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AUXINAS DEPENDEM DE PERÓXIDO DE HIDROGENIO NAS RESPOSTAS 

DAS RAÍZES DE TOMATEIRO Á DEFICIÊNCIA DE NITROGÊNIO 

 

 

RESUMO - O nitrogênio (N), elemento essencial ao crescimento e 
desenvolvimento vegetal, é absorvido principalmente como nitrato (NO3

-). Esse 
elemento pode controlar a arquitetura de raízes e dessa forma favorecer a absorção 
de nutrientes pelas plantas. Para isso, tem sido mostrado que esses eventos estão 
relacionados ao controle hormonal, especialmente as auxinas, pois esse hormônio 
controla o crescimento das raízes de modo dependente de NO3

-. Entretanto, esses 
mecanismos são complexos, pois dependem de várias moléculas, especialmente 
peróxido de hidrogênio (H2O2), o qual parece atuar nas sinalizações das auxinas 
em situações estressoras nas plantas, a exemplo da deficiência de N. Entretanto, 
a forma como auxinas e H2O2 interagem nas raízes sob deficiência de N foi pouco 
explorado. Assim, objetivou-se verificar se as auxinas dependem de H2O2 nas 
respostas das raízes de tomateiro à deficiência de NO3

-. Para isso, plantas de da 
cultivar Micro-Tom de tomateiro foram cultivadas em hidroponia sob suficiência e 
deficiência de NO3

-, ambas com presença e ou ausência de inibidor de transporte 
de auxinas, o (ácido 2,3,5-triiodo-benzóico- TIBA) e inibidor do acúmulo de H2O2 
(Catalase). O delineamento experimental foi inteiramente casualizado, disposto em 
fatorial 2x4, com três repetições. Foi analisado comprimento e biomassa seca da 
parte aérea e biomassa seca, comprimento, área e volume das raízes. Além disso, 
foi quantificado conteúdo de MDA e H2O2. A deficiência de NO3

- diminuiu o 
crescimento da parte aérea, porém promoveu maior crescimento de raízes. O uso 
de TIBA inibiu o crescimento das raízes em ambas as condições de NO3

-, e a 
presença de catalase na deficiência de NO3

- resultou em menor crescimento de 
raiz. Esses resultados evidenciam que as auxinas dependem de H2O2 para 
respostas das raízes de tomateiro à deficiência de N. 
 

 

Palavras-chave: deficiência de NO3
-, modulação hormonal, sinalização de H2O2, 

sistema radicular, Solanum lycopersicum (L)
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AUXINS DEPEND ON HYDROGEN PEROXIDE IN THE RESPONSE OF 

TOMATO ROOTS TO NITROGEN DEFICIENCY 

 

 

ABSTRACT - Nitrogen (N) is essential for plant growth and development, 
and is mainly absorbed as nitrate (NO3

-). It also controls root architecture, improving 
plant nutritional status. These characteristics are related to hormonal control, 
especially by auxins. Auxins control root growth via NO3

-dependent cell expansion, 
but these mechanisms are complex and depend on several molecules. Hydrogen 
peroxide (H2O2) appears to act on these auxins signalling in plant stress situations. 
However, how auxins and H2O2 interact in roots under N deficiency has not been 
well explored. Therefore, this study aimed to verify if auxins depend on H2O2 for 
responses of tomato roots to N deficiency. Micro-Tom plants were grown in 
hydroponic systems under sufficiency and deficiency of NO3

-, both with and without 
auxin transport inhibitor, 2,3,5-triiodo-benzoic acid (TIBA), and the inhibitor of H2O2 

accumulation (Catalase) in plants. The experiment was carried out in a completely 
randomized design in a factorial scheme (2x4) with three replications. Shoot length 
and dry biomass, as well as root dry biomass, length, area and volume were 
analysed. In addition, MDA and H2O2 content were also quantified. NO3

- deficiency 
reduced shoot growth and, interestingly, promoted higher root growth. Furthermore, 
TIBA inhibited root growth under both NO3

- conditions and the presence of catalase 
in NO3

-deficiency resulted in lower root growth. These results show that auxins 
depend on H2O2 for tomato root responses to N deficiency. 
 
 
Keywords: NO3

- deficiency, hormonal modulation, H2O2 signaling, root system, 
Solanum lycopersicum (L) 
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1. INTRODUÇÃO 
 

 

O nitrogênio (N) é indispensável para as plantas, pois auxilia na constituição 

celular, compõe proteínas, aminoácidos, ácidos nucléicos, fitohormônios e outras 

moléculas, desta forma sua deficiência pode causar severa inibição do crescimento 

vegetal (Fageria, 2001; Xu et al., 2012; Castro Rodríguez et al., 2017). O nitrato 

(NO3
-) é a principal fonte de N absorvida da solução do solo pelas plantas (Hirel et 

al., 2007), e move-se dentro delas através de transportadores proteicos específicos 

atuando ativamente no controle da arquitetura do sistema radicular, principalmente 

no desenvolvimento de raízes laterais (Krouk et al., 2010; Sun, 2017), favorecendo 

a absorção de nutrientes e de água ao longo do desenvolvimento da planta (Rubio 

et al., 2009; Gojon et al., 2011; Krouk et al., 2011). 

O primeiro transportador de NO3
- identificado em plantas superiores foi a 

proteína NPF6.3/NRT1.1 (Tsay et al., 1993), o mesmo atua como transportador de 

baixa afinidade sob condições suficientes e de alta afinidade sob condições 

insuficientes de NO3
- (Liu e Tsay, 2003; Tsay et al., 2007; Sun e Zheng, 2015). 

Curiosamente, mutantes de Arabidopsis deficientes para NPF6.3/NRT1.1 

apresentam reduzida absorção de NO3
- (Munõs et al., 2004; Ho et al., 2009; Ye et 

al., 2019), bem como não induz o crescimento das raízes laterais em condições de 

alta disponibilidade dessa molécula (Ivanchenko et al., 2013). Dessa forma, tem 

sido atribuído ao NPF6.3 um papel importante nas alterações morfoanatômicas da 

raiz na presença de NO3
-.  

O importante papel atribuído ao NO3
- na morfoanatomia do sistema radicular 

está fortemente relacionado à sua ação parcial no controle da biossíntese, 

conjugação, transporte e sinalização hormonal, em especial as auxinas (Guan, 

2017). Esse hormônio controla efetivamente o crescimento das raízes por meio do 

controle da expansão celular (Sozzani e Iyer-Pascuzzi, 2014). Durante a expansão, 

as auxinas migram da porção aérea para o ápice radicular (transporte acrópeto) e 

são redistribuídas do ápice para base da raiz (transporte basipeto), induzindo o 

crescimento das raízes laterais (Krouk et al., 2010).  

Portanto, tem sido evidenciado que a interação entre auxinas e NO3
- nas 

raízes se dá pelo processo de transporte de NO3
- nas plantas. No entanto, isso 
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dependerá da concentração de NO3
-, podendo ser inibido pelo mesmo (Krouk et al., 

2010; Mounier et al., 2014). Vários trabalhos relatam mudanças no acúmulo de 

auxinas e alteração no crescimento da raiz em função da disponibilidade de NO3
- 

em diferentes espécies, tais como soja (Glycine max (L.) Merrill) (Caba et al., 2000), 

abacaxi (Ananas comosus (L.) Merrill) (Tamaki & Mercier, 2007), milho (Zea mays 

L.) (Liu et al., 2010) e Arabidopsis (Arabidopsis thaliana L.) (Krouk et al., 2010). Em 

cada caso, as auxinas são translocadas da parte aérea para a raiz da planta em 

resposta a um decréscimo no fornecimento de NO3
-.  

Embora as auxinas tenham um efetivo e bem explorado controle sobre a 

arquitetura radicular de modo dependente do NO3
-, os mecanismos envolvidos 

nesse evento são bastante complexos, e tem sido evidenciado que, além de outros 

fitormônios, (Aloni, 2013; Jung e McCouch, 2013; Fusconi et al., 2014) uma série 

de moléculas parecem ser parte importante dessa resposta (Fernández-Marcos et 

al., 2011; Kapulnik et al., 2011; Mendes et al., 2011), em especial o H2O2 (Dunand 

et al., 2007; Ivanchenko et al., 2013). O H2O2 desempenha dupla função nas 

células: durante o estresse oxidativo, como uma forte espécie reativa de oxigênio, 

causando danos ou até mesmo a morte celular, (Veal e Day, 2011; Foyer et al., 

2012) e / ou como uma molécula sinalizadora na homeostase celular, manutenção 

do status redox , defesa contra estresses abióticos e bióticos (Orozco-Cardenas et 

al., 2001; Hung et al., 2005; Niu e Liao, 2016). 

Neste sentido, o H2O2 está envolvido na mediação de importantes processos 

biológicos, como o fechamento estomático (Pei et al., 2000), germinação de 

sementes (Liu et al., 2010) e, especialmente, gravitropismo da raiz de modo 

dependente de auxinas (Joo et al., 2001; Li et al., 2015; Zhou et al., 2018). Além 

disso, o H2O2 parece agir especificamente como parte da sinalização de resposta 

das auxinas em plantas em condição de estresse biótico e abióticos (Zhao et al., 

2012). Diante do exposto, faz-se necessário conjecturar que o importante papel das 

auxinas nas respostas da raiz à presença de NO3
- é dependente da sinalização do 

H2O2, visto as fortes relações entre auxinas e NO3
- e auxinas e H2O2 no crescimento 

e desenvolvimento do sistema radicular. Entretanto, pouco se sabe sobre os efeitos 

dessa interação. Assim, objetivou-se verificar se a auxina interage com o H2O2 nas 

respostas das raízes de tomateiro à deficiência de N.       
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2. REVISÃO DE LITERATURA  

 

2.1. Sistema Radicular 
 

O sistema radicular é essencial para fornecer água, minerais e ancoragem 

às plantas. Na relação entre as plantas e o solo, são as raízes que precisam 

perceber e responder rapidamente às mudanças nas características físicas e 

químicas do ambiente na qual estão inseridas (White et al., 2013). Caracterizadas 

como órgãos cilíndricos, subterrâneos e aclorofilados, as raízes apresentam 

geotropismo positivo e fototropismo negativo e suas ramificações são iniciadas 

endogenamente ao longo do eixo principal da raiz, mais especificamente, são 

originadas de um subconjunto específico de células do periciclo, também chamadas 

células fundadoras da raiz lateral (Lima et al., 2006).  

Um corte transversal da raiz mostrará sua composição por três zonas 

diferentes: a epiderme, o córtex e o cilindro central vascular (Apezzato-da-Gloria e 

Hayashi, 2006). Na epiderme ocorre a absorção de nutrientes e água, sendo essa 

ação fortemente ampliada pelas raízes laterais e pelos absorventes, visto que 

essas estruturas ampliam expressivamente a área superficial das raízes, 

possibilitando maior contato com a solução do solo (Cohen et al., 2019).O 

desenvolvimento do sistema radicular está intimamente ligado à absorção de água 

e nutrientes, onde a disponibilidade de ambos na rizosfera pode agir estimulando 

ou inibindo o crescimento das raízes (Giehl et al. 2014).  

Nesse sentido, tem-se buscado entender como ocorrem essas interações, 

em particular, influência do NO3
- sobre o crescimento e ramificação das raízes 

(Bhardwaj et al., 2015), assim como a participação do H2O2 nesse processo 

(Trevisan et al., 2019), visto que a arquitetura radicular é um aspecto fundamental 

da produtividade das plantas, especialmente nos diversos ambientes 

caracterizados por baixa disponibilidade de água e nutrientes (Lynch, 1995). 
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2.2. Interação entre nitrato (NO3
-) e auxinas para o crescimento e 

desenvolvimento do sistema radicular  
 

O nitrogênio (N), como um macronutriente, é requerido abundantemente 

pelas plantas, pois é essencial à constituição celular, onde compõe aminoácidos, 

proteínas, enzimas e ácidos nucléicos. A deficiência deste elemento está 

fortemente relacionada à inibição no crescimento vegetal (Fageria, 2011; Xu et al., 

2012; Koohkan; Maftoun, 2016; Castro Rodríguez et al., 2017). Os danos no 

crescimento vegetal ocorrem devido uma série de eventos biológicos que podem 

ser desencadeados em condições de deficiência de N, como alterações 

moleculares e celulares que levam à desorganização dos tecidos das plantas, 

redução da síntese proteica e da atividade fotossintética (Flores et al., 2016; Prado, 

2008). Essa desordem nutricional e fisiológica culmina em sintomas visíveis em 

caules, folhas e frutos das plantas, causando perdas e danos econômicos para os 

produtores das diversas culturas, entre elas o tomate (Marschner, 2012). 

Para muitas espécies, o NO3
- é a principal fonte de N absorvida da solução 

do solo (Hirel et al., 2007). Este nutriente move-se dentro das plantas por meio de 

transportadores proteicos específicos, atuando ativamente nas diversas etapas de 

seu crescimento e desenvolvimento, como a germinação, crescimento da parte 

aérea, transição de fases fenológicas e crescimento do sistema radicular (Alboresi 

et al., 2005; Guo et al., 2005; Liu et al., 2010; Vidal et al., 2015). De maneira geral, 

o NO3
- atua com dupla função, nutricional e de sinalização, exercendo impacto na 

arquitetura do sistema radicular, alterando o número, comprimento, ângulo e 

diâmetro das raízes, assim como o desenvolvimento de raízes laterais (Zhang et 

al., 1999, Krouk et al., 2010; Sun et al., 2017). Estes fatores fazem do NO3
- uma 

molécula de extrema importância nas relações nutricionais e hídricas ao longo do 

desenvolvimento das plantas (Rubio et al., 2009; Gojon et al., 2011; Krouk et al., 

2011).  

Esse papel atribuído ao NO3
- na morfoanatomia do sistema radicular está 

fortemente relacionado à sua ação parcial no controle da biossíntese, conjugação, 

transporte e sinalização hormonal, em especial das auxinas (Krouk, 2016; Guan, 

2017). As auxinas por sua vez, controlam efetivamente o crescimento das raízes 

por meio do controle da expansão celular, pois elas induzem a expressão de 
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enzimas e genes responsáveis por manter as células do centro quiescente e, 

portanto, o crescimento radicular (Sozzani e Iyer-Pascuzzi, 2014), onde durante a 

expansão, elas migram da porção aérea da planta para o ápice radicular (transporte 

acrópeto) e são redistribuídas do ápice para a base da raiz (transporte basipeto), 

induzindo o crescimento das raízes laterais (Krouk et al., 2010).  

Deste modo, tem sido evidenciado que há uma interação entre auxinas e 

NO3
- para que ocorram as respostas de crescimento das raízes, e essas interações 

acontecem por meio do processo de transporte de NO3
- nas plantas. Nesse sentido 

foi mostrado que as proteínas NPF6.3/NRT1.1, que são transportadoras de NO3
- 

(Tsay et al., 1993; Nogueiro et al., 2018), atuam como um sistema de transporte de 

baixa afinidade sob condições suficientes de NO3
-, assim como, quando fosforilado, 

atua como transportador de alta afinidade em condições deficientes deste nutriente 

(Liu e Tsay, 2003; Nogueiro et al., 2018), podendo também ser induzido pelo 

mesmo (Guo et al., 2005).  

Além disso, NPF6.3/NRT1.1 pode atuar no transporte de auxinas (Krouk, 

2016; Leran et al., 2014), porém esta ação é dependente da concentração de NO3
- 

disponível para as plantas (Krouk et al., 2010; Mounier et al., 2014). 

Adicionalmente, foi relatado que o gene Triptofano amino-transferase (TAR2) 

participa ativamente da manutenção da biossíntese de auxina em condições de 

deficiência de N, sendo o mesmo induzido e expresso em raízes e periciclo 

vascular, o que indica que ele está fortemente envolvido no acúmulo de auxina nas 

raízes, assim como no desenvolvimento de raízes laterais em condições de 

deficiência de N (Ma et al., 2014; Zhao, 2012). 

Vários trabalhos relatam mudanças na biossíntese, transporte e acúmulo de 

auxinas associados a alterações no crescimento da raiz em função da 

disponibilidade de NO3
- em diferentes espécies, tais como soja (Glycine max L.) 

Merrill) (Caba et al., 2000), abacaxi (Ananas comosus L.) Merrill) (Tamaki & Mercier, 

2007), milho (Zea mays L.) (Liu et al., 2010), Arabidopsis (Arabidopsis thaliana L.) 

(Krouk et al., 2010; MA et al., 2014) e em tomate (Solano Licopersicum) 

(Ivanchenko et al., 2013). Em adição, está evidente que as plantas sob deficiência 

de N alteram a atividade de transportadores de NO3
- e, consequentemente, há 

alteração na arquitetura e morfologia do sistema radicular, para proporcionar uma 
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maior eficiência de uso de N, o que geralmente resulta em maior vigor das raízes e 

maior relação raiz/parte aérea (Xu et al., 2012; Zhu et al., 2015; Garnett et al., 2009).  

De maneira geral, ao longo dos anos vem sendo elucidados diversos 

questionamentos sobre esse complexo mecanismo de interação hormônio-

nutriente para o crescimento e desenvolvimento das plantas. Embora as auxinas 

tenham um efetivo controle sobre a arquitetura radicular de modo dependente do 

NO3
-, os mecanismos envolvidos nesse evento são bastante complexos e tem sido 

mostrato que, além de outros fitormônios (Aloni, 2013; Jung e McCouch, 2013; 

Fusconi et al., 2014), uma série de moléculas parecem ser parte importante dessas 

respostas (Fernández-Marcos et al., 2011; Kapulnik et al., 2011; Mendes et al., 

2011), em especial o H2O2 (Dunand et al., 2007; Ivanchenko et al., 2013).   

  

2.3. A ação do peróxido de hidrogênio (H2O2) nas vias de sinalização do 
crescimento e desenvolvimento do sistema radicular 

 

O H2O2 desempenha dupla função ou função complementar nas células das 

plantas: durante o estresse oxidativo, ele pode atuar como uma forte espécie 

reativa de oxigênio, causando danos ou até mesmo a morte celular (Veal e Day, 

2011; Foyer et al., 2012) e como uma molécula sinalizadora na homeostase celular, 

manutenção do status redox, defesa contra estresses abióticos e bióticos (Orozco-

Cardenas et al., 2001, Hung et al., 2005, Niu e Liao, 2016). O limiar entre a ação 

de sinalizador e causador de danos depende da quantidade de H2O2 intracelular 

presente, pois apesar da eficiente ação das enzimas antioxidantes para remover 

essas EROs, em baixas concentrações de H2O2 (1-10 mM), os mecanismos de 

eliminação são menos eficazes, permitindo que o H2O2 atue como um sinalizador 

(Sies, 2017; Cerny et al., 2018).   

De maneira geral, o H2O2 pode ser produzido no metabolismo das plantas 

por meio de via enzimática direta ou indireta a partir de oxidases como NADPH 

oxidase que produz o ânion superóxido (O2), que posteriormente é dismutado pela 

superóxido dismutase e então é formada a molécula de H2O2. Além desses 

processos, o H2O2 pode ser gerado durante as atividades de transferência de 

elétrons nos cloroplastos e mitocôndrias, assim como na oxidação do glicolato nos 

peroxissomos (Niu e Liao, 2016; Khan et al., 2018).  A deficiência nutricional é um 
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dos fatores que desencadeia a produção de H2O2 nas plantas, o que pode 

desencadear danos ao crescimento ou respostas de defesa antioxidante (Tewari et 

al, 2004).  

Uma vez produzido, o H2O2 consegue se locomover facilmente até o seu 

destino por meio de canais específicos como as aquaporinas nas membranas 

plasmáticas (Rodrigues et al., 2017), o mesmo consegue percorrer longas 

distâncias de forma relativamente rápida para alcançar seus alvos (Gilroy et al., 

2016). Essas características fazem do H2O2 um sinalizador primário (Sewelam et 

al., 2016), que atua no controle de respostas sistêmicas de defesa (Choi et al., 

2017; Si et al., 2018). Como mensageiro secundário, o H2O2 pode interagir com 

hormônios, desencadeando respostas no crescimento e desenvolvimento das 

plantas às diferentes condições ambientais a que elas estão expostas (Wojtyla et 

al., 2016). 

Portanto, o H2O2 está envolvido na mediação de importantes processos 

fisiológicos das plantas, como o fechamento estomático (Pei et al., 2000; Ge et al., 

2015), germinação de sementes (Liu et al., 2010; Ishibashi et al., 2017), aceleração 

do crescimento de raízes primárias e laterais (Hernandez-Barrera et al., 2015) e 

gravitropismo da raiz de modo dependente de auxinas (Joo et al., 2001; Li et al., 

2015; Zhou et al., 2018). Além disso, o H2O2 é um possível sinalizador de resposta 

das auxinas em plantas sob condição de estresse biótico e abióticos (Zhao et al., 

2012), como por exemplo, em deficiência de NO3
- em milho (Trevisan et al., 2019). 

Um outro papel do H2O2 seria nas vias de sinalização que conferem maior tolerância 

das plantas a estresses por salinidade (Bagheri et al., 2019), metais pesados 

(Hasanuzzaman et al., 2017), encharcamento (Andrade et al., 2018) e seca 

(Ishibashi et al., 2011). 

 

 2.4. Inibidores do transporte de auxinas  
 

O entendimento atual de como as auxinas se movem nos tecidos das plantas 

promovendo respostas morfológicas e fisiológicas de grande importância para o 

crescimento e desenvolvimento vegetal, só foram possíveis devido ao uso de 

inibidores do transporte polar das auxinas. Vários inibidores foram caracterizados 

e são utilizados para afetar as taxas de transporte polar desse hormônio (Klima et 
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al., 2016). Dentre os inibidores do transporte de auxinas, destacam-se o Ácido 

Naftilftalâmico (NPA), o Ácido 2,3,5-triiodo-benzóico (TIBA) e o 2-cloro-9-

hidroxifluoreno-9-carboxilato de metila (Morfactina IT 3456) (Saniewski et al., 2017). 

O NPA é classificado como uma fitotropina que age inibindo o transporte de 

auxina polar nas plantas (Depta et al., 1983; Rubery, 1990). O NPA inibe o 

transporte de auxina polar através de sua ligação a um local específico (receptor 

de NPA nas células vegetais) (Monday et al., 1993), porém vem sendo cada vez 

mais fortalecida a hipótese de que não há um único local de ligação do NPA, onde 

tem se evidenciado que ele pode se ligar a mais de um local na membrana 

plasmática (Michalke et al., 1992) ou diretamente ao transportador de efluxo de 

auxinas (Sussman; Goldsmith, 1981). Mais recentemente, mostrou-se que duas 

importantes proteínas, PINs e ABCB, que formam mecanismos de transporte de 

auxina polar altamente independentes foram descritas como sensiveis ao NPA 

(Mravec et al., 2008, Teale et al., 2018). 

O TIBA, por sua vez,  é um ácido aromático fraco, que se difunde nas células 

de maneira semelhante ao ácido indolacético (AIA), porém com maior 

permeabilidade em condições fisiológicas, sendo transportado polarmente através 

de um transportador de efluxo comum ao AIA (Delbarre et al., 1996), fato este que 

o torna um concorrente direto do local de atividade de transporte do AIA. No 

entanto, assim como NPA, o modelo de local único para transporte polar de AIA e 

TIBA foi descartado (Depta et al., 1983), fortalecendo as hipóteses de que há mais 

de um local para transporte polar de AIA e TIBA. 

A inibição do transporte de AIA pelo TIBA pode acontecer pelo seguinte 

mecanismo: TIBA e AIA se ligam a locais separados, mas funcionalmente 

relacionados, no transportador de efluxo de AIA, e o transporte de qualquer um 

deles é inibido quando ambos são ligados simultaneamente (Depta et al., 1983; 

Teale et al 2018). De maneira geral, tem sido observado que esses compostos 

afetam o crescimento e o desenvolvimento das plantas no nível molecular, por 

interferência com os transportadores de auxina e/ou facilitadores de PINs e 

proteínas ABCB localizadas na membrana plasmática, mas o mecanismo 

detalhado ainda permanece incerto (Fujita et al., 1996; Saniewski et al., 2014). 
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Devido as especificidades de cada molécula desses inibidores, diversas 

pesquisas indicam a maior eficiência do TIBA para inibir a formação e o crescimento 

de raízes quando comparado com o NPA, como foi observado por Saniewski (2014) 

onde o TIBA inibiu completamente a formação radicular em estacas de plantas 

ornamentais da família Crassulaceae. A eficiência do TIBA na inibição do 

crescimento de raízes laterais também foi mostrada por Rincon (2002) em mudas 

de abeto (Picea abies) inoculadas com o fungo micorrizico Laccaria bicolor. Fato 

que reforça a eficiência do TIBA na inibição do transporte de auxina principalmente 

quando se trata de respostas no sistema radicular das plantas.   

 

2.5. O tomateiro (Micro-Tom) como modelo para estudos fisiológicos  

 

A biologia vegetal tem avançado nos últimos anos em relação aos processos 

e mecanismos genéticos, fisiológicos e bioquímicos, responsáveis pelo 

crescimento e desenvolvimento das plantas. Um dos fatores fundamentais para 

esses avanços é o uso de plantas modelo para esses estudos (Koornneef; Meinke, 

2010; Gaion, 2017). 

 A Arabidopsis thaliana, planta daninha da família Brassicaceae, mede 

aproximadamente 10 cm de altura, produz flor, frutos secos, elevado número de 

sementes, ciclo de vida curto, além de possuir pequeno genoma (cinco 

cromossomos), tornando-a uma planta de fácil cultivo e manipulação em 

laboratório, como também uma análise molecular detalhada. Essas características 

tornaram a Arabidopsis o primeiro organismo modelo mais bem estudado da 

biologia vegetal (Koornneef; Meinke, 2010).  

Características similares as da Arabidopsis, como genoma relativamente 

compacto (950Mb), ciclo de vida curto e elevado número de sementes (Carvalho et 

al., 2011) foram encontradas na cultivar de tomateiro (Solanum lycopersicum L.) 

Micro-Tom (Campos et al., 2011). Essa cultivar de tomateiro surgiu primeiramente 

como uma planta ornamental (Scott et al., 1989) e posteriormente, por possuir  

características de desenvolvimento diferentes das encontradas em Arabidopsis, 

como por exemplo, fruto carnoso (Carvalho et al., 2011) e também devido a sua 
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importância agronômica, passou a ser utilizada como planta modelo para estudos 

genéticos e fisiológicos (Meissner et al., 1997). 

Neste sentido, Carvalho et al. (2011) introgrediram em Micro-Tom uma série 

de mutações hormonais, tanto em biossíntese como em sensibilidade, assim 

possibilitando o estudo das principais classes hormonais e suas respostas a 

estresses bióticos e abióticos no tomateiro. Desde então, foi observado que  a 

modulação de sinais da raiz para a parte aérea do tomateiro sob déficit hídrico 

ocorre de forma dependente das giberelinas (Gaion et al., 2018), assim como 

observou-se que a maior sensibilidade as giberelinas afeta o metabolismo do cálcio 

e promove o surgimento de distúrbios fisiológicos como a podridão de flores e frutos 

(Gaion et al., 2019). Relatou-se também que a sensibilidade do tomateiro ao etileno 

é um fator essencial para a tolerância à seca (Gaion et al., 2017). 

No âmbito das interações hormônio nutricionais, Santos (2016) indicou 

resultados relacionados à sinalização das auxinas para modular o crescimento do 

tomateiro sob suficiência e deficiência de nitrogênio, e Barreto (2019) indicou a 

ação da interação entre silício e citocininas nas respostas de crescimento do 

tomateiro à toxicidade de amônio. Estes e outros estudos têm possibilitado a 

compreensão da ação desses hormônios no crescimento e no desenvolvimento 

vegetal, assim como as respostas desencadeadas a partir dos estresses bióticos e 

abióticos tendo o tomateiro como planta modelo.   

 

 

3. MATERIAL E MÉTODOS 

 

3.1. Material vegetal e ambiente de cultivo 

 

 A presente pesquisa foi desenvolvida no Departamento de “Biologia Aplicada 

à Agropecuária” da Faculdade de Ciências Agrárias e Veterinária da Universidade 

Estadual Paulista “Júlio de Mesquita Filho” – UNESP- Campus de Jaboticabal.  

Como planta modelo, foi utilizado o tomateiro (Solanum lycopersicum), 

cultivar Micro – Tom, como descrito em Campos et al (2010). Para germinação, as 

sementes foram submetidas à assepsia, a partir de imersão em cloro a 5% por 3 
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min e em álcool 70% por 30 segundos, o processo foi finalizado com tríplice 

lavagem em água deionizada. As sementes foram dispostas em caixas gerbox, 

contendo duas folhas de papel germibox umedecidos com 15 mL de água 

deionizada. Em seguida, as sementes foram acondicionadas em câmara de 

germinação (BOD) em condição de escuro por 24 horas, posteriormente foi mantido 

o fotoperíodo de 12 horas até o quarto dia após a germinação.   

No quinto dia após a germinação, as plântulas foram transferidas e 

cultivadas durante dez dias em um mini sistema hidropônico (Figura 1) composto 

por caixas de polipropileno com capacidade para 200 mL de solução nutritiva como 

descrita a seguir, placas de poliestireno com capacidade para quatro plantas e 

bomba compressora de ar com tubulação que manteve a solução nutritiva aerada 

durante o período de iluminação.  

 
Figura 1. Visão geral da bancada de luz com o mini sistema hidropônico e das 

plantas de tomateiro aos dez dias após o transplantio.  
 

A solução nutritiva foi utilizada conforme a indicação de Hoagland e Arnon 

(1950) preparada a 50% da força iônica utilizando fontes de nutrientes de reagentes 

P.A diluídos em água deionizada. A condutividade elétrica variou de 2,057 a 2,208 

ms/cm entre as soluções nutritivas com concentração 0 e 20 mmol L-1 de NO3
-. O 

valor de pH das soluções foi monitorado diariamente e ajustado, sempre que 

necessário, para 5,7 ± 0,3 com soluções de NaOH ou HCl (1%). 
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O mini sistema estava instalado em uma sala de crescimento, disposto em 

uma bancada com fotoperíodo de 12 horas, sob irradiação de 85 μmol de fótons 

m−2 s−1, obtida com lâmpadas LEDs tubulares. As temperaturas no local foram de 

26/22 ± 3°C (dia/noite), e a umidade relativa do ar manteve-se entre 35 e 45%. 

 
 

3.2. Experimentos para determinar as concentrações de NO3
- para cultivo 

hidropônico de tomateiro sob suficiência e deficiência de N 
 

Estes experimentos foram compostos pelas seguintes concentrações de 

NO3
- (0; 1; 2,5; 5; 10; 15; 20) mmol L-1 (tabela 1) e (0,0; 0,025; 0,05; 0,1; 0,5; 0,75; 

e 1,00) mmol L-1 (Tabela 2). Os experimentos foram arranjados em delineamento 

inteiramente casualizado (DIC), com três repetições, cada repetição continha 4 

plantas, conduzido sob as condições já descritas acima. Analisou-se comprimento 

e massa seca da parte aérea e massa seca, comprimento e densidade do sistema 

radicular. As analises serão descritas no item 3.5.  

 

Tabela 1. Composição da solução nutritiva com concentrações de NO3
- na faixa de 

0 a 20 mmol L-1. 
Solução – Estoque Concentrações de NO3

- mmol L-1 

(mol L-1) 0,0 1,0 2,5 5,0 10 15 20 

Fertilizantes ------------------------------------------------- mL    --------------------------------------------------- 

KH2PO4 0.5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 

MgSO4 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 

KCl 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 

Ca (NO3)2 4H2O 0,0 0,5 1,75 2,5 5,0 7,5 10 

CaCl2 10 9,5 8,25 7,5 5,0 2,5 - 

Micronutrientes (2) 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 

Fe – EDDHA (3) 1 1 1 1 1 1 1 
1 50% da força iônica, com exceção para o CaNO3 e o CaCl2. 

2 Para 1 L: 2,86 g H3BO3; 1,81 g MnCl2.4H2O; 0,10 g ZnCl2; 

0,04 g CuCl2; 0,02 g H2MoO4H2O. (2)83,3 g L-1 Fe-EDDHA (6%). 

 
Tabela 2. Composição da solução nutritiva com concentrações de NO3

- na faixa de 
0 a 1 mmol L-1. 

Solução – Estoque Concentração de NO3
- mmol L-1 

(mol L-1) 0,0 0,025 0,05 0,1 0,5 0,75 1,00 

Fertilizantes ---------------------------------------------------- mL   ---------------------------------------------------- 

KH2PO4 0.5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 

MgSO4 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 1,0 

KCl 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 2,5 

Ca (NO3)2 4H2O 0,0 0,0125 0,025 0,05 0,25 0,375 0,5 

CaCl2 10 9,9875 9,975 9,95 9,75 9,625 9,5 

Micronutrientes (2) 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 0,5 

Fe – EDDHA (3) 1 1 1 1 1 1 1 
1 50% da força iônica, com exceção para o CaNO3 e o CaCl2. 

2 Para 1 L: 2,86 g H3BO3; 1,81 g MnCl2.4H2O; 0,10 g ZnCl2; 

0,04 g CuCl2; 0,02 g H2MoO4H2O. (2)83,3 g L-1 Fe-EDDHA (6%). 
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3.3. Experimento para determinar a concentração ideal do Ácido 2,3,5-triiodo-
benzóico (TIBA) a ser adicionado à solução nutritiva para inibir o 
transporte de auxina nas plantas de Tomateiro  

 

 O experimento para determinar a concentração ideal de TIBA para inibir o 

transporte de auxina em plantas de tomateiro foi realizado com plantas crescidas 

sob deficiência de NO3
- (0,1 mmol L-1). Utilizou-se o delineamento inteiramente 

casualizado, sendo composto por quatro concentrações de TIBA (0,0; 0,1; 1,0 e 

10,0) µmol L-1 com quatro repetições. 

O TIBA foi dissolvido em 0,1% (v/v) de dimetilsulfóxido (DMSO) e adicionado 

a solução nutritiva previamente preparada na concentração deficiente em NO3
- já 

estabelecida nos experimentos anteriores. Foram analisados a massa seca e 

comprimento da parte aérea e massa seca, comprimento e densidade do sistema 

radicular. As analises serão descritas no item 3.4. 

 
3.4. Experimento para verificar a ação do H2O2 na sinalização e modulação do 

crescimento de raízes do tomateiro sob suficiência e deficiência de NO3
- 

 

Este experimento foi realizado sob as condições ambientais descritas 

anteriormente e foi disposto em delineamento experimental inteiramente 

casualizado, com três repetições e cada repetição foi composta por quatro plantas, 

organizado em esquema fatorial 2x4, sendo duas condições de NO3
-, deficiência e 

suficiência, através das respectivas concentrações (0,1 e 1,0) mmol L-1 e pela 

presença e ou ausência de substancias inibidoras do transporte de auxina (TIBA), 

e do acumulo de H2O2 (Catalase exógena), o que totalizou oito tratamentos (Figura 

2). 

Mais especificamente foram quatro tratamentos para suficiência de NO3
- (1,0 

mmol L-1 de NO3
-; 1,0 mmol L-1 de NO3

- + TIBA; 1,0 mmol L-1 de NO3
- + CAT; 1,0 

mmol L-1 de NO3
- + TIBA + CAT) e quatro para deficiência ( 0,1 mmol L-1 de NO3

-, 

0,1 mmol L-1 de NO3
- + TIBA; 0,1 mmol L-1 de NO3

- + CAT; 0,1 mmol L-1 de NO3
- + 

TIBA + CAT). Os dados foram submetidos a Análise de Variância, e as médias 

foram comparadas usando Teste de Tukey (em p ≤ 0,05) no software AgroEstat 

(Barbosa & Maldonado Júnior, 2015). 
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NO3
- TIBA CATALASE 

 

Suficiência 
-  - 

+ - 

- + 

+ + 

 
 

Deficiência 

- - 

+ - 

- + 

+ + 

Figura 2. Esquema representando a composição dos oito tratamentos formados 
por duas condições de NO3

-, suficiência (branco), deficiência (cinza) e 
presença (+) e ou ausência (-) de TIBA e Catalase.  

 
A solução nutritiva foi adaptada para as respectivas condições de deficiência 

e suficiência (0,1 e 1,0 mmol L-1) de NO3
-, resultantes dos experimentos do item 

3.1. Desta forma, obtivemos a seguinte composição para as soluções estoques 

suficiente e deficiente em NO3
- (Tabela 3). 

 

Tabela 3. Composição das soluções nutritivas com concentrações deficientes e 
suficientes em NO3

- respectivamente (0,1 e 1,0 mmol L-1). 
Solução – Estoque Concentração de [NO3

-] mmol L-1 

(mol L-1) 0,1 1,00 

Fertilizantes ------------------------------- mL   --------------------------------- 

KH2PO4 0,5 

1,0 

2,5 

0,05 

9,95 

0,5 

1,0 

2,5 

0,5 

9,5 

MgSO4 

KCl 

Ca (NO3)2 4H2O 

CaCl2 

Micronutrientes (2) 0,5 

1 

0,5 

1 Fe – EDDHA (3) 
1 50% da força iônica, com exceção para o CaNO3 e o CaCl2. 2 Para 1 L: 2,86 g H3BO3; 1,81 g MnCl2.4H2O; 0,10 g ZnCl2; 

0,04 g CuCl2; 0,02 g H2MoO4H2O. (2)83,3 g L-1 Fe-EDDHA (6%). 

 

Utilizando as soluções nutritivas adaptadas para suficiência e deficiência de 

NO3
-, com base no experimento do ponto 3.2, definiu-se 1,0 µmol L-1 de ácido 2,3,5-

triiodo-benzóico (TIBA) como concentração ideal para ser adicionada à estas 

soluções com a finalidade de inibir o transporte de auxina nas plantas. Foram 

utilizados 200 UmL-1 de Catalase exógena (CAT – Sigma-Aldrich ref: C100) como 

concentração ideal a ser adicionada à estas soluções com a finalidade de inibir o 

acúmulo de moléculas de H2O2 nas raízes das plantas, essa concentração foi 

definida com base na literatura (Arias-Moreno et al. 2017). 
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3.5. Análises experimentais  

 

3.5.1. Análises de crescimento  

 

Aos dez dias de cultivo, foram realizadas as análises de crescimento. Para 

obtenção da biomassa seca, o material foi mantido em saco de papel e levado à 

estufa com renovação forçada de ar a 55 °C por 72 horas. Posteriormente, foi obtida 

a massa da parte aérea e da raiz utilizando-se uma balança analítica (Denver 

Instrument Company AA-200) com precisão de 0,0001 g. Já a altura de planta foi 

aferida por meio de régua milimétrica.  

O comprimento, área, volume e densidade do sistema radicular foram 

determinados a partir da captura de imagem do sistema radicular por meio de um 

Scanner LA1600 e analisados pelo programa computacional Winrhizo® (Regent 

Instruments Inc., Canadá).  

 

3.5.2. Análises bioquímicas 
 

Após dez dias de cultivo, 300 mg de raiz foram coletados, colocados em 

tubos, imediatamente congelados em nitrogênio líquido e armazenados em freezer 

a temperatura de -80 °C para posterior quantificação do teor de malondialdeído 

(MDA) e de H2O2. 

 

3.5.2.1. Peroxidação lipídica 
 

A peroxidação lipídica foi estimada por meio do teste do ácido 2 tiobarbitúrico 

(TBA) descrito por Heath e Packer (1968). Onde os metabólitos reativos das 

membranas celulares, principalmente o malondealdído (MDA), reagem com o TBA, 

possibilitando a quantificação por meio da espectrofotometria com leituras em 535 

e 600 nm, e a concentração foi calculada usando um coeficiente de extinção de 

1,55 x 10−5 mol -1 cm −1 (Gratão et al. 2012). O teor de MDA foi expresso em nmol 

g −1 de massa fresca de raiz. 
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3.5.2.2. Conteúdo de H2O2  
 

Por meio da reação com iodeto de potássio (KI), foi determinado o conteúdo 

de H2O2 conforme Alexieva et al. (2001). As leituras foram realizadas em 

espectrofotômetro a 390 nm e a determinação dos conteúdos de H2O2 das 

amostras se deu utilizando uma curva conhecida de concentração de H2O2 como 

padrão. O teor de H2O2 foi expresso em mol g -1 de massa fresca de raiz.  

 
 
 
4. RESULTADOS 
 

4.1. Concentrações de NO3
- para cultivo hidropônico de tomateiro sob 

suficiência e deficiência de NO3
- 

 

4.1.1. Concentração suficiente de NO3
- (0 – 20 mmol L-1) 

 

 O crescimento da parte aérea das plantas de tomateiro foi prejudicado pela 

omissão de NO3
-, tanto na altura de plantas como na massa seca da parte aérea. 

As concentrações entre 1 e 20 mmol L-1 não diferiram em altura de plantas, porém 

as concentrações de 15 e 20 mmol L-1 de NO3
- promoveram decréscimos na massa 

seca das plantas (Tabela 4). 

A omissão e as diferentes concentrações de NO3
- promoveram diferenças 

no crescimento do sistema radicular do tomateiro. Os maiores valores de 

comprimento, massa seca e densidade do sistema radicular foram obtidos nas 

respectivas concentrações de NO3
- (1,0 e 2,5 mmol L-1). As concentrações de 5, 10, 

15 e 20 mmol L-1 promoverão redução do crescimento do sistema radicular. Porém 

tanto a omissão como a concentração de 20 mmol L-1 de NO3
- apresentaram as 

maiores reduções no crescimento do sistema radicular do tomateiro (Tabela 4).  

Diante dos resultados obtidos para parte aérea e para o sistema radicular 

das plantas de tomateiro, observou-se que entre 0 e 20 mmol L-1 de NO3
- a 

concentração de 1,0 mmol L-1 é suficiente para nutrir essas plantas durante o 

período do experimento.  
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Tabela 4. Efeito das diferentes concentrações de NO3
- no comprimento da parte 

aérea (CPA), massa seca da parte aérea (MSPA), comprimento da raiz 
(CR), massa seca da raiz (MSR) e densidade radicular (DR) de plantas de 
tomateiro crescidas durante dez dias em sistema hidropônico. Valores na 
coluna representam a média ± erro padrão. Médias seguidas de letras 
diferentes na mesma coluna indicam que houve diferença pelo teste de 
Tukey a 1% (p≤0,01) entre as diferentes concentrações de NO3

-. 
 

 

Tratamentos 

 

 

CPA 

(cm) 

MSPA 

(mg por planta) 

CR 

(cm) 

MSR 

(mg por planta) 

DR 

(mm/ml) 

 

-----------------Concentração de NO3
- (0 – 20 mmol L-1) --------------- 

 

0,0 

2,98 ±  

0,04 b 

0,02 ± 

0,0009 d 

14,90± 

0,73 c 

0,003 ± 

0,00015 cd 

0,50 ± 

0,06 bc 

 

1,0 4,24 ±  

0,09 a 

0,05 ±  

0,0013 ab 

22,33 ± 

0,23 a 

 

0,005 ± 

0,00019 a 

0,73 ± 

0,02 a 

2,5 4,51 ±  

0,14 a 

0,05 ±  

0,0022 ab 

 

22,59 ± 

0,64 a 

 

0,005 ± 

0,00021 ab 

0,72 ± 

0,04 a 

5,0 4,48 ±  

0,12 a 

0,06 ±  

0,0029 a 

 

18,80 ± 

0,29 b 

 

0,005 ± 

0,00024 ab 

0,64 ± 

0,02 ab 

10,0 4,44 ±  

0,09 a 

0,05 ±  

0,0022 ab 

 

18,86 ± 

0,23 b 

 

0,003 ± 

0,00009 cd 

0,34 ± 

0,02 d 

15,0 4,29 ±  

0,12 a 

0,05 ±  

0,0019 bc 

 

17,73 ± 

0,93 b 

 

0,004 ± 

0,00033 bc 

0,42 ± 

0,02 cd 

20,0 4,00 ±  

0,39 a 

0,04 ±  

0,0003 c 

10,08 ± 

0,58 d 

0,003 ± 

0,00032 d 

0,30 ± 

0,01 d 

 

-----------------Concentração de NO3
- (0 – 1 mmol L-1) --------------- 

 

0,0 2,27 ± 

0,05 c 

 

0,006 ± 

0,001 d 

12,14 ± 

O,16 b  

0,0018 ± 

0,00009 d 

0,031 ± 

0,029 d 

0,025 2,61 ±  

0,06 bc 

 

0,012 ± 

0,001 c 

19,73 ± 

0,54 a 

0,0041 ± 

0,0002 bc 

0,57 ± 

0,024 bc 

0,05 2,72 ±  

0,06 bc 

 

0,017 ± 

0,001 c 

20,31 ± 

0,27 a  

0,0042 ± 

0,0003 bc 

0,064 ± 

0,030 b 

0,1 2,78 ± 

0,04 b 

 

0,022 ± 

0,001 b 

21,31 ± 

0,20 a 

0,0065 ± 

0,0003 a 

0,82 ± 

0,022 a 

0,5 2,79 ± 

0,14 b 

 

0,023 ± 

0,002 b 

14,93 ± 

0,17 b 

0,0031 ± 

0,0002 c 

0,49 ± 

0,024 c 

0,75 3,04 ± 

0,03 b 

 

0,032 ± 

0,001 a 

20,18 ± 

0,65 a 

0,0045 ± 

0,0002 b 

0,64 ± 

0,004 b 

1,0 3,53 ± 

0,19 a  

0,035 ± 

0,001 a 

20,04 ± 

0,72 a 

0,0045 ± 

0,0003 b 

0,52 ± 

0,021 c 
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4.1.2. Concentração deficiente de NO3
- (0 – 1,0 mmol L-1)  

  

As concentrações de NO3
- entre 0 e 1,0 mmol L-1 promoveram diferenças no 

crescimento da parte aérea e do sistema radicular do tomateiro. Como esperado a 

concentração de 1,0 mmol L-1 de NO3
- promoveu os maiores valores de 

comprimento e massa seca da parte aérea (Tabela 4).  

As mesmas variáveis decresceram a medida que as concentrações de NO3
- 

foram reduzidas respectivamente para 0,75; 0,5 e 0,1 mmol L-1 e decresceram 

ainda mais quando as plantas foram submetidas a baixíssimas concentrações 

como 0,05, 0,025 mmol L-1 e sob a omissão de NO3
- (Tabela 4).  

O comprimento do sistema radicular foi reduzido quando submetido a 

omissão de NO3
- e sob 0,5 mmol L-1 desse nutriente. Todas as outras 

concentrações não diferiram no comprimento da raiz. Já a massa seca e a 

densidade do sistema radicular apresentaram maior crescimento sob a 

concentração de 0,1 mmol L-1 de NO3
- de forma que concentrações muito baixas 

ou a omissão desse nutriente, assim como concentrações mais elevadas como 0,5, 

0,75 e 1,0 mmol L-1 promoveram menor crescimento do sistema radicular (Tabela 

4).  

Levando em consideração os resultados de crescimento de parte aérea, 

assim como do sistema radicular, pode-se concluir que a concentração de 0,1 mmol 

L-1 promove deficiência de NO3
- e ao mesmo tempo, esse nível de estresse 

nutricional induz um maior crescimento do sistema radicular do tomateiro (Figura 

3).   
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Figura 3. Efeitos das diferentes concentrações de NO3

- (mmol L-1) no crescimento 
da parte aérea e do sistema radicular de plantas de tomateiro crescidas 
durante dez dias em sistema hidropônico. 

 

 
4.2. Concentração ideal do Ácido 2,3,5-triiodo-benzóico (TIBA) para inibir o 

transporte de auxina em plantas de tomateiro cultivadas em hidroponia 
sob deficiência de NO3

- 

 

 A adição das diferentes concentrações de TIBA à solução nutritiva não 

promoveu diferenças no comprimento das plantas de tomateiro. Porém, a massa 

seca da parte aérea foi reduzida quando submetida a 10 µmol L-1 de TIBA. O 

sistema radicular é mais sensível ao TIBA que a parte aérea, tanto que, o 

comprimento, a massa seca e a densidade do sistema radicular foram reduzidas 

gradativamente ao se aplicar 0,1; 1,0 e 10 µmol L-1 desse inibidor do transporte de 

auxinas (Tabela 5) e (Figura 4).  Visando os menores efeitos do tiba na parte aérea 

das plantas e os maiores níveis de inibição do crescimento do sistema radicular, a 

concentração mais indicada foi 1,0 µmol L-1. 
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Tabela 5. Efeito das diferentes concentrações de Ácido 2,3,5-triiodo-benzóico 
(TIBA) no comprimento da parte aérea (CPA), massa seca da parte aérea 
(MSPA), comprimento da raiz (CR), massa seca da raiz (MSR) e densidade 
do sistema radicular (DR) de plantas de tomateiro crescidas durante dez 
dias em sistema hidropônico sob deficiência de NO3

- (0,1 mmol L-1) . 
Valores na coluna representam a média ± erro padrão. Médias seguidas de 
letras diferentes na mesma coluna indicam que houve diferença pelo teste 
de Tukey a 1% (p≤0,01) entre as diferentes concentrações de TIBA. 

 

 

Tratamentos 

 

 

CPA 

(cm) 

MSPA 

(mg por planta) 

CR 

(cm) 

MSR 

(mg por planta) 

DR 

(mm/ml) 

 

-------------Concentração de TIBA (0 – 10 µmol L-1) --------------- 

 

0,0 

1,99 ±  

0,018 a 

0,0067 ± 

0,0007 a 

17,69 ± 

0,63 a 

0,0017 ± 

0,00005 a 

0,253 ± 

0,0176 a 

 

0,1 1,96 ±  

0,096 a 

0,0077 ±  

0,0003 a 

15,47 ± 

0,58 b 

 

0,0014 ± 

0,00003 b 

0,150 ± 

0,0035 b 

1,0 1,86 ±  

0,030 a 

0,0063 ±  

0,0003 a 

 

13,86 ± 

0,25 b 

 

0,0009 ± 

0,00003 c 

0,091 ± 

0,0058 c 

10 1,74 ±  

0,065 a 

0,0023 ±  

0,0003 b 

5,83 ± 

0,25 c 

0,0005 ± 

0,00005 d 

0,031 ± 

0,0003 d 

 

 
Figura 4. Efeito das diferentes concentrações de Ácido 2,3,5-triiodo-benzóico 

(TIBA) no crescimento da parte aérea e do sistema radicular do tomateiro 
crescido durante dez dias em solução nutritiva sob deficiência de NO3

- (0,1 
mmol L-1). 

 

4.3. Ação do H2O2 na sinalização e modulação do crescimento de raízes do 
tomateiro sob suficiência e deficiência de NO3

- 
 

4.3.1. Análises de crescimento da parte aérea das plantas  
 

Tanto na condição de suficiência (1,0 mmol L-1) como de deficiência (0,1 

mmol L-1) de NO3
-, o comprimento de planta (Figura 5a) não apresentou efeito da 

presença de TIBA e TIBA + CAT na solução nutritiva, apenas a presença isolada 

de CAT promoveu menor crescimento de plantas em ambas as condições de NO3
-
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. Ao compararmos as concentrações de NO3
-, 0,1 mmol L-1 afetou o comprimento 

das plantas quando comparados a concentração de 1,0 mmol L-1 de NO3
- 

independentemente da presença ou ausência de TIBA, CAT e TIBA + CAT, onde 

respectivamente os valores correspondem a um decréscimo de aproximadamente 

30% na altura de planta. Observamos também que a biomassa da parte aérea 

(Figura 5b) das plantas não apresentou ação da presença de TIBA, porém, a 

solução TIBA + CAT promoveu menor peso de plantas na condição suficiente de 

NO3
-.  

 

Figura 5 Efeito da presença do inibidor do transporte de auxinas (TIBA), de catalase 
exógena (CAT) e da Solução TIBA + CAT no comprimento (a) e biomassa 
seca (b) da parte aérea do tomateiro cultivado sob suficiência e deficiência de 
NO3

-. * indica diferenças significativas a P <0,05 pelo teste de Tukey entre as 
condições NO3-. Letras iguais indicam que as medias não diferem entre si 
dentro da mesma condição de NO3

-. 
 

Nessa mesma condição, a presença isolada de CAT promoveu maior 

acúmulo de biomassa nas plantas. Na condição de deficiência de NO3
- a biomassa 

de plantas teve efeito apenas da presença de TIBA, resultando em menor 

crescimento. Ao compararmos as duas condições de NO3
-, de maneira geral, a 

concentração de 0,1 mmol L-1 de NO3
- promoveu redução de aproximadamente 

50% da biomassa seca da parte aérea das plantas (Figura 5b) e (Figura 6). 
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Figura 6. Aspectos gerais da parte aérea das plantas de tomateiro cultivadas sob 
deficiência (0,1 mmol L-1) (a) e suficiência (1,0 mmol L-1) (b) de NO3

-. 
 

4.3.2. Análises de crescimento do sistema radicular 
 

Observamos que a presença de TIBA e de TIBA + CAT na solução nutritiva 

inibiu o crescimento do sistema radicular do tomateiro. Esse efeito é comprovado 

pela redução do comprimento, área, volume e biomassa do sistema radicular em 

ambas as condições de NO3
- (Figura 7). A presença de CAT por sua vez promoveu 

maior comprimento da raiz (Figura 7a), porém não alterou os valores de volume 

(Figura 7c) e biomassa (Figura 7d) das raízes do tomateiro crescidas sob 

suficiência de NO3
-, apesar de ter reduzido significativamente a área (Figura 7b) do 

sistema radicular. Em condições de deficiência de NO3
- a presença isolada de CAT 

não promoveu efeitos significativos no comprimento de raiz (Figura 7a), porém 

reduziu significativamente a área (Figura 7b), volume (Figura 7c) e a biomassa seca 

(Figura 7d) do sistema radicular quando comparado com o tratamento controle. 

Interessantemente quando comparamos as duas condições de NO3
-, a condição de 

deficiência promoveu maior crescimento do sistema radicular, como mostrado no 

tratamento controle (Figura 7a, b, c, d).  
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Figura 7. Efeito da presença do inibidor do transporte de auxinas (TIBA), de 
catalase exógena (CAT) e da Solução (TIBA + CAT) no comprimento (a), 
área (b), volume (c) e biomassa seca (d) do sistema radicular do tomateiro 
cultivado sob suficiência e deficiência de NO3

-. * indica diferenças 
significativas a P <0,05 pelo teste de Tukey entre as condições NO3

-. Letras 
iguais indicam que as medias não diferem entre si dentro da mesma 
condição de NO3

-. 
 

A inibição do transporte de auxina pela adição de TIBA na solução nutritiva 

reduziu o crescimento das raízes tanto na suficiência como na deficiência de NO3
- 

(Figura 7a, b, c, d). Já o uso de CAT para eliminar as moléculas de H2O2 produzidas 

pela deficiência de NO3
- reduziu a área e a biomassa (Figura 7b e d) do sistema 

radicular do tomateiro de forma que o torna igual aos valores dessas variáveis na 

condição de suficiência de NO3
-. Esses resultados podem ser visualizados nas 

imagens da Figura 8.   
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Figura 8. Aspectos gerais do sistema radicular das plantas de tomateiro cultivadas 
sob suficiência de NO3

- (a) controle, (b) presença de TIBA, (c) presença de 
CAT e (d) presença da solução TIBA+CAT, e das plantas cultivadas sob 
deficiência de NO3

- (e) controle, (f) presença de TIBA, (g) presença de CAT 
e (h) presença da solução TIBA+CAT. 

 

4.3.3. Conteúdo de H2O2 e Peroxidação lipídica do sistema radicular  
 

O conteúdo de H2O2 (Figura 9a) no sistema radicular do tomateiro sob 

condições suficientes de NO3
- não foi alterado pela presença de TIBA, assim como 

pela presença de CAT, porém na presença da solução de TIBA + CAT ocorreu um 

pequeno aumento desse conteúdo quando comparamos com o tratamento controle 

nessa condição de NO3
-. Na condição de deficiência, a solução com a presença de 

CAT e TIBA + CAT reduziram o conteúdo de H2O2. Porém, a solução de TIBA não 

alterou o conteúdo de H2O2 no sistema radicular das plantas de Micro-Tom. Quando 

comparamos o conteúdo dessa ERO entre as duas condições de NO3
-, observamos 

que a condição de deficiência promoveu a produção de elevados níveis de H2O2 e 

que a solução de TIBA não tem efeito sobre essa molécula. A CAT por sua vez 

promoveu a redução do conteúdo de H2O2 do sistema radicular das plantas 

cultivadas sob deficiência de NO3
- e isso resultou em níveis de H2O2 semelhantes 

aos da condição de suficiência de NO3
-. 
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 O conteúdo de MDA (Figura 9b) do sistema radicular do tomateiro na 

condição de suficiência de NO3
-, quando comparado com o controle, não sofreu 

ação do TIBA, sendo levemente reduzido pela presença de CAT e da solução TIBA 

+ CAT. Resultados semelhantes foram observados para condição de deficiência de 

NO3
-, onde a presença de CAT e de TIBA + CAT reduziram o conteúdo de MDA. 

Quando comparamos o conteúdo de MDA entre as condições de NO3
-, a deficiência 

apresenta os maiores conteúdos, tanto no tratamento controle como sob a 

presença de TIBA. Contudo, a presença de CAT promoveu uma redução no 

conteúdo de MDA na condição de deficiência de NO3
- a ponto de equiparar aos 

níveis de MDA da condição de suficiência de NO3
-. 

 

Figura 9. Efeito da presença do inibidor do transporte de auxinas (TIBA), de 
catalase exógena (CAT) e da Solução (TIBA + CAT) no conteúdo de H2O2 
(9a) e de MDA (9b) do sistema radicular do tomateiro cultivado sob 
suficiência e deficiência de NO3

-. * Indica diferenças significativas a p<0,05 
pelo teste de Tukey entre as condições NO3

-. Letras iguais indicam que as 
médias não diferem entre si dentro da mesma condição de NO3

-. 
 

5. DISCUSSÃO 
 

5.1. Modulação do N sobre o crescimento da parte aérea e das raízes do 
tomateiro 

 

O N é amplamente relatado como um dos macronutriente mais requeridos 

para o crescimento e desenvolvimento das plantas, uma vez que compõe proteínas, 

aminoácidos, ácidos nucleicos, fitormônios e outras moléculas que desempenham 

funções estruturais, fisiológicas e ou genéticas nas plantas (Fageria, 2001; Xu et 

al., 2012; CastroRodríguez et al., 2017). Desta forma, baixas concentrações de N 
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no solo causam severos danos ao crescimento e desenvolvimento da vegetação 

agrícola ou natural. Dentre os efeitos da deficiência de N nas plantas, está a baixa 

eficiência do aparelho fotossintético que resulta principalmente em decréscimos 

elevados na biomassa da parte aérea da planta (Luo et al., 2019; Qin et al., 2018; 

Huang et al. 2017; Hak et al., 1993). Neste experimento, a concentração de 0,1 

mmol L-1 de NO3
- evidenciou os efeitos da deficiência de N na altura e biomassa da 

parte aérea das plantas de tomateiro, quando comparamos com as plantas sob a 

concentração de 1,0 mmol L-1 de NO3
- (Figura 5a e b) e (Figura 6).   

 Nas raízes, além do importante papel na composição de moléculas que 

atuam na estrutura e funcionamento celular, o NO3
- vem sendo apontado como um 

sinalizador crucial para o seu crescimento e desenvolvimento, principalmente, em 

resposta aos estresses. Essa ação pode estar atrelada a sua participação no 

controle parcial da biossíntese, degradação, transporte e sinalização dos 

hormônios (Kiba et al., 2011, Vidal et al., 2015, Krouk, 2016; Ristova et al., 2016; 

Guan et al., 2017; Bellegarde et al., 2017; Liu et al., 2017). Diferentemente da parte 

aérea, o sistema radicular do tomateiro na condição de deficiência de NO3
-
, 

apresentou maior crescimento quando comparado com a condição de suficiência 

de NO3
- no tratamento controle (Figura 7a, b, c e d) e (Figura 8). Neste sentido, há 

diversos relatos de que em respostas a deficiência de N, muitas espécies de plantas 

apresentam maior crescimento do sistema radicular, como por exemplo, em trigo 

(Triticum aestivum L.) (Singh et al., 2018), canola (Brassica napus L.) (Guo et al., 

2017) e espécies arbóreas como álamos (Populus L.) ( Luo et al., 2019). Essas 

alterações na arquitetura do sistema radicular estão atreladas a plasticidade das 

plantas, promovida como estratégia para interagirem com o ambiente, visto as 

constantes mudanças na disponibilidade de nutrientes no ambiente (Linkohr et al., 

2002). Entretanto, as respostas de crescimento à deficiência de N em plantas 

podem depender da espécie e do estádio fenológico da planta (Moreira, 2011). 

 
5.2. Interação entre N e auxinas no crescimento de raízes de tomateiro 
 

 O crescimento do sistema radicular das plantas em resposta as diferentes 

concentrações de N estão relacionadas à ação das auxinas, uma vez que elas 

atuam como sinal de longo alcance para mediar o desenvolvimento do sistema 
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radicular sob essas condições (Forde e lorenzo, 2000; Krouk et al., 2010, Mounier 

et al., 2014). Em adição, os níveis de NO3
- disponíveis para as plantas, podem agir 

de forma positiva ou negativa na regulação de genes que atuam nas respostas de 

biossíntese e ou transporte de auxinas (Won et al., 2011; Zhao, 2012; Yu et al., 

2014). Esses fatores somados aos nossos resultados, fortalecem as evidências 

sobre a interação entre N e auxinas para modular o crescimento de raízes, uma vez 

que, sob deficiência de NO3
-, houve maior crescimento do sistema radicular (Figura 

7a, b, c e d) e (Figura 8). De fato, o transporte de auxinas das plantas é inibido 

através da adição de ácido 2,3,5-triiodo-benzóico (TIBA) na solução nutritiva. O 

TIBA inibiu consideravelmente a disponibilidade de auxinas no sistema radicular e 

isso reduziu drasticamente o crescimento do sistema radicular do Micro-Tom em 

ambas as condições de N (Figura 7a, b, c e d) e (Figura 8), deixando claro essa 

interdependência hormônio nutricional para as respostas do crescimento das 

raízes. 

 

5.3. Interação entre N e H2O2 no crescimento das raízes do tomateiro 
 

 A interação entre NO3
- e auxinas para modular o desenvolvimento e 

crescimento do sistema radicular depende da ação e sinalização de outras 

moléculas reguladoras, bem como tem sido mostrado que algumas EROs, em 

especial o H2O2, medeia a organogênese de raízes laterais (Lewis et al., 2011; 

Bielach et al., 2012; Giehl et al., 2012). Relatos recentes mostram que o H2O2 age 

nessa rede de sinalização ajustando o desenvolvimento das raízes, isso ocorre por 

meio de processos que alteram o transporte de auxinas direta ou indiretamente, 

sendo está ação dependente dos níveis de H2O2 na planta (Fernándes-Marcos et 

al., 2013). Nossos resultados mostraram que em condições de deficiência de NO3
-

, há maior produção de H2O2, assim como maior peroxidação lipídica no sistema 

radicular do tomateiro (Figura 9a e b). No entanto, nessa condição de N, o sistema 

radicular apresentou maior crescimento. Interessantemente, quando foi adicionado 

exogenamente a enzima catalase (CAT) à solução nutritiva, a mesma agiu inibindo 

o acúmulo das moléculas de H2O2 no sistema radicular das plantas (Figura 9a), 

assim como o conteúdo de MDA (Figura 9b) foi reduzido. A redução dos níveis de 

H2O2 do sistema radicular das plantas cultivadas em solução nutritiva com 
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deficiência de NO3
- resultou em menor crescimento do sistema radicular (Figura 7b, 

c e d), fator que evidencia a modulação do crescimento radicular do tomateiro sob 

deficiência de NO3
- pelas auxinas de forma dependente de H2O2. Diante do 

exposto, nossos resultados vão ao encontro das hipóteses de que dependendo dos 

níveis, o H2O2 é crucial para a biossíntese, metabolismos, distribuição e transporte 

de auxinas como é descrito por Pasternak (2005) e Blomster (2011). 

 

6. CONCLUSÕES 
 

As concentrações de NO3
- (0,1 mmol L-1 e 1,0 mmol L-1) respectivamente 

promoveram deficiência e suficiência nutricional de N nas plantas. A deficiência de 

NO3
- por sua vez, aumentou a produção de H2O2 nas plantas de tomateiro e isso 

desencadeou respostas que resultaram em maior crescimento do sistema radicular. 

O uso de um inibidor do transporte de auxinas (TIBA) a 1,0 µmol L-1 inibiu o 

transporte polar de auxina nas plantas em ambas as condições de NO3
- e deixou 

fenotipicamente evidente a importância da presença das auxinas para as respostas 

das raízes à deficiência de NO3
-.  

A enzima catalase (200 UmL-1) adicionada exogenamente à solução 

nutritiva,  reduziu o conteúdo de H2O2 nas raízes do tomateiro sob deficiência de 

NO3
-, consequentemente, reduziu o crescimento do sistema radicular dessas 

plantas, fato que consistentemente evidencia que as auxinas agem de forma 

dependente do H2O2 para modular o crescimento do sistema radicular do tomateiro 

sob deficiência de NO3
-. 
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8. CONSIDERAÇÕES FINAIS 

 

Diante dos resultados obtidos neste trabalho e considerando que eles 

servem de base para linear novas hipóteses e perguntas sobre esse complexo 

mecanismo da interações entre NO3
-, auxinas e H2O2 para que ocorra a modulação 

e o controle hormonal e nutricional do crescimento do sistema radicular das plantas, 

fator de extrema importância para produção agrícola, é muito importante que com 

base no que foi evidenciado, novos estudos sejam realizados, buscando por meio 

de técnicas e ferramentas como o uso do sistema de genes reporte DR5:GUS para 

auxinas, detecção de H2O2 in situ, análises referente a transdução de sinais e bases 

genéticas e proteomica, deixar mais claro os mecanismos bioquímicos e 

moleculares envolvidos nessas respostas.    

 


