total (AsA) foi determinado através do protocolo de 

Ribeiro et al. (2012), com modificações. Folhas foram maceradas em 1 mL de TCA 

(6%), homogeneizadas e posteriormente centrifugadas a 10.000 rpm por 15 minutos 

a 4ºC. Em um tubo foram adicionados uma alíquota do sobrenadante (50 µl), 400 µl 

de TCA (6%), 100 µl de 10 mM DTT (em 0,02 M tampão fosfato de sódio pH 7,4) e 

200 µl tampão fosfato de sódio (0,02 M, pH 7,4) e incubados por 15 minutos a 40ºC. 

Após, adicionou-se 100 µl de 0,5% (p/v) NEM (N-etilmaleimida), 100 µl de 50% (p/v) 

TCA, 400 µl de 42% (v/v) H3PO4 (ácido fosfórico), 400 µl de 4% (p/v) 2,2-dipiridil em 

etanol e 200 µl de 0,3% (p/v) de FeCl3. A mistura foi incubada por 40 minutos a 40ºC. 

Posteriormente, a reação foi parada através da inserção dos tubos em gelo e a 

leitura foi realizada em espectrofotômetro a 525 nm. A quantificação do ascorbato 
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também foi realizada com base em uma curva padrão obtida a partir de 

concentrações conhecidas de ácido ascórbico. 

 

3.3.  Análise estatística dos dados 

 

Os dados foram analisados por meio do software estatístico AgroEstat® 

(Barbosa e Maldonado Júnior, 2015) e submetidos à análise de variância pelo teste 

F. As diferenças significativas entre as médias foram comparadas pelo teste de 

Tukey a 5% de probabilidade. Além disso, para o primeiro experimento, afim de 

identificar o comportamento das cultivares em resposta aos tratamentos propostos, e 

também para integrar todos os dados das avaliações fisiológicas e bioquímicas, uma 

análise de componentes principais (PCA) foi realizada. O processo foi desenvolvido 

reduzindo a matriz multivariada de dados a um biplot bidimensional interpretável que 

explica a maior proporção de variação dos dados obtidos nas condições de DH e 

RH, separadamente. Os gráficos foram feitos com a utilização do software Origin v. 

9.0 (Microcal®). 
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4. RESULTADOS 

 

4.1 Experimento 1 – Respostas modulatórias dos status fisiológico e 

bioquímico estão relacionadas aos níveis de tolerância à seca em 

cultivares de amendoim 

 

4.1.1. Quantificação dos pigmentos fotossintéticos 

 

As menores concentrações de clorofila total entre as cultivares foram 

constatadas na cultivar IAC OL3 sob DH e na IAC Sempre Verde (SV) sob RH 

(Figura 6). Em relação ao controle, nenhuma cultivar reduziu seu conteúdo de 

clorofila com a exposição ao estresse. Apenas a cultivar IAC SV expressou essa 

redução após a reidratação. Em contrapartida, a cultivar IAC 503 aumentou seu 

conteúdo sob estresse, mantendo-o após a reidratação (Figura 6A). 

O conteúdo de carotenoides foi similar aos dados de clorofila entre as 

cultivares sob as condições DH e RH (Figura 6B), sendo as menores concentrações 

verificadas nas cultivares IAC OL3 e IAC SV, respectivamente. Entre os tratamentos, 

as cultivares IAC 503 e IAC OL3 reduziram seu conteúdo de carotenoides em 

resposta ao estresse, recuperando seus níveis equivalente aos seus respectivos 

controles após a reidratação. Em contrapartida, a cultivar IAC SV foi a mais afetada, 

apresentando declínio contínuo nos carotenoides entre as condições. A cultivar IAC 

OL6 não diferiu seu conteúdo de clorofila e carotenoides entre nenhum dos níveis de 

disponibilidade hídrica (Figura 6). 
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Figura 6. Conteúdos de Clorofila total (A) e Carotenoides (B) nas cultivares de 
amendoim (IAC 503; IAC OL3; IAC OL6; IAC SV) sob três condições hídricas (CT-
DH-RH). Letras maiúsculas comparam as médias das cultivares dentro de uma 
mesma condição e letras minúsculas comparam as médias entre as condições 
dentro de uma mesma cultivar. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre 
si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
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4.1.2. Eficiência quântica do PSII (Fv/Fm) 

 

A eficiência quântica do PSII (Fv/Fm) variou entre as cultivares independente 

da condição hídrica (Figura 7), na qual os menores valores observados nas 

condições DH e RH foram referentes as cultivares IAC 503 e IAC SV, 

respectivamente. Entre os tratamentos, quando comparado as plantas plenamente 

irrigadas, o estresse ocasionou o decréscimo nos valores de Fv/Fm nas plantas IAC 

503 e IAC SV. Após a reidratação esses valores foram aumentados nas cultivares 

IAC 503 e OL6, diferentemente da SV, que apresentou expressiva queda nessa 

condição. Não houve diferença estatística para a cultivar IAC OL3 entre os 

tratamentos (Figura 7). 

 

 

Figura 7. Eficiência quântica do PSII (Fv/Fm) nas cultivares de amendoim (IAC 503; 
IAC OL3; IAC OL6; IAC SV) sob três condições hídricas (CT-DH-RH). Letras 
maiúsculas comparam as médias das cultivares dentro de uma mesma condição e 
letras minúsculas comparam as médias entre as condições dentro de uma mesma 
cultivar. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey 
a 5% de probabilidade. 
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4.1.3. Trocas gasosas 

 

A taxa de assimilação líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs) e a taxa 

transpiratória (E) evidenciaram um padrão de resposta análogo entre as condições 

hídricas. A cultivar IAC 503 apresentou a maior taxa nos três parâmetros entre as 

cultivares sob déficit hídrico, enquanto a cultivar IAC SV, os menores valores sob 

reidratação (Figuras 8A-C). De maneira contrária, a concentração interna de carbono 

(Ci), eficiência da carboxilação instantânea (A/Ci) e eficiência do uso da água (EUA) 

variou entre as cultivares dentre as condições hídricas (Figuras 8D-F).  

Em comparação as plantas controle, apenas nas cultivares IAC 503 e IAC SV 

a A, gs e E tiveram uma redução constante entre as condições hídricas, não sendo 

os valores reestabelecidos após a reidratação (Figura 8A-C). Os parâmetros de Ci e 

A/Ci para a cultivar 503 foram reduzidos somente na reidratação (Figura 8D-E), não 

apresentando diferença estatística para EUA (Figura 8F). Já para a cultivar SV, o Ci 

reduziu significativamente entre as condições hídricas, enquanto a A/Ci reduziu 

apenas sob RH quando comparado ao controle (Figura 8D-E). De maneira contrária, 

a EUA para esta cultivar aumentou com a reidratação em comparação às plantas 

controle (Figura 8F). 

A cultivar IAC OL6 apresentou queda na A, gs, E (Figura 8A-C) e A/Ci (Figura 

8E) quando submetidas ao déficit hídrico, entretanto, também apresentou 

recuperação equivalente (A, gs, A/Ci) e parcialmente (E) aos níveis do controle, após 

a reidratação. Não houve diferença estatística na EUA para esta cultivar (Figura 8F). 

Com relação a IAC OL3, a A não foi comprometida com o déficit hídrico, apesar da 

diminuição em gs, E e Ci na mesma condição (Figura 8A-D). Contudo, esses valores 

foram reestabelecidos equivalente ao controle após a reidratação. A estimativa da 

A/Ci e EUA (Figura 8E-F) tiveram o mesmo padrão de resposta para esta cultivar, 

apresentando aumento sob DH, demonstrando elevada utilização dos recursos 

nesta condição e consequente adaptação ao estresse; após a reidratação, os 

valores foram reestabelecidos equivalentes aos do controle. 
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Figura 8. A – assimilação líquida de CO2 (A), gs – condutância estomática (B), E – taxa transpiratória (C), Ci – concentração 

interna de carbono (D), A/Ci – eficiência da carboxilação instantânea (E) e EUA – eficiência do uso da água (F) nas cultivares 

de amendoim (IAC 503; IAC OL3; IAC OL6; IAC SV) sob três condições hídricas (CT-DH-RH). Letras maiúsculas comparam 

as médias das cultivares dentro de uma mesma condição e letras minúsculas comparam as médias entre as condições dentro 

de uma mesma cultivar. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 

A B C 

D E F 



36 
 

 

 

4.1.4. Medições do metabolismo oxidativo e enzimas antioxidantes  
 

As maiores concentrações de malondialdeído (MDA), indicativo da 

peroxidação lipídica, foram observados nas cultivares IAC OL6 e SV, independente 

da condição hídrica. Em comparação a condição controle, o déficit hídrico promoveu 

aumento de MDA em todas as plantas de amendoim. Após reidratação, essa 

concentração de MDA foi reduzida em todas as cultivares, não diferindo de seus 

respectivos controles (Figura 9B). 

A concentração de peróxido de hidrogênio (H2O2) foi superior nas cultivares 

IAC OL6 e SV sob deficiência hídrica e reidratação. Em relação ao tratamento 

controle, o aumento de H2O2 verificado na maioria das plantas estressadas, foi 

reduzido apenas na IAC 503 e OL3 com a reidratação. Em contrapartida, a 

concentração aumentou para as cultivares IAC OL6 e SV nesta mesma condição 

(RH) (Figura 9A). 
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Figura 9. Quantificação do conteúdo de H2O2 (A) e MDA (B) nas cultivares de 
amendoim (IAC 503; IAC OL3; IAC OL6; IAC SV) sob três condições hídricas (CT – 
DH – RH). Letras maiúsculas comparam as médias das cultivares dentro de uma 
mesma condição e letras minúsculas comparam as médias entre as condições 
dentro de uma mesma cultivar. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre 
si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 

 

 

 



38 
 

 

 

As atividades antioxidantes enzimáticas da superóxido dismutase (SOD), 

ascorbato peroxidase (APX), glutationa peroxidase (GSH-PX) e guaiacol peroxidase 

(GPOX) diferiram entre as cultivares independente do tratamento (Figura 10A-D). 

Sob DH e RH, a atividade mais expressiva da SOD foi observada na cultivar IAC 

OL3, enquanto a menor atividade nas cultivares IAC 503 e SV (Figura 10A). Entre os 

tratamentos (exceção à IAC 503), todas as cultivares apresentaram aumento na 

atividade de SOD na condição DH. Após a reidratação, houve redução da atividade 

desta enzima, somente para a IAC OL3 (Figura 10A). 

A atividade específica da APX foi mais expressiva na cultivar IAC OL3 nos 

tratamentos CT e DH (Figura 10B). Na condição RH, a cultivar IAC 503 obteve um 

aumento na atividade da APX, igualando-se à IAC OL3. A menor atividade entre as 

cultivares foi notada na cultivar IAC SV sob déficit hídrico, juntamente com a IAC 

OL6 na reidratação. O estresse ocasionou a ativação da APX em todas as 

cultivares, sendo a atividade da IAC 503 crescente entre os tratamentos, enquanto 

na IAC SV aumentou apenas na reidratação em relação ao controle. Somente para 

as cultivares IAC OL3 e OL6, houve redução da atividade da APX após reidratação 

(Figura 10B). 

Entre as cultivares, a IAC OL3 apresentou a maior atividade de GSH-PX, 

independentemente do tratamento. Por outro lado, a IAC OL6 sob DH, juntamente 

com a IAC SV sob RH obtiveram os menores valores. Em relação às condições 

hídricas, todas as cultivares tiveram o mesmo padrão de resposta, aumentando a 

atividade sob déficit hídrico e não alterando após a reidratação (Figura 10C). As 

maiores atividades de GPOX foram observadas nas cultivares IAC OL3 na condição 

DH, juntamente com a IAC OL6 sob RH (Figura 10D). Todas as cultivares 

expressaram aumento de GPOX sob estresse (exceto a IAC 503), quando 

comparado ao tratamento controle. Houve redução na atividade enzimática com a 

reidratação em todas as cultivares, quando comparadas as plantas DH (com 

exceção a IAC OL6) (Figura 10D). 
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Figura 10. Atividade específica das enzimas SOD (A), APX (B), GSH-PX (C) E GPOX (D) nas 
cultivares de amendoim (IAC 503; IAC OL3; IAC OL6; IAC SV) sob três condições hídricas (CT 
– DH – 718 RH). Letras maiúsculas comparam as medias das cultivares dentro de Letras 
maiúsculas comparam as médias das cultivares dentro de uma mesma condição e letras 
minúsculas comparam as médias entre as condições dentro de uma mesma cultivar. Médias 
seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
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4.1.5. Análise de componentes principais 
 

A análise de componentes principais agrupou as variáveis nas condições de 

déficit hídrico (Figura 11A) e reidratação (Figura 11B), isoladamente. Os modelos 

utilizaram três componentes, evidenciando 89,1 e 93,6% dos dados, 

respectivamente. De maneira geral, independente das condições, as enzimas 

antioxidantes (SOD, APX, GPOX, GSH-PX) apresentaram correlação direta a 

cultivar IAC OL3, sendo fator crítico na defesa antioxidante perante o estresse 

(Figura 11A). Após a reidratação, juntamente ao metabolismo antioxidante, os 

parâmetros de gs, Ci e E também foram determinantes na homeostase celular e 

recuperação das plantas (Figura 11B), novamente sendo diretamente relacionados 

ao PC1. 

Os danos oxidativos (MDA, H2O2) foram fortemente associados a IAC SV 

independente da condição hídrica (Figura 11). A IAC 503 se correlacionou, 

sobretudo, ao parâmetro de condutância estomática perante o estresse, enquanto a 

IAC OL6 foi correlacionada aos danos oxidativos, juntamente a cultivar SV (Figura 

11A). Para a reidratação, os pigmentos, a APX, e a taxa de carboxilação instantânea 

(A/Ci) foram associados também à recuperação da cultivar IAC 503; enquanto que 

para a IAC OL6, foram os antioxidantes e parâmetros E, Ci e gs, no entanto, com 

menor intensidade em comparação a IAC OL3 (Figura 11B). 
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Figura 11. Análise dos componentes principais pela dispersão das cultivares de amendoim (IAC 503; IAC OL3; IAC OL6; IAC 
SV) sob déficit hídrico (A) e reidratação (B). 

A B 
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4.2 Experimento 2 – A glutationa exógena pode atenuar os efeitos negativos no 

amendoim ocasionados pela seca 

 

4.2.1. Determinação do conteúdo relativo de água (CRA) 

 

O conteúdo relativo de água (CRA) nas plantas foi reduzido com a imposição 

do déficit hídrico, independente da aplicação de GSH exógena, quando comparado 

aos tratamentos com disponibilidade hídrica. Embora a aplicação foliar de GSH não 

tenha diferido estaticamente no CRA dentro da condição de plena irrigação, houve 

um aumento na CRA das plantas tratadas dentro da condição de estresse (Figura 

12). 

 

Figura 12. Conteúdo relativo de água nas cultivares de amendoim IAC OL3. Letras 

minúsculas diferentes comparam as médias significativas nas concentrações de 

GSH entre as condições hídricas e letras maiúsculas comparam as médias entre as 

concentrações de GSH dentro de cada condição hídrica. Médias seguidas pela 

mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
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4.2.2. Quantificação do teor de clorofila  

 

Não houve diferença estatística com relação ao conteúdo de clorofila total nas 

plantas sob restrição hídrica e ausência de aplicação foliar, em comparação as 

plenamente irrigadas. Contudo, a aplicação de GSH exógena promoveu um 

aumento significativo no conteúdo de clorofila nesta mesma comparação. Além 

disso, a maior concentração de clorofila dentre os tratamentos foi evidenciada nas 

plantas tratadas com GSH na condição de estresse, enquanto na ausência de 

estresse não houve diferença estatística (Figura 13). 

 

Figura 13. Conteúdo de clorofila total nas cultivares de amendoim IAC OL3. Letras 
minúsculas diferentes comparam as médias significativas nas concentrações de 
GSH entre as condições hídricas e letras maiúsculas comparam as médias entre as 
concentrações de GSH dentro de cada condição hídrica. Médias seguidas pela 
mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
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4.2.3. Trocas gasosas  

 

A taxa de assimilação líquida de CO2 (A), condutância estomática (gs) e a taxa 

transpiratória (E) analisados antes da imposição do estresse (Figura 14 – lado 

esquerdo), não apresentaram diferença estatística. De maneira oposta, a avaliação 

das trocas gasosas realizadas após o período de estresse (Figura 14 – lado direito), 

evidenciou respostas análogas entre os parâmetros com a interação entre as 

concentrações de GSH e condições hídricas.  

Quando comparadas as plantas plenamente irrigadas, os parâmetros de A, gs 

e E foram consideravelmente reduzidos com o déficit hídrico, independente da 

concentração de GSH aplicada (0, 150 mg/L). Dentro da condição de estresse, a 

aplicação de GSH foi indiferente em todos os parâmetros, não demonstrando 

diferença estatística. Diferentemente do observado na condição de plena irrigação, 

em que A, gs e E foram maiores nas plantas tratadas com GSH. 
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Figura 14. A – assimilação líquida de CO2 (A), gs – condutância estomática (B) e E – 
taxa transpiratória (C) nas cultivares de amendoim IAC OL3. Letras minúsculas 
diferentes comparam as médias significativas nas concentrações de GSH entre as 
condições hídricas e letras maiúsculas comparam as médias entre as concentrações 
de GSH dentro de cada condição hídrica. Médias seguidas pela mesma letra não 
diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 

A 

B 
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4.2.4. Indicativos do estresse  

 

A peroxidação lipídica, estimada como teor de malondialdeído (MDA) 

representa um indicativo de danos na membrana. Entre as condições hídricas, o 

déficit hídrico promoveu o aumento no teor de MDA nas plantas independente da 

aplicação foliar de GSH. Contudo, na condição estressora, as plantas tratadas com 

GSH apresentaram menor teor de MDA quando comparadas as plantas não 

tratadas, enquanto as plantas plenamente irrigadas não diferiram estatisticamente 

entre si com a aplicação (Figura 15). 

 

 

Figura 15. Quantificação do conteúdo de MDA nas cultivares de amendoim IAC 
OL3. Letras minúsculas diferentes comparam as médias significativas nas 
concentrações de GSH entre as condições hídricas e letras maiúsculas comparam 
as médias entre as concentrações de GSH dentro de cada condição hídrica. Médias 
seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de 
probabilidade. 
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apresentaram menor conteúdo de H2O2 quando comparada as plantas não tratadas 

(Figura 16). 

 

 

Figura 16. Quantificação do conteúdo de peróxido de hidrogênio (H2O2) nas 
cultivares de amendoim IAC OL3. Letras minúsculas diferentes comparam as médias 
significativas nas concentrações de GSH entre as condições hídricas e letras 
maiúsculas comparam as médias entre as concentrações de GSH dentro de cada 
condição hídrica. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste 
de Tukey a 5% de probabilidade. 
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comparadas as plantas não tratadas, enquanto não houve diferença estatística na 

aplicação de GSH dentro da condição de estresse (Figura 17B). 

 

 

Figura 17. Atividade específica das enzimas APX (A) e GPOX (B), nas cultivares de 
amendoim IAC OL3. Letras minúsculas diferentes comparam as médias 
significativas nas concentrações de GSH entre as condições hídricas e letras 
maiúsculas comparam as médias entre as concentrações de GSH dentro de cada 
condição hídrica. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste 
de Tukey a 5% de probabilidade. 
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Com relação aos compostos não enzimáticos, o conteúdo de AsA total foi 

reduzido nas plantas com a imposição do déficit hídrico independente do tratamento 

de GSH, quando comparado as plantas controle (hidratadas). Contudo, o maior 

conteúdo de AsA total dentre ambas as condições foi averiguado nas plantas que 

receberam a aplicação exógena de GSH (Figura 18). 

 

 

Figura 18. Conteúdo de ascorbato (AsA) total nas cultivares de amendoim IAC OL3. 
Letras minúsculas diferentes comparam as médias significativas nas concentrações 
de GSH entre as condições hídricas e letras maiúsculas comparam as médias entre 
as concentrações de GSH dentro de cada condição hídrica. Médias seguidas pela 
mesma letra não diferem entre si pelo teste de Tukey a 5% de probabilidade. 
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Os dados de quantificação do composto GSH evidenciaram que houve 

incremento do conteúdo de GSH em todas as plantas sob condição de déficit hídrico 

independente da aplicação exógena, quando comparado a condição de plena 

irrigação. Dentre as condições, não ocorreu diferença estatística entre as 

concentrações de GSH sob plena irrigação. Entretanto, na condição de déficit 

hídrico, o maior aumento de GSH foi evidenciado nas plantas que receberam a 

aplicação exógena do composto (Figura 19A). 

O estado redox celular refletido pela razão GSH/GSSG, exibiu que somente 

nas plantas que foram tratadas com GSH sob déficit hídrico tiveram razão maior, 

quando comparada as plantas tratadas na condição de plena irrigação. Na mesma 

comparação hídrica, plantas que não foram tratadas não diferiram estatisticamente. 

Dentre ambas as condições hídricas, não ocorreu diferença estatística entre as 

concentrações de GSH na razão GSH/GSSG (Figura 19B). 
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Figura 19. Conteúdo de glutationa (GSH)(A) e Razão GSH/GSSG (B) nas cultivares 
de amendoim IAC OL3. Letras minúsculas diferentes comparam as médias 
significativas nas concentrações de GSH entre as condições hídricas e letras 
maiúsculas comparam as médias entre as concentrações de GSH dentro de cada 
condição hídrica. Médias seguidas pela mesma letra não diferem entre si pelo teste 
de Tukey a 5% de probabilidade. 
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5. DISCUSSÃO 

 

5.1 Experimento 1 – Respostas modulatórias dos status fisiológico e 

bioquímico estão relacionadas aos níveis de tolerância à seca em 

cultivares de amendoim  

 

A extensão de trabalhos referentes à tolerância a seca em plantas concorda 

que o comprometimento metabólico é afetado usualmente pela diminuição da 

condutância estomática, declínio e limitações nos pigmentos e atividade 

fotossintética, assim como nas trocas gasosas influenciando na fixação de CO2, 

além do acúmulo e danos de espécies reativas de oxigênio (ERO). No entanto, a 

amplitude dos resultados varia, assim como o nível de tolerância ou sensibilidade da 

planta (Lexa et al., 2019). Nesse contexto, as alterações na quantificação de 

pigmentos, declínio nas variáveis de trocas gasosas e eficiência fotoquímica, além 

dos danos oxidativos evidenciados pelo acúmulo de ERO, atrelado às respostas do 

metabolismo antioxidante enzimático (SOD, APX, GPOX e GSH-PX) foram avaliados 

neste trabalho, sendo os dados mais significativos discutidos a seguir. 

A essencialidade dos pigmentos fotossintéticos no metabolismo energético 

das plantas é inegável, sobretudo quando expostas às condições ambientais 

desfavoráveis (Sun et al., 2022). A alteração no teor de clorofila total e carotenoides 

em detrimento ao déficit hídrico foi relatada em uma série de trabalhos, contribuindo 

na distinção de cultivares tolerantes e sensíveis ao estresse (Farooq et al., 2009; 

Masoumi et al., 2011; Ashraf e Harris, 2013; Anjum et al., 2017; Morey et al., 2021). 

O decréscimo no conteúdo de clorofila total na cultivar IAC SV após a 

reidratação (Figura 6A) sugere certa sensibilidade à condição estressora. Essa 

redução é uma indicação comum de fotooxidação de pigmentos e desnaturação da 

clorofila ocasionada pela síntese de ERO, em resposta ao déficit hídrico (Fath e Tari, 

2016; Bhalani et al., 2019). Em contrapartida, a manutenção do conteúdo elevado de 

clorofila total nas cultivares IAC OL3 e OL6 sob estresse, sugere uma resposta 
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adaptativa das cultivares, pela regulação da síntese de clorofila (Sun et al., 2022) e 

também provavelmente relacionado à ativação de mecanismos de proteção ao 

maquinário fotossintético, resultando na manutenção dos valores de eficiência 

quântica do fotossistema II (Fv/Fm – Figura 7). De maneira semelhante, Chakraborty 

et al. (2015) também relataram aumento no teor de clorofila total em cultivares de 

amendoim sob escassez hídrica. 

O déficit hídrico também ocasionou uma redução no conteúdo de 

carotenoides na maioria das cultivares (Figura 6B), sugerindo que tal decréscimo 

está associado ao aumento na concentração de ERO promovidas pela condição 

estressante (Yu et al., 2007), também refletidos nos altos valores de MDA obtidos 

(Figura 9B). Nossos dados corroboram com outros estudos com amendoim sob seca 

que também evidenciaram uma redução no conteúdo de carotenoides, sendo 

relativamente menor nas cultivares tolerantes (Chakraborty et al., 2015; Morey et al., 

2021).  

Os carotenoides desempenham função múltipla ao aparato fotossintético, 

atuando também na proteção contra os danos oxidativos (Jaleel et al., 2009; Sun et 

al., 2022). Nesse cenário, esses pigmentos atuam como uma barreira de defesa 

contra o oxigênio singleto (1O2), através da interferência no estado tripleto da 

clorofila, evitando o excesso da transferência de energia de excitação e consequente 

formação de ERO (Farooq et al., 2009; Foyer e Noctor., 2013). No presente trabalho, 

a capacidade de recuperação das plantas também foi observada a partir da 

reidratação, em que as cultivares IAC 503 e OL3 restabeleceram seus conteúdos de 

carotenoides similares aos das plantas controle, diferentemente da cultivar SV 

(Figura 6B). 

Grande parte dessas e outras modificações que ocorrem nos vegetais podem 

ser mensuradas, sendo um indicativo do nível de estresse (Lichtenthaler e Miehé, 

1997; Dabrowski et al., 2019; Kaur et al., 2021). Nesse contexto, as trocas gasosas 

governam os processos metabólicos e a produção de biomassa nas plantas, sendo 

constantemente alteradas pelas flutuações ambientais. Neste estudo, os danos ao 

aparato fotossintético foram mais expressivos para a cultivar IAC SV, observado 

pelos baixos valores na eficiência fotoquímica (Figura 7) e taxa de assimilação 

líquida de CO2 (A – Figura 8A), os quais não se reestabeleceram após o retorno da 
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irrigação. A taxa de assimilação líquida de CO2 é um dos parâmetros de maior 

sensibilidade à seca, sobretudo, resultante do fechamento estomático (Reddy et al., 

2004), também observados no presente estudo (Figura 8B). 

Pilon et al (2018) concluíram que a condutância estomática (gs) pode ser um 

parâmetro eficiente para refletir o status hídrico em plantas de amendoim 

estressadas pela seca. A redução nos parâmetros de gs e E foram observadas em 

todas as cultivares avaliadas (Figura 8B-C), sugerindo uma sensibilização ao déficit 

hídrico. Como resposta, as plantas alteraram essas funções fisiológicas, a fim de 

manter um suprimento de água necessário para o funcionamento celular. No 

entanto, a diminuição na condutância estomática reduz a absorção de CO2 e pode 

prejudicar o processo fotossintético nas plantas (Dutra et al., 2015), conforme 

observado na Figura 8A.  

Essas alterações decorrentes do déficit hídrico puderam ser constatadas – 

além da A - pela redução da gs, E, concentração interna de carbono (Ci) e eficiência 

de carboxilação instântanea (A/Ci), também sem reestabelecimento após a 

reidratação na IAC 503 e IAC SV (Figura 8A-E). Contudo, diferentemente da IAC SV, 

os dados de Fv/Fm da cultivar IAC 503 (Figura 7), sugerem que outros mecanismos 

adaptativos estavam envolvidos e permitiram o funcionamento fotossintético das 

plantas sob estresse. Rosas-Anderson et al. (2014) concluíram que os mecanismos 

de recuperação e tolerância do amendoim à seca são interdependentes à 

manutenção hídrica foliar e a economia de água, destacando que uma cultivar do 

acesso Virgínia, embora tenha mantido a hidratação dos tecidos sob estresse, 

apresentou capacidade limitada de recuperação à seca. Os mecanismos de 

tolerância à seca são importantes não somente durante a fase de estresse, como na 

recuperação das plantas após reidratação (Laxa et al., 2019), porém envolvem um 

alto custo metabólico e energético para as plantas podendo limitar a recuperação, 

como averiguado pela IAC 503. 

As plantas são capazes de resistir até certo limiar o estresse pela seca, e 

podem recuperar progressivamente seu potencial fotossintético e funções 

metabólicas, após a reidratação (Lechner et al., 2008). Apesar da redução na A, gs, 

E e principalmente A/Ci perante o déficit hídrico (Figura 8A-D), todos os parâmetros 
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foram reestabelecidos após a reidratação na cultivar IAC OL6, inclusive os valores 

de Fv/Fm – (Figura 7). Contudo, cultivares mais tolerantes ao estresse pela seca 

possuem tendência de recuperar a capacidade fotossintética mais rapidamente do 

que as sensíveis durante a reidratação (Rivas et al., 2016). Como demonstrado pela 

cultivar IAC OL3, que apesar da diminuição de gs, E e Ci (Figura 8B-D) sob seca, 

seu metabolismo fotossintético foi pouco alterado e não houve comprometimento na 

taxa de assimilação de CO2 nesta condição (Figura 8A). Além disso, diferente das 

demais cultivares, houve maior eficiência na carboxilação instantânea perante o 

estresse (Figura 8E) para a IAC OL3, o que possibilitou que esta cultivar também 

otimizasse a utilização dos recursos (como observado pelos dados de EUA – Figura 

8F). Revisões acerca da tolerância a seca, relatam que espécies adaptadas mantêm 

altos valores de EUA (Farooq et al., 2009), corroborando os resultados obtidos neste 

trabalho. 

Essas respostas fisiológicas relatadas anteriormente, como o declínio na 

fotossíntese e danos ao fotossistema pelo déficit hídrico, se devem, sobretudo, 

também a um cenário de alto potencial redox, protagonizado pelas ERO, 

superproduzidas nesta condição e, quando acima da capacidade antioxidante 

celular, ocasionam o estresse oxidativo (Gill e Tuteja, 2010; Das e Roychoudhury, 

2014; Gratão et al., 2015; Kaur et al., 2021). Essas ERO são citotóxicas e 

responsáveis pela peroxidação lipídica e oxidação de macromoléculas essenciais, 

como os ácidos nucleicos e proteínas. A peroxidação lipídica gera o aumento do 

subproduto malondialdeído (MDA), um indicador de dano aos lipídios da membrana 

(Figura 9B) (Gratão et al., 2015; Checchio et al., 2021; Mou et al., 2022). 

Nesse contexto, houve acúmulo no conteúdo de H2O2 na maioria das 

cultivares submetidas a condição de estresse (Figura 9A). Logo, danos oxidativos 

foram verificados pelo acúmulo de MDA nas folhas de todas as cultivares sob déficit 

hídrico (Figura 9B). Entretanto, apesar do dano ocasionado pela peroxidação lipídica 

ser superior nas cultivares IAC OL6 e Sempre Verde, quando atrelado aos dados 

fotossintéticos, a cultivar IAC Sempre Verde se mostrou mais suscetível ao estresse. 

Aventa-se a possibilidade de que o dano oxidativo nesta cultivar pode ter sido 

potencializado pela produção excessiva de ERO em decorrência da limitação na 
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assimilação de CO2 (Figura 8A), bem como da redução na transferência de elétrons 

nas membranas dos tilacóides (também observados pelos baixos valores de Fv/Fm – 

Figura 7A), gerando o excesso do poder redutor e desencadeando essas espécies 

(Yi et al., 2016). Semelhantemente, outros trabalhos também relataram o acúmulo 

de ERO induzido pela seca no amendoinzeiro (Celikkol Akcav et al., 2010; Furlan et 

al., 2014 e 2016; Chakraborty et al., 2015; Kabbadj et al., 2017; Bhalani et al., 2019; 

Mou et al., 2022). 

Em contrapartida, apesar do acúmulo de H2O2 sob déficit hídrico, as cultivares 

IAC 503 e IAC OL3 apresentaram redução deste composto após a reidratação, 

atingindo valores equivalentes aos do controle (Figura 9A). Estudos recentes 

evidenciaram que espécies vegetais que conseguem manter um baixo estado 

estacionário de ERO são mais adaptáveis a tolerar eventuais condições de estresse 

(Chakraborty et al., 2015), estando fortemente correlacionada ao aumento dos 

sistemas de defesa antioxidantes (Bhalani et al., 2019; Laxa et al., 2019; Zhou et al., 

2020).  

Sabendo-se que a potencialização na atividade das enzimas que compõem o 

sistema pode revelar a ação contra o estresse (Gratão et al., 2015; Checchio et al., 

2021), as atividades da SOD, APX, GPOX e GSH-PX foram medidas como 

parâmetros de defesa enzimático neste trabalho, verificando-se a ativação e 

variação nas distintas cultivares (Figura 10). O processo de ação antioxidante 

desencadeado pela SOD é a primeira barreira enzimática contra o estresse 

oxidativo, atuando na dismutação do O2
-• a O2 e H2O2 (Gratão et al., 2015). 

Enquanto que a APX, GPOX e GSH-PX são fundamentais na desintoxicação do 

H2O2 que foi acumulado nas plantas, reduzindo-o a água (Gill e Tuteja, 2010; Gratão 

et al., 2015).  

De maneira geral, foi verificado uma resposta diferencial entre os sistemas de 

defesa nas cultivares contra os danos oxidativos para tolerar o déficit hídrico. Sendo 

na maioria, constatada pela ativação dos antioxidantes ao decréscimo de H2O2 e 

MDA perante o estresse, evidenciando uma eficiência desses sistemas na remoção 

das ERO (exceto IAC SV).  Esses dados estão de acordo com outros estudos 

relatando a modulação dos sistemas de defesa enzimáticos em amendoim sob 
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restrição hídrica (Celikkol Akcay et al., 2010; Chakraborty et al., 2015; Furlan et al., 

2016; Banavath et al., 2018; Bhalani et al., 2019). 

Já na condição de reidratação, a redução na atividade de APX (Figura 10B) 

nas cultivares IAC OL3 e OL6 parece ser devido ao restabelecimento da 

homeostase celular, já que os níveis de MDA foram reduzidos para valores 

equivalentes ao controle nessa condição. Esses dados corroboram com os 

encontrados por Furlan et al (2016) em plantas de amendoim sob ausência hídrica e 

posterior reidratação. 

É importante ressaltar que a magnitude da ativação dos sistemas 

antioxidantes e a mínima alteração dos parâmetros fotossintéticos da cultivar IAC 

OL3 (Figuras 8 e 10), sugerem uma melhor aptidão da cultivar em tolerar o estresse. 

As disfunções no aparato fotossintético e na cadeia transportadora de elétrons 

ocasionados pela seca, resultam na produção excessiva de oxigênio ativo via reação 

de Mehler (Reddy et al., 2004). Ou seja, sob estresse, a potencialização do sistema 

de defesa possivelmente aumentou a dissipação de espécies tóxicas, fazendo com 

que a atividade fotossintética não fosse interrompida (Figura 8A), mantendo assim a 

integridade das membranas. 

Apesar da ativação dos sistemas enzimáticos na cultivar SV à seca (Figura 

10), não houve declínio na concentração de H2O2 (Figura 9A). Provavelmente, a 

produção excessiva de ERO foi superior a capacidade antioxidante da cultivar, 

tornando-a mais susceptível ao estresse. A amplitude da modulação enzimática, 

bem como os antioxidantes ativados são decisivos no cenário oxidativo gerado pela 

seca (Laxa et al., 2019), na qual exige alta capacidade de desintoxicação pela APX, 

por exemplo (Liebthal et al., 2018). Independentemente da mínima redução de MDA 

após a reidratação (Figura 9B), quando atrelado aos danos significativos ao aparato 

fotossintético (Figura 8), pode se inferir que a reidratação por três dias não foi 

suficiente para a atenuação dos danos ocasionados pelo estresse, sendo 

possivelmente necessário maior tempo de recuperação para esta cultivar. 

Componentes da defesa não enzimática, como osmólitos compatíveis, 

possivelmente estão envolvidos no restabelecimento da homeostase celular da 

cultivar.  
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Essas respostas influem não só no metabolismo da planta, como mormente, 

no desempenho agronômico das cultivares. Contudo, ainda são incipientes os 

estudos conduzidos à campo avaliando a tolerância à seca das plantas selecionadas 

neste estudo. Desse modo, para a ampla compreensão da linha tênue entre 

suscetibilidade e tolerância à seca no amendoinzeiro, são indispensáveis estudos 

futuros que sejam conduzidos até a produtividade para corroborar as respostas 

encontradas até aqui.  

Ao todo, é concludente nesta pesquisa que o conjunto de dados elucidados 

anteriormente evidenciaram padrões de tolerância à seca diferencial entre as 

cultivares, sendo o metabolismo antioxidante fortemente correlacionado a cultivar 

IAC OL3, como visto pela análise dos componentes principais (Figura 11). Dessa 

forma, a aquisição a cultivares tolerantes, e o entendimento dos mecanismos de 

respostas fisiológicas e bioquímicas envolvidas na condição estressante, contribui 

para a viabilidade e manipulação dos compostos envolvidos e no aporte de 

pesquisas ao melhoramento da cultura do amendoim, especialmente fornecendo 

base para o desenvolvimento e seleção de cultivares tolerante à seca. 
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5.2 Experimento 2 – A glutationa exógena pode atenuar os efeitos negativos 

no amendoim ocasionados pela seca 

 

A capacidade multifuncional da glutationa (GSH), abrange uma série de 

eventos celulares, desde a sinalização redox até a síntese proteica à defesa celular. 

Por interagir com várias moléculas, atua no controle direto e indireto dos níveis de 

ERO e na manutenção do ambiente redutor intracelular, prevenindo oxidações 

descontroladas na membrana e proteínas (Foyer, 2012; Gill et al., 2013). Nos 

últimos anos, sua essencialidade inegável tem recebido destaque através de sua 

aplicação exógena, por induzir a modulação de respostas metabólicas e contribuir 

na tolerância à estresses abióticos em distintas espécies (Cheng et al., 2015; Nahar 

et al.,2015; Khan et al., 2016; Akram et al., 2017; Yan et al., 2018; Jung et al., 2019; 

Sohag et al., 2020; Yao et al, 2021). Contudo, ainda não foram investigados os 

efeitos da aplicação exógena de GSH na cultura do amendoim sob estresses 

abióticos.  

De maneira geral, revisões acerca da tolerância à seca nos vegetais, aludem 

a respeito de suas adaptações atreladas as respostas morfofisiológicas 

desencadeadas diante do cenário de deficiência hídrica, sendo a perda do conteúdo 

relativo de água e turgescência foliar dentre os efeitos fisiológicos comuns (Lawlor 

2002; Farooq et al., 2009). Em concordância com o exposto, o déficit hídrico reduziu 

o conteúdo relativo de água (CRA) nas plantas de amendoim, não sendo restaurado 

com o tratamento exógeno de glutationa (GSH), quando comparado à condição de 

plena irrigação. Contudo, as plantas que receberam a aplicação foliar parecem ter 

prevenido a perda de CRA na condição de déficit hídrico, como averiguado pelo 

aumento desse conteúdo nas plantas tratadas com GSH, em comparação as plantas 

não tratadas (Figura 12).  

Na tolerância das plantas à condição de seca, manter a homeostase celular é 

imprescindível, como estratégia de defesa as plantas podem acumular metabólitos 

secundários e osmólitos orgânicos compatíveis (glicina betaína, prolina, 

aminoácidos, açúcares), favorecendo a pressão de turgor durante o déficit hídrico 

(Chaves e Oliveira, 2004; Ramakrishna e Gokare, 2011; Lamaouri et al., 2018). Esse 
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ajuste osmótico preserva as membranas e estruturas celulares, conservando a 

absorção de água sob a condição de seca, além de outras funções importantes não 

só relacionadas a osmoproteção, como na desintoxicação de ERO (Zhang et al., 

2008). Estes dados corroboram com outros trabalhos também avaliando a aplicação 

exógena de GSH em outras espécies sob condições adversas, incluindo o estresse 

pela seca (Nahar et al., 2015; Semida et al., 2021; Abd El Mageed et al., 2023). 

Outros efeitos do déficit hídrico comumente relatados são as alterações no 

aparato fotossintético, como a degradação de clorofila (Sadak et al., 2020). Não foi 

observado neste trabalho uma redução no conteúdo de clorofila com a imposição do 

estresse (Figura 13). Pelo contrário, as plantas tratadas com GSH tiveram um 

incremento significativo no conteúdo diante da exposição ao déficit hídrico, podendo 

estar relacionado a uma prevenção da degradação de clorofila ou uma maior 

biossíntese do pigmento devido a presença do composto tiol. Alam et al. (2013) e 

Nahar et al. (2015) também observaram maior conteúdo de clorofila em mudas de 

Brassica juncea L. e feijão mungo, respectivamente, tratadas com GSH sob restrição 

hídrica. Isso se deve a capacidade funcional da GSH de prevenir ou retardar a 

degradação de clorofila em uma situação de estresse oxidativo (Kattab 2007; Nahar 

et al., 2015; Ibrahim et al., 2017). 

Por ser o processo chave no metabolismo primário e determinante no 

desempenho perante a seca é factual que a redução de água no solo irá convergir 

sobretudo na funcionalidade fotossintética, especificamente na condutância 

estomática, assimilação de CO2 e transpiração (Chaves et al., 2003; Flexas et al., 

2004; Ilyas et al., 2020), sendo constatados na Figura 14 o decréscimo destes 

parâmetros com a imposição do déficit hídrico nas plantas. 

Apesar de revisões acerca do papel, não somente da GSH como também do 

AsA, relatarem o envolvimento favorável nos níveis de pigmentos fotossintetizantes, 

pouco ainda se sabe a respeito de seus papéis no gerenciamento fotossintético, 

como exemplo na regeneração da RuBP, Ciclo de Calvin e regulação da 

condutância estomática (Hasanuzzaman et al., 2019). Contudo, alguns autores 

constataram a possível relação da GSH na sinalização do ABA e uma maior indução 

de seus níveis (Okuma et al., 2011; Cheng et al., 2015). Em nossos dados, apesar 
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de não haver diferença estatística com a aplicação sob condição estressora é 

oportuno destacar o aumento em todos os parâmetros com a aplicação exógena de 

GSH nas plantas irrigadas (Figura 14), provavelmente estando relacionadas com a 

sinalização do ABA. Contudo, assim como também evidenciado pelos autores, o 

mecanismo pelo qual a GSH regula essa sinalização de ABA e também o controle 

transpiratório não está esclarecido. 

Como visto nas seções anteriores, a produção de ERO é inevitável, já que 

uma série de circunstâncias leva o oxigênio a assumir a dualidade tóxica, e 

consequentemente, as plantas a assumirem um constante desafio de equilibrar a 

produção dessas espécies (Gratão et al., 2015). Os danos oxidativos constatados 

pelo indicativo da peroxidação lipídica (MDA) evidenciaram o aumento de MDA 

(Figura 15), além do aumento significativo de H2O2 (Figura 16), em decorrência do 

estresse gerado pela restrição hídrica nas plantas. Contudo, plantas com GSH foliar 

tiveram um menor acúmulo no conteúdo de ambos indicadores, ou seja, os danos 

oxidativos foram minimizados. Alguns trabalhos também constataram a redução 

nesses parâmetros com a aplicação exógena de GSH em outras condições 

abióticas, como seca, salinidade, alta temperatura, sendo mais explorados em 

trabalhos com estresse por íons metálicos (Nahar et al., 2015; Khan et al., 2016; 

Akran et al., 2017; Zhou et al., 2017; Hasanuzzaman et al., 2019; Jung et al., 2019; 

Sohag et al., 2020; Yao et al., 2021). 

A manutenção das ERO diante de condições normais e adversas se deve, 

sobretudo à essencialidade de vias antioxidantes de desintoxicação dessas espécies 

(Miller et al., 2010; Gratão et al., 2015; Checchio et al., 2021). Nesse contexto, 

enzimas e outros compostos são cruciais no gerenciamento do equilíbrio das ERO 

no ambiente celular visando a tolerância a seca (Farooq et al., 2009; Sharma et al., 

2012; Laxa et al., 2019). Como observadas aqui, pelo aumento das atividades de 

APX (Figura 17A) e GPOX (Figura 17B), principalmente nas plantas tratadas com 

GSH, estando de acordo com outros trabalhos (Xu et al., 2015; Yan et al.; 2018). 

 Dentre os caminhos antioxidantes, a AsA-GSH é uma das principais vias, 

indispensável nos sistemas de defesa, integrando o ascorbato e a glutationa como 

compostos multifuncionais, cada qual com suas características específicas, mas que 



62 
 

 

de maneira coordenada, são capazes de interagir com outras moléculas, bem como 

em sua atividade proteica, influenciando assim o potencial redox e sinalização 

celular (Foyer e Noctor 2011; Hasanuzzaman et al., 2019; Dorion et al., 2021). 

Apesar do conteúdo total de AsA ter sido reduzido com o déficit hídrico quando 

comparado as plantas plenamente irrigadas, foi notado que as plantas tratadas com 

GSH apresentaram um incremento no conteúdo de AsA total independente da 

condição hídrica, quando comparadas as plantas que não receberam a aplicação 

foliar (Figura 18). O mesmo foi observado por Nahar et al (2015) em mudas de feijão 

mungo sob condições de alta temperatura, pela redução do conteúdo de AsA 

independente da aplicação, porém maior conteúdo evidenciado nas plantas tratadas 

com o composto. 

Por ser um potente antioxidante, o AsA é capaz de impedir que ERO mais 

danosas sejam formadas, mas além disso, atua também como cofator para enzimas 

antioxidantes, como a APX (Hasanuzzaman et al., 2019). Sabendo disso, a 

interação dos dados de MDA e H2O2 (Figura 15 e 16), APX (Figura 17A) e AsA 

(Figura 18) nos permite verificar que pelo aumento significativo de H2O2 sob déficit 

hídrico e posterior redução de danos (verificado pelo MDA), quando atrelados a alta 

atividade de APX nos sugere a ação da enzima na redução do H2O2 a água, 

utilizando o AsA como cofator e, portanto, levando a sua oxidação. Apesar de não 

terem sido avaliadas neste trabalho, a atividade específica das enzimas 

monodesidroascorbato redutase (MDHAR) e dehidroascorbato redutase (DHAR), 

responsáveis por renegerarem o AsA (Sharma et al., 2012; Banerjee e Roychodhury, 

2019), sob déficit hídrico, também poderia estar relacionada a uma possível redução 

na atividade dessas enzimas, como observado por Nahar et al (2015). 

Quando a forma reduzida do AsA é regenerada via DHAR, usa-se GSH como 

redutor, o que resulta na oxidação de GSH para produzir GSSG, podendo a GSH ser 

reciclada novamente através da glutationa redutase (GR) (Gill et al., 2013). De 

maneira geral, a atuação efetiva do Ciclo AsA-GSH compõe duplas redox 

interdependentes (AsA/DHA, GSH/GSSG, NADPH/NADP) que ao interagirem com o 

ambiente oxidativo, desencadeiam alterações nas concentrações de ERO e 

antioxidantes, pois vão atuar a favor do equilíbrio redox e interferir na sinalização e 

regulação da expressão gênica durante o desenvolvimento e defesa ao estresse 
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(Noctor et al., 2012; Banerjee e Roychodhury, 2019). Então, tanto o AsA quanto o 

GSH estão conectados à uma cascata de reações que dependem de outros 

componentes na via, portanto a via AsA-GSH reabastece seus conteúdos na célula, 

determinando também seu suprimento constante. 

Dessa forma, o nível de GSH é variável nas células sob estresses abiótico e 

um nível elevado deste composto está intimamente correlacionado com a 

capacidade de suportar o estresse oxidativo (Gill e Tuteja, 2010). Nossos dados 

evidenciaram o aumento de GSH em todas as plantas de amendoim quando 

submetidas ao déficit hídrico, sendo nesta condição, o maior aumento constatado 

apenas nas plantas que receberam a aplicação exógena do composto, indicando 

que aplicação exógena induziu a uma melhor atenuação dos danos (Figura 19A). 

Além do mais, as mudanças na proporção de GSH com sua forma oxidada 

(GSSG) podem indicar o reflexo da aclimatação ao estresse (Noctor et al., 2012). A 

partir disto, foi calculada a razão GSH/GSSH (Figura 19B) e notado que a razão foi 

maior apenas nas plantas tratadas com GSH sob estresse em relação as plantas 

irrigadas. Na mesma comparação, plantas que não foram tratadas não diferiram 

estatisticamente. Nesse contexto, a aplicação de GSH exógena conferiu um maior 

nível de poder redutor, pois beneficiou a demanda por GSH na condição de 

estresse, através de uma melhor síntese e regeneração do composto, favorecendo a 

homeostase redox. De acordo com Zagorchev et al. (2013) o ajuste fino da 

proporção de GSH/GSSH dita em última análise, o estado redox universal, induzindo 

a sobrevivência das plantas durante o estresse. 

Importante salientar que o uso da GSH comparado a outros atenuantes se 

deve, sobretudo a vantagem de ser o composto tiol não proteico mais abundante da 

célula, e conforme mencionado, estar atrelado ao ciclo AsA-GSH e exibir múltiplas 

funções e interações moleculares (Noctor et al., 2012; Gill et al., 2013). Ao todo, 

conclui-se que a aplicação exógena de GSH favoreceu a maquinaria antioxidante, 

induzindo uma melhor resposta diante à seca pelas plantas. Apesar de haver a 

necessidade de maiores investigações, este estudo é inédito na cultura do 

amendoim, podendo servir de base para novas pesquisas conduzidas à campo 

validarem a metodologia de aplicação utilizada, (concentração/ modo de aplicação/ 
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estágio de desenvolvimento) como uma estratégia viável e benéfica na atenuação 

do estresse pela seca. 
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6. CONCLUSÃO 

 

 

Os danos nos status fisiológico e bioquímico foram mais expressivos na 

cultivar IAC Sempre Verde. As cultivares IAC 503, IAC OL3 e IAC OL6 apresentaram 

variação nas respostas correlacionadas aos seus respectivos níveis de tolerância. 

Entretanto, houve maior atribuição do sistema antioxidante de defesa na cultivar IAC 

OL3. 

A aplicação exógena foliar de GSH (150 mg/L) na cultivar IAC OL3 de 

amendoim amenizou os efeitos ocasionados pelo déficit hídrico, induzindo a uma 

melhor defesa ao estresse em resposta a modulação da atividade do metabolismo 

antioxidante. 
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