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APRESENTAÇÃO 

 

As plantas são sésseis e por este motivo não podem fugir diante de uma perturbação 

(SHAO et al., 2006; WU et al., 2007). Elas precisam ser hábeis em responder e se adaptar aos 

recorrentes estresses (biótico e abiótico). No semiárido, a seca é uma das condições mais 

severas para o crescimento e a reprodução das plantas (RODRIGUES et al., 2010). Sob essas 

condições as espécies diferem quanto à habilidade de retardar e tolerar a baixa disponibilidade 

hídrica em seus tecidos. Em geral, as plantas respondem à seca através de mudanças na 

morfologia, anatomia, fisiologia, em processos bioquímicos e metabólicos que coletivamente 

irão permitir um grau de tolerância à seca. 

O estudo dos parâmetros ecofisiológicos críticos que limitam a produtividade de 

espécies oleaginosas no semiárido nordestino, como a Moringa oleifera Lam., pode auxiliar a 

inclusão social de pequenos agricultores da região. Uma vez que, a M. oleifera apresenta 1001 

utilidades (GUIRRA, 2008) e pode ser usada tanto para consumo doméstico quanto 

comercial, principalmente por suas sementes apresentarem óleo de boa qualidade para 

produção de biocombustível (SILVA et al., 2010b). Apesar de ser uma espécie exótica, a M. 

oleifera é tolerante à seca e tem sido encontrada no semiárido nordestino desde a década de 

50 (LORENZI & MATOS, 2002; MIRANDA et al., 2002). Desta forma, a M. oleifera pode 

ser uma alternativa aos agricultores daquela região que ao invés de investir em culturas 

sensíveis ao déficit hídrico como o milho e o feijão que necessitam de irrigação, podem 

investir em culturas como a M. oleifera, tolerantes à seca e com alto valor comercial. 

A maioria dos estudos, que investigam os mecanismos pelos quais as plantas são 

tolerantes à seca, tem envolvido apenas um único evento de estresse (NOORMETS et al., 

2008). Em contrapartida, a investigação objetivando entender a tolerância e a recuperação sob 

eventos recorrentes de seca ainda não são bem entendidos. Além disso, estudos recentes tem 

demonstrado que as plantas apresentam capacidade de memória quando submetidas à estresse 

prévio, respondendo mais rápido e/ou mais forte ao estresse recorrente (CONRATH et al., 

2006; BRUCE et al., 2007). Como foi verificado por Walter et al. (2011) em plantas de 

Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. Presl & C. Presl. submetidos à ciclos recorrentes 

de seca.  

A memória também pode ser adquirida no estágio de sementes. A maioria dos 

trabalhos envolvem herbáceas que apresentam aumento de tolerância ao frio (XU et al., 
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2011), à salinidade (IQBAL & ASHRAF, 2007) ou apenas apresentaram melhor 

estabelecimento após pré-tratamento (NASCIMENTO, 2003; ROUHI et al., 2011). Esses 

mecanismos ainda não estão totalmente desvendados principalmente no que diz respeito à 

capacidade de arbóreas armazenarem memória em decorrência à ciclos recorrentes de seca, 

desde a fase de semente até o porte de plantas jovens.  
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FUNDAMENTAÇÃO TEÓRICA 

 

a) Moringa oleifera 

 

De acordo com a classificação de APG III (2009), Moringa é o único gênero da 

família Moringaceae, um grupo pequeno composto de 14 espécies (LALAS & TSAKINS, 

2002), dentro da ordem Brassicales. Entre as espécies da família Moringaceae, a Moringa 

oleifera Lam. é a mais conhecida e distribuída (MORTON, 1991; LALAS & TSAKINS, 

2002; KUMAR et al., 2010; PALIWAL et al., 2011; LUQMAN et al., 2012). Popularmente é 

conhecida como lírio branco, devido à cor de suas flores, quiabo de quina e baqueta devido ao 

formato do seu fruto, árvore milagrosa, horseradish tree ou ben oil tree (FERREIRA et al., 

2008; MEHTA et al., 2011; SHARMA et al., 2011; LUQMAN et al., 2012). 

M. oleifera é nativa da Índia, mas tem sido distribuída pela Ásia, África, Arábia, 

América do Norte, Central e Sul, ilhas do Caribe (RAMACHANDRAN et al., 1980; 

MORTON, 1991; RAJANGAM et al., 2001; LALAS & TSAKINS, 2002; MEHTA et al., 

2011; SHARMA et al., 2011). Foi introduzida no Brasil, como planta ornamental, por volta 

de 1950, sendo bastante encontrada na região Nordeste, principalmente nos estados do Ceará, 

Piauí e Maranhão (LORENZI & MATOS, 2002; MIRANDA et al., 2002). 

 M. oleifera é uma árvore perene, rústica e decídua que apresenta um tronco único de 

pequeno porte, mas de crescimento rápido atingindo a altura de cerca de 12 m (CÁCERES et 

al., 1991; LORENZI & MATOS, 2002; PANDEY et al., 2011). É uma planta com folhas 

tripinadas com folíolos pequenos em cada pina, 30–60 cm de comprimento (SILVA & KERR, 

1999; PANDEY et al., 2011). O fruto maduro é seco, do tipo cápsula loculicida que apresenta 

deiscência por meio de fendas longitudinais com três valvas (RAMOS et al., 2010; PANDEY 

et al., 2011). M. oleifera apresenta entre 12 a 25 sementes por fruto (LORENZI & MATOS, 

2002; RAMOS et al., 2010; PANDEY et al., 2011). As sementes são globosas e apresentam 

três alas que são adaptações para a anemocoria (RAMOS et al., 2010).   

As plantas de M. oleifera são tolerantes à seca e apresentam uso múltiplo (MORTON, 

1991; MAKKAR & BECKER, 1997; PALADA & CHANG, 2003), desta forma servem como 

uma alternativa para os sertanejos que vivem a nível de subsistência no semiárido brasileiro. 

Sementes de M. oleifera, por apresentarem propriedades coagulantes e floculantes estão sendo 

utilizadas como uma forma eficiente e econômica de purificação de água a um custo de 
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apenas uma fração do tratamento químico convencional (GASSENSCHMIDT et al., 1995; 

NDABIGENGESERE et al., 1995; ANWAR et al., 2007; BELTRÁN-HEREDIA et al., 2009; 

NKURUNZIZA et al., 2009). 

As sementes apresentam alto valor comercial contendo alto teor de óleo (39%), além 

disso, é de alta qualidade para produção de biocombustível com 78% de ácido oléico e alta 

estabilidade contra oxidação (RASHID et al., 2008; MARTÍN et al., 2010; SILVA et al., 

2010b; OGBUNUGAFOR et al., 2011). O biocombustível derivado do óleo de M. oleifera é 

de melhor qualidade quando comparado ao de girassol, soja, palma e canola (RASHID et al., 

2008). Além disso, a produção de óleo por M. oleifera é superior ao da Jatropha curcas L., 

Aleurites moluccana (L.) Willd. e Pachira glabra Pasq. (KIBAZOHI & SANGWAN, 2011). 

Várias partes da M. oleifera são utilizadas na alimentação humana e forragem animal 

por ser rica nutricionalmente em betacaroteno, vitamina C e A, proteína, cálcio, ferro, fósforo, 

potássio (CHAWLA et al., 1988; PALADA & CHANG 2003; BEZERRA et al., 2004; 

ANWAR et al., 2007). As flores apresentam propriedades melíferas sendo, portanto propícias 

à apicultura (PANDEY et al., 2011). Todas as partes da planta são usadas na medicina natural 

(MAKKAR & BECKER, 1997; MORIMITSU et al., 2000; FAHEY, 2005; ANWAR et al., 

2007), como pomadas cicatrizantes, no tratamento da malária e da icterícia, gastrointestinal, 

hepatorrenal, hematológica, cardiovascular, doenças nas articulações, atividade antitumoral, 

antihepatóxica, antiinflamatória, antifúngica, antibacteriana, antifertilidade, analgésica, contra 

asma e gota, antipirética, antihipertensiva, diurética, reduz o colesterol, antiespasmódica e 

anticancerígena (PRAKASH et al., 1988; CÁCERES et al., 1991; EZEAMUZIE et al., 1996; 

RUCKMANI et al., 1998; GUEVARA et al., 1999; MORIMITSU et al., 2000; 

SIDDHURAJU & BECKER, 2003; ANWAR et al., 2007; CHUANG et al., 2007; 

DOUGHARI et al., 2007; PEIXOTO et al., 2011). 

 

b) Mecanismos de tolerância ao déficit hídrico 

 

Sabe-se que com as mudanças climáticas são esperados longos períodos de seca 

principalmente em ambientes áridos e semiáridos (IPCC, 2007). Desta forma, espécies 

vegetais tolerantes à seca respondem de maneiras diferentes quanto à habilidade de retardar e 

tolerar ao déficit hídrico. 
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Turner (1986, 1997) e Subbarao et al. (1995) propuseram três tipos de resposta das 

plantas ao déficit hídrico: o mecanismo de escape, o mecanismo de tolerância sob alto 

conteúdo de água (evitamento) e mecanismo de tolerância sob baixo conteúdo de água 

(tolerância à desidratação). Como as respostas adaptativas das plantas à seca compreendem 

um caráter multigênico, elas podem utilizar mais de um mecanismos de defesa.  

Quanto ao mecanismo de escape, envolve o rápido desenvolvimento fenológico, no 

qual as plantas podem completar suas fenofases em um curto período de chuva, e apresentam 

capacidade de plasticidade no desenvolvimento (TURNER, 1986 e 1997; SUBBARAO et al., 

1995). No semiárido, há a predominância de comportamento decíduo no período de estiagem, 

e, no curto período de chuva as plantas desenvolvem o brotamento e a floração (MACHADO 

et al., 1997; BARBOSA et al., 2003; AMORIM et al., 2009; SOUZA et al. 2010). Em 

algumas espécies a brotação pode ocorrer em decorrência de chuvas esporádicas no período 

seco, como foi observado em Croton sonderianus Müll. Arg., Combretum leprosum Mart., 

Mimosa acutistipula (Mart.) Benth. e Jatropha mollissima (Pohl) Baill. por Amorim et al. 

(2009). 

Quanto aos mecanismos de tolerância sob alto conteúdo de água, estes envolvem a 

manutenção de um alto potencial hídrico mesmo sob déficit hídrico (LÜTTGE & SCARANO, 

2004). Para garantir um alto conteúdo hídrico as plantas devem lançar mão de estratégias para 

minimizar a perda d’água. Portanto, o fechamento estomático é a primeira linha de defesa das 

plantas ao déficit hídrico, desta forma a planta evita a dessecação por reduzir a taxa 

transpiratória, mas em compensação diminui a produtividade e o crescimento pela redução na 

taxa fotossintética (CHAVES, 1991; KRAMER & BOYER, 1995; FOYER & NOCTOR, 

2000; CHAVES 2002; TANG et al., 2002; FLEXAS et al., 2006). Essa redução na 

assimilação de CO2 (PN) deve ser em decorrência do decréscimo da disponibilidade do CO2, 

com a redução da condutância estomática (gs); e pelo aumento da resistência na difusão do 

CO2 no mesofilo devido à redução na condutância mesofílica (gm) (FLEXAS et al., 2007, 

2008; GALMÉS et al., 2007a, 2007b, 2011). Muitas espécies nos períodos de estiagem 

apresentam alta eficiência do uso de água (EUA), que é a relação da PN por molécula de H2O 

perdida para atmosfera (E) (MANSUR & BARBOSA, 2000; SILVA et al., 2008). Algumas 

espécies como Calotropis procera, C. gigantea (COLOMBO et al., 2007), Persea indica 

(SÁNCHEZ-DÍAZ et al., 2007) toleram ao déficit hídrico com a manutenção do conteúdo 

hídrico foliar (CHR).  
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A redução na taxa fotossintética também acarreta em um baixo consumo de NADPH e 

ATP no ciclo de Calvin, reduzindo a disponibilidade de NADP+ para receber elétron da cadeia 

transportadora e aumentando o excesso de energia no sistema (SILVA et al., 2010a; 

UZILDAY et al., 2012). No entanto, o excesso de energia é prejudicial ao sistema, pois desta 

forma, o fluxo de elétrons proveniente da fotólise da água segue para o O2 para a formação de 

espécies reativas de oxigênio (ROS) tais como, superóxido (O2
•-) e peróxido de hidrogênio 

(H2O2), radical hidroxila (HO) (FOYER & NOCTOR, 2003), que provocam injúria na 

membrana, degradação de proteína, peroxidação de lipídeos, bem como rompimento nos 

filamentos de DNA e RNA (MITTLER, 2002; UZILDAY et al., 2012).  

As plantas podem eliminar o excesso de energia por fluorescência e calor (HORTON 

et al., 1996). A fotorrespiração é também considerada uma válvula de escape, ou seja, é uma 

via alternativa para a eliminação de excesso de energia, e para evitar o dano no aparato 

fotossintético (FOYER & NOCTOR, 2000; NOCTOR et al., 2002; ATKIN & MACHEREL, 

2009).  

Para minimizar o dano oxidativo, as plantas apresentam um sistema de defesa 

endógeno, que inclui enzimas do ciclo antioxidativo tais como, o superóxido dismutase 

(SOD), que dismuta o O•- em H2O2, o ascorbato peroxidase (APX) e a catalase (CAT), que 

catalisam a reação de eliminação do H2O2 (POLLE & RENNENBERG, 1992; SGHERRI et 

al., 2000); e agente antioxidantes não enzimáticos tais como, ascorbato, glutationa, 

carotenóides e tocoferol que são eficientes em eliminar algumas ROS (ASADA, 1999; 

LOGAN et al., 2006; ASHRAF, 2009).  

Os mecanismos de tolerância sob alto conteúdo de água, também envolvem 

modificações morfológicas, tais como, manutenção do crescimento do sistema radicular em 

detrimento da parte aérea para extrair água do subsolo (TARDIEU, 1996; VOLAIRE et al., 

1998; BLUM, 2005). A orientação foliar pode ser alterada conforme a incidência dos raios 

solares. Sob alta intensidade luminosa, as folhas podem estar paralelas aos raios para 

minimizar o tempo de exposição e evitar o aumento da temperatura foliar (HSIAO, 1990). 

Quanto aos mecanismos de tolerância à seca sob baixo potencial hídrico, envolve a 

capacidade da planta em tolerar a desidratação. O ajuste osmótico é o acúmulo de solutos 

osmoticamente ativos na célula (TURNER, 1986; HARE & CRESS, 1997; CHAVES et al., 

2003) que permite a manutenção da turgescência celular e crescimento mesmo sob déficit 

hídrico (TYREE & JARVIS, 1982; MORGAN, 1984; LAWLOR & LEACH, 1985, TURNER 
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1986, KOBATA et al. 1992, BRAY, 1993; FUNKHOUSER et al. 1994, PALTA et al. 1994; 

KRAMER & BOYER, 1995).  Com o ajustamento osmótico, a planta reduz o seu potencial 

para extrair água do solo e desta forma, consegue manter seus estômatos abertos para 

assimilação de CO2 (TYREE & JARVIS, 1982; BRAY, 1993). Os principais solutos 

responsáveis para o ajustamento osmótico são: K, NO3, Cl, SO4, malato, aspartato, 

carboidrato e aminoácido (HANSON & HITZ, 1982). Segundo Smirnoff (1998) alguns 

osmólitos podem servir também como proteção de proteínas e membrana. Algumas espécies 

como Ziziphus rotundifolia Lamk. (ARNDT et al., 2001), Vitis vinifera L. (PATAKAS et al., 

2002), Eucalyptus cloeziana (NGUGI et al., 2003), Populus tremula L. e Tilia cordata Mill. 

(Aasamaa et al., 2004), Olea europaea (DICHIO et al., 2006) realizam ajuste osmótico. 

 

c) Memória ao estresse 

 

Alguns estudos recentes têm focado no efeito que um evento de estresse prévio tem 

sob a tolerância aos eventos de estresse subsequentes. Segundo, Conrath et al. (2006) as 

plantas que sofreram estresse prévio respondem mais rápido e/ou mais forte a um estresse 

subsequente seja biótico ou abiótico.  

Isso indica que as plantas tem a capacidade de memória (stress imprint) após o 

primeiro evento de estresse. Essas respostas das plantas diante a um evento de estresse são 

controladas a nível molecular por mudanças na expressão de genes, mas que ainda não são 

bem entendidas (BRUCE et al., 2007). Entretanto, Conrath et al. (2006) propuseram que 

existem dois mecanismos de memória, um por acúmulo de proteínas sinalizadoras e outro por 

acúmulo de fatores de transcrição. Além desses, Bruce et al. (2007) acrescentaram o 

mecanismo epigenético, que envolve mudanças na atividade do DNA através da metilação do 

DNA ou modificação de histonas (MADLUNG & COMAI, 2004). O mecanismo epigenético 

é vantajoso, pois apresenta efeito a curto (mitose) e longo prazo (meiose), sem alterar a 

sequência de DNA (SAZE, 2008).  

Quanto ao estágio de plantas jovens, Walter et al. (2011) verificaram aumento da 

fotoproteção em Arrhenatherum elatius  (L.) P. Beauv. ex J. Presl & C. Presl. quando houve a 

reincidência de déficit hídrico, através do decréscimo da eficiência quântica máxima do PSII 

(Fv/Fm), indicando aumento da dissipação de energia para prevenir o dano oxidativo. Além 

disso, Ye e Gressel. (2000) observaram em uma erva daninha (Conyza bonariensis L. 
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Cronquist) pré-estressada com um herbicida, apresentaram maior tolerância ao estresse 

oxidativo através do aumento de enzimas antioxidantes. 

As sementes, quando passam por um período de estresse, podem ser capazes de levar 

na memória este evento, e desta forma podem responder ao estresse de forma diferenciada no 

estado de planta. Recentemente têm sido publicados alguns trabalhos sobre este tema, como 

foi observado em sementes de Cucumis melo L. que foram acondicionadas em diferentes 

soluções osmóticas (KNO3, KH2PO4, KNO3 + KH2PO4, PEG e manitol), as quais germinaram 

mais rápido e originaram plântulas com raiz e parte aérea de comprimento maior quando 

comparadas com as sementes não condicionadas (NASCIMENTO, 2003). No caso de 

sementes de Triticum aestivum L. pré-tratadas com solução salina, que foram mais tolerantes 

à salinidade durante todo o período de crescimento (IQBAL & ASHRAF, 2007); em sementes 

de Glycine max (L.) Merr., que sofreram pré-tratamento com soluções polietilenoglicol (PEG) 

com diferentes potenciais osmóticos apresentaram estabelecimento mais rápido das plântulas 

(ROUHI et al., 2011); em sementes de Nicotiana tabacum L. que sofreram pré-tratamento 

com putrescina apresentaram maior tolerância ao frio pelo aumento da atividade de enzimas 

antioxidantes (XU et al., 2011).  

Ainda não são bem entendidos os mecanismos pelos quais as plantas, principalmente 

as arbóreas, conseguem tolerar ciclos recorrentes de déficit hídrico desde o estágio de 

sementes até o porte de plantas jovens, uma vez que, a maioria dos trabalhos publicados 

abordam poucos parâmetros isoladamente. No entanto, estudos que abordam dados de 

germinação, trocas gasosas, bioquímica, avaliação enzimática e biometria, poderiam 

coletivamente auxiliar neste entendimento. 
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RESUMO 

O objetivo do trabalho foi avaliar se plantas jovens de Moringa oleifera são capazes de 

carregar na memória estresses hídricos recorrentes ocorridos desde a germinação das 

sementes até o porte de plantas jovens e com isso apresentar maior tolerância à seca. As 

sementes foram germinadas em baixos potenciais osmóticos 0,0; - 0,1; - 0,2; - 0,3; - 0,4 e - 

0,5 MPa. Foram utilizadas plantas jovens com 50 dias após a emergência, originadas da 

germinação de três potenciais osmóticos 0,0; - 0,3 e - 0,4 MPa. As plantas foram submetidas a 

dois regimes hídricos: as irrigadas (100% da capacidade de pote) e as estressadas (10% da 

capacidade de pote), totalizando seis tratamentos. Foram realizados dois ciclos de déficit 

hídrico intercalados por 10 dias de reidratação. Foram analisados os parâmetros de 

germinação, trocas gasosas, bioquímica, enzimática e biometria. As plantas jovens de M. 

oleifera são tolerantes aos ciclos recorrentes de seca pela manutenção do alto conteúdo 

hídrico relativo (CHR), pela alta eficiência do uso de água (EUA), pela manutenção dos 

pigmentos fotossintéticos e além do aumento da atividade de enzimas antioxidantes. Houve 

rápida recuperação da taxa fotossintética durante o período de reidratação. As plantas 

estressadas provenientes dos tratamentos -0,3 e -0,4 MPa apresentaram maior tolerância a 

seca quando comparada às provenientes do tratamento 0,0 MPa. Isso sugere que as sementes 
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submetidas a um estresse prévio, no período germinativo, têm a capacidade de adquirir 

memória à seca, possibilitando à M. oleifera uma maior tolerância a ciclos recorrentes. 

 

Palavras-chave: estresse abiótico, oleaginosa, trocas gasosas, ROS 

 

1. INTRODUÇÃO 

 

A irregularidade da chuva, que causa longos períodos de seca, é um dos fatores que 

mais limita a produtividade agrícola no mundo (Rodrigues et al., 2010). Além disso, outros 

fatores podem estar associados à seca como, temperatura alta, baixa umidade, alta 

luminosidade e alto déficit de pressão de vapor, que pode aumentar a evapotranspiração anual. 

Desta forma, as plantas apresentam mecanismos que as permitem escapar, alterando o 

desenvolvimento fenológico, ou tolerar, mantendo ou diminuindo o potencial hídrico sob 

escassez de água.  

Moringa oleifera Lam., pertencente à família Moringaceae, é nativa do noroeste da 

Índia, e bem distribuída no sudeste da Ásia, na África, na Arábia, na América do Sul, no 

Pacífico e nas ilhas do Caribe (Sharma et al., 2011). Foi introduzida no Brasil na década de 

50, como ornamental (Lorenzi e Matos, 2002). Possui porte arbóreo perene de crescimento 

rápido, tolerante à seca e a solos pobres, no semiárido nordestino tornou-se uma alternativa 

para os sertanejos que vivem a nível de subsistência (Palada e Chang, 2003). Todas as partes 

da M. oleifera são usadas na medicina natural (Sharma et al., 2011). As sementes apresentam 

alto valor comercial contendo alto teor de óleo (39%), além de alta qualidade para produção 

de biocombustível com 78% de ácido oléico e alta estabilidade contra oxidação (Rashid et al., 

2008; Silva et al., 2010). O biocombustível derivado do óleo de M. oleifera é de melhor 

qualidade quando comparado ao de girassol, soja, palma e canola (Rashid et al., 2008), e além 
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disso, a produção de óleo por M. oleifera é superior ao da Jatropha curcas L., Aleurites 

moluccana (L.) Willd. e Pachira glabra Pasq. (Kibazohi e Sangwan, 2011). 

A literatura atual é ampla no que diz respeito ao estudo sobre os mecanismos 

ecofisiológicos que tornam espécies vegetais tolerantes à seca (Kramer e Boyer, 1995; Hsiao, 

1973; Rodrigues et al., 2010). Estudos recentes envolvendo os parâmetros ecofisiológicos em 

plantas sob déficit hídrico tem demonstrado que a primeira resposta ao déficit hídrico é o 

fechamento estomático que restringe a perda d’água e a assimilação de CO2 (Ditmarová et al., 

2010). Neste cenário, quando a resistência a H2O é maior do que ao CO2, observa-se aumento 

na eficiência do uso de água (Galle et al., 2011). Sob seca, o excesso de energia luminosa 

capturada e não utilizada em sua maior parte, proporciona o aumento do dano oxidativo 

através das espécies reativas de oxigênio (ROS) (Uzilday et al., 2012). O dano oxidativo pode 

ser mensurado através da quantificação do MDA (aldeído malônico), que é produto da 

peroxidação lipídica de membrana (Cakmak e Horst, 1991). Em contrapartida, vias de 

neutralização das ROS são ativadas, como ciclo de carotenóides e enzimas antioxidantes 

(Sánchez-Díaz et al., 2007). Também pode haver aumento no conteúdo de aminoácidos e 

carboidratos pela proteólise e hidrólise de amidos respectivamente, devido à paralização do 

crescimento celular e para suprir a respiração (Thapa et al., 2011).  

As plantas, quando são submetidas a um estresse, têm alta capacidade de homeostase, 

mas essa resposta depende da intensidade do estresse, do tempo de exposição e do número de 

eventos de estresse (Chaves et al., 2009). Estudos recentes têm demonstrado que, quando a 

planta sofre uma exposição prévia a um estresse, ela tem a capacidade de responder mais 

rápido e com mais vigor a um evento de estresse recorrente (Walter et al., 2011), esse 

fenômeno é conhecido como hardening. Isso implica que as plantas têm a capacidade de 

memória (stress imprint) que é resultado de mudanças bioquímicas e/ou epigenéticas que 

ocorrem após a primeira exposição ao estresse (Bruce et al., 2007). 
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A capacidade de memória pode ser adquirida pela planta ainda na fase de semente. 

Sementes pré-tratadas de Nicotiana tabacum L. (Xu et al., 2011), Triticum aestivum L. (Iqbal 

e Ashraf, 2007) e Glycine max (L.) Merr. (Rouhi et al., 2011), apresentaram maior tolerância 

ao frio, à salinidade e estabelecimento mais rápido das plântulas, respectivamente. Percebe-se 

que a literatura atual é ampla no estudo de memória em herbáceas, mas em arbóreas é escassa. 

O objetivo principal do trabalho foi avaliar se plantas jovens de Moringa oleifera são capazes 

de carregar na memória estresses hídricos recorrentes ocorridos desde a germinação das 

sementes até o porte de plantas jovens, e com isso apresentar maior tolerância à seca. 

 

2. MATERIAIS E MÉTODOS 

 

Foram utilizadas sementes de M. oleifera coletadas na região metropolitana do Recife a 

partir de quatro  indivíduos, e, a seguir, foram misturadas antes do início dos experimentos. O 

trabalho foi desenvolvido em duas etapas: a primeira com sementes em câmara de germinação 

e outra com plantas jovens sob condições de casa-de-vegetação em potes a partir das plantas 

obtidas na primeira etapa.  

 

2.1 Etapa I – germinação 

 

As sementes foram esterilizadas em hipoclorito de sódio (NaOCl) a 0,5% por cinco 

minutos, e, a seguir lavadas três vezes com água deionizada autoclavada. Após esta fase as 

mesmas foram germinadas em caixas tipo gerbox sob duas folhas de papel filtro umedecidas 

com as soluções de potenciais osmóticos diferentes, contendo polietilenoglicol (PEG 6000): 

0,0; - 0,1; - 0,2; - 0,3; - 0,4; - 0,5 MPa, segundo Villela et al. (1991), sendo quatro repetições 

com 50 sementes cada. As sementes foram mantidas em câmara do tipo BOD sob fotoperíodo 



34 
 

 
 

de 12 h e temperatura de 25ºC. A avaliação ocorreu a cada 24 h para o cálculo de velocidade 

média de germinação (VMG) e germinabilidade (G%). 

 

2.2 Etapa II – Plantas jovens 

 

Após a germinação, as plantas jovens foram mantidas irrigadas em substrato na sala de 

crescimento, por 15 dias, com temperatura de 25oC, umidade relativa 70% e fotoperíodo de 

12 h. Posteriormente, as plantas jovens foram transplantadas para vasos de 7 L contendo 

horizonte orgânico de um solo (terra preta), horizonte argiloso (terra vermelha) e areia lavada 

e na proporção de 3:1:1, respectivamente. Em seguida, foram mantidas inteiramente 

casualizadas em casa-de-vegetação, sendo regadas com 100% da capacidade de pote, 

diariamente. 

Para o início do experimento com déficit hídrico, foram utilizadas plantas jovens com 

50 dias após a emergência, originadas da germinação de três potenciais osmóticos 0,0; - 0,3 e 

- 0,4 MPa (controle, moderado e severo, respectivamente). Para cada tratamento de 

germinação, foram utilizadas 24 plantas, sendo 12 mantidas irrigadas com 100% da 

capacidade de pote e 12 submetidas ao déficit hídrico (10% da capacidade de pote), 

totalizando seis tratamentos. Após atingir o estresse máximo (condutância estomática em 

torno de zero), as plantas foram reidratadas por dez dias, sendo em seguida, submetidas a um 

novo ciclo de déficit hídrico (Fig. 1). Durante o experimento foram mensuradas as médias da 

temperatura e da umidade relativa do ar (UR) (Fig. 2A) da casa-de-vegetação com auxílio de 

um termohigrômetro (J.Prolab/Modelo SH122); além disso, foi determinado o fluxo de fótons 

fotossintéticos (FFF) utilizado nas medidas de trocas gasosas (Fig. 2B) com auxílio do 

analisador de gases por infravermelho (IRGA) modelo LCIpro (ADC – UK). 
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2.3 Análises e medidas 

 

2.3.1 Status hídrico 

A umidade do solo foi determinada com base em cinco amostras por tratamento nos 

dias de estresse máximo (primeiro e segundo ciclo) e, no último dia de reidratação. As 

amostras foram coletadas às 06:00 h; em seguida, o peso fresco foi mensurado em balança 

(TOLEDO/modelo 9094-1); sendo as plantas posteriormente, mantidas em estufa à 80°C por 

48 h e pesadas (peso seco) na mesma balança. A umidade de solo foi determinada em 

porcentagem pela fórmula:  US (%) = 100 x PF PS PF , onde US é a umidade do solo, 

PF e PS é o peso fresco e seco do solo, respectivamente. 

O conteúdo hídrico relativo (CHR) foliar foi determinado em seis amostras por 

tratamento nos dias de estresse máximo (primeiro e segundo ciclo) e no último dia de 

reidratação. Foram coletados discos foliares às 6h e foram acondicionados em potes em isopor 

com gelo; em seguida foram pesados (peso fresco) em balança semi-analítica (ADN – modelo 

200); posteriormente os discos foliares foram embebidos por 24h em água deionizada, após 

esse período os discos foram pesados (peso túrgido) na mesma balança, retirando o excesso 

superficial de água com papel macio; posteriormente, os discos foram mantidos em estufa à 

80° por 48h, após esse período foram pesados (peso seco) na mesma balança  (Barrs & 

Weatherley,1962). O CHR foi dado em porcentagem pela fórmula: 

   CHR(%)=100 x PF-PS PT-PS onde, PF, PS, PT são peso fresco, seco e túrgido de tecido 

foliar, respectivamente.  

 

2.3.2 Medidas de trocas gasosas 

As medidas de trocas gasosas foram realizadas através do analisador de gases por 

infravermelho (IRGA), modelo LCIpro (ADC – UK) que forneceu dados sobre condutância 
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estomática (gs), a assimilação líquida de CO2 (PN), bem como a transpiração (E), permitindo 

calcular a eficiência do uso da água (EUA), através da fórmula: NEUA P E . As medidas 

foram realizadas em uma folha completamente expandida, das 9h às 10h, em seis plantas por 

tratamento escolhidas ao acaso. 

 

2.3.3 Análises bioquímicas do tecido vegetal  

Foi coletada uma folha totalmente expandida e madura de sete plantas por tratamento. 

Imediatamente após a coleta, o material vegetal foi embalado em papel alumínio e congelado 

em nitrogênio líquido. Em seguida, foi armazenada em freezer –20oC para posterior análise 

bioquímica e avaliação do estresse oxidativo. As coletas foram realizadas, às 15:00 h, no dia 

do estresse máximo (primeiro e segundo ciclo) e no último dia de reidratação.  

Para as análises bioquímicas foram realizadas quantificações de carboidratos solúveis 

totais (CST), aminoácidos livres totais (ALT), proteínas solúveis (PS), e pigmentos 

fotossintéticos [clorofila a, b (CLa e CLb) e carotenóides (CRT)]. Foram utilizadas amostras 

de tecido foliar fresco seguindo as metodologias propostas por Dubois et al. (1956), Moore e 

Stein (1954), Bradford (1976) e Lichthenthaler (1987), respectivamente. Todas essas análises 

foram determinadas com espectrofotômetro (Thermo Scientific/Modelo Genesys 10S UVVIS) 

de duplo feixe ajustado ao comprimento de onda específico para cada composto orgânico.  

Para quantificação de CST e ALT foram utilizados 50 mg de tecido foliar em extrato 

etanólico, utilizando como padrão Glicose (180 μg.mL1) e aminoácidos 1 mM (glicina, ácido 

glutâmico, fenilalanina e arginina), respectivamente. As PS, por sua vez, foram utilizados 10 

mg de tecido foliar para obtenção do extrato, utilizando como padrão a albumina de soro 

bovino (BSA 0,1%). Quanto aos pigmentos fotossintéticos foram utilizados 50 mg de tecido 

foliar para a extração em acetona 80%. 
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2.3.4 Avaliação do estresse oxidativo 

Foi avaliado o produto da peroxidação lipídica de membrana plasmática, o aldeído 

malônico (MDA) e a espécie reativa de oxigênio (ROS), peróxido de hidrogênio (H2O2), 

seguindo metodologia descrita por Cakmak e Horst (1991) e Alexieva et al. (2001), 

respectivamente. Para a quantificação de ambos, foram utilizados 50 mg de tecido foliar para 

a extração em ácido tricloroacético (TCA 0,1%). Na reação do peróxido de hidrogênio foi 

utilizado como padrão H2O2 (1mM). Para o cálculo da concentração do MDA foi utilizado o 

coeficiente de extinção molar (155 mM-1 cm-1). 

Foram avaliadas três enzimas do ciclo antioxidativo a Superóxido Dismutase (SOD, 

E.C. 1.15.1.1), a Catalase (CAT, E.C. 1.11.1.6), e o Ascorbato Peroxidase (APX, E.C. 

1.11.1.11), seguindo as metodologias propostas por Giannopolitis e Ries (1977), Havir e 

Mchale (1987) e Nakano e Asada (1981). Foram utilizados 100 mg de tecido foliar em 

tampão fosfato de potássio (pH = 7,8) para a obtenção do extrato da SOD. A atividade da 

SOD foi determinada pela habilidade de inibir a redução fotoquímica do azul de nitro 

tetrazólio (NBT). Para a obtenção do extrato da CAT e do APX foram utilizados 200 mg de 

tecido foliar em tampão de fosfato de potássio (pH = 7,5). A atividade da CAT e do APX 

foram determinadas pela decomposição de H2O2 e ascorbato, respectivamente, por 

espectrofotômetro com Δ absorbância em 1 minuto.  

 

2.3.5 Avaliação biométrica 

Foram avaliadas cinco plantas por tratamento, semanalmente, quanto à altura e ao 

número de folhas. 

 

2.3.6 Análise estatística  
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Os dados foram submetidos à análise de variância (ANOVA) um fator. As médias, 

quando apresentaram diferença significativa, foram contrastadas pelo teste de Student 

Newman Keuls a 5% de probabilidade. Os dados de G% foram transformados em 

100arcoseno x , onde x é a G%, antes de submeter ao teste estatístico.  

 

3. RESULTADOS 

 

3.1 Germinação 

 

 A redução do potencial osmótico interferiu na germinação (Tabela 1). Com relação à 

G%, todos os tratamentos apresentaram redução em relação ao controle (P<0,05). Houve 

redução (P<0,05) na quantidade de sementes germinadas quando hidratadas com soluções de 

- 0,3 MPa em relação ao - 0,2 MPa, e de - 0,4 MPa em relação ao - 0,3 Mpa. Sementes de M. 

oleifera não germinaram em potenciais osmóticos abaixo de - 0,4 MPa. Com relação à VMG, 

foi observado que as sementes germinadas sob baixos potenciais osmóticos apresentaram 

redução (P<0,05) em relação ao controle (Tabela 1). 

 Foram escolhidos três tratamentos para realizar o experimento em casa-de-vegetação. 

Com base nos resultados obtidos, os tratamentos - 0,3 e - 0,4 MPa foram os mais prejudicados 

na G% e, além disso, o tratamento - 0,4 MPa apresentou menor VMG (P<0,05). Os 

tratamentos foram denominados de controle (0,0 MPa), moderado (- 0,3 MPa) e severo (- 0,4 

MPa).  

 

3.2 Status hídrico  
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As plantas de M. oleifera submetidas ao déficit hídrico, independente do tratamento de 

germinação, apresentaram redução (P<0,05) na umidade do solo (Fig. 2C) em relação aos 

tratamentos irrigados (CI, MI e SI). Essa redução foi de aproximadamente 66% no primeiro 

estresse máximo (dia 10), e de 72% no segundo estresse máximo (dia 28). No último dia de 

reidratação (dia 20) não se observou diferença (P>0,05) entre os tratamentos.  

Apesar da redução da umidade do solo nos tratamentos sob déficit hídrico, não foi 

observada redução no CHR foliar ao longo de todo o período de avaliação (Fig. 2D).  

 

3.3 Trocas gasosas 

 

 Desde o início da imposição do déficit hídrico, foi observado, ao longo do tempo, um 

declínio da gs, PN e E, e, consequentemente aumento acentuado da EUA (Fig. 3 A-H). No 

primeiro e segundo estresse máximo, a redução (P<0,05) foi de aproximadamente 100% dos 

tratamentos estressados (CE, ME e SE) em relação aos irrigados (CI, MI e SI) para os 

parâmetros E e gs.  

No primeiro estresse máximo (dia 10), houve redução (P<0,05) na PN de 

aproximadamente 83% nos tratamentos CE e SE em relação aos tratamentos irrigados; e 

redução de 60% do ME em relação aos tratamentos irrigados. Já com relação a EUA, o 

aumento (P<0,05) nos tratamentos CE e SE foi mais de 20.000% em relação aos tratamentos 

irrigados; e no tratamento ME o aumento foi mais de 60.000% em relação aos tratamentos 

irrigados. Além disso, as plantas do tratamento ME, que sofreram estresse prévio na 

germinação, apresentaram aumento (P<0,05) em relação ao tratamento CE para os parâmetros 

PN e EUA.  

No segundo estresse máximo, houve redução (P<0,05) na PN dos tratamentos 

estressados em relação aos tratamentos irrigados: de aproximadamente 90% em CE, de 80% 
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em ME e SE. Com relação a EUA, houve aumento (P<0,05) entre os tratamentos estressados 

em relação aos irrigados: de aproximadamente 7.000% do tratamento CE; de 

aproximadamente 24.000% nos tratamentos ME e SE. Além disso, as plantas que sofreram 

estresse prévio na germinação apresentaram diferença (P<0,05) em relação ao tratamento CE: 

houve aumento no tratamento ME quanto a PN; e aumento dos tratamentos ME e SE quanto a 

EUA. 

No período de reidratação, foi observada uma rápida recuperação dos tratamentos 

estressados pela tendência de um aumento na gs, PN e E, e declínio da EUA ao longo do tempo 

(Fig. 3 A-H). No entanto, no último dia de reidratação (dia 20), houve aumento (P<0,05) da gs 

no tratamento CE em relação aos irrigados; quanto à PN, houve aumento (P<0,05) no 

tratamento ME em relação ao MI; por outro lado, quanto à E houve aumento de 

aproximadamente 40% e 35% no tratamento CE e ME, respectivamente em relação aos 

tratamentos irrigados; já na EUA, o CE apresentou redução (P<0,05) de aproximadamente 

30% em relação aos tratamentos irrigados, e ME apresentou aumento (P<0,05) de 

aproximadamente 67% em relação aos tratamentos irrigados. Além disso, as plantas que 

sofreram estresse prévio na germinação (ME e SE) apresentaram diferença (P<0,05) em 

relação ao CE para os parâmetros gs (redução), E (redução) e EUA (aumento).   

 

3.4 Solutos orgânicos e pigmentos fotossintéticos foliares  

 

 Foi observado  acúmulo de solutos e pigmentos fotossintéticos em parte dos 

tratamentos estressados em relação aos irrigados ao longo do período de avaliação (Fig. 4 A-

F). 

No primeiro estresse máximo, houve acúmulo de CST apenas no tratamento CE (42%) 

em relação ao CI (P<0,05); de ALT em todos os tratamentos estressados em relação aos seus 
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respectivos tratamentos irrigados: CE (117%), ME (35%) e SE (57%); não foi observado 

acúmulo de PS (P>0,05) entre os tratamentos.  Com relação aos pigmentos fotossintéticos 

(CLa, CLb e CRT), houve aumento em CE e SE em relação ao CI e SI, respectivamente. As 

plantas que sofreram estresse prévio na germinação apresentaram diferença (P<0,05) em 

relação ao tratamento CE: houve redução no conteúdo de CST e ALT nos tratamentos ME e 

SE; e aumento de CLa nos tratamentos ME e SE; aumento de CLb no tratamento SE.   

No último dia da reidratação, houve acúmulo de CST nos tratamentos estressados 

(42%) em relação ao MI; de ALT nos tratamentos CE e SE, de aproximadamente 63%, em 

relação ao CI e SI, respectivamente; de PS no tratamento CE, de aproximadamente 76%, em 

relação aos tratamentos irrigados. Quanto aos pigmentos fotossintéticos, houve aumento 

(P<0,05) de CLa nos tratamentos CE (58%) e ME (27%) em relação à CI e MI, 

respectivamente; de CLb e CRT nos tratamentos CE, ME e SE em relação ao CI, MI, SI, 

respectivamente. Além disso, as plantas que sofreram estresse prévio na germinação 

apresentaram diferença (P<0,05) em relação ao tratamento CE: houve redução no conteúdo de 

ALT, PS e CLa  nos tratamentos ME e SE; e redução de CLb e CRT no tratamento SE . 

No segundo ciclo, não houve diferença (P>0,05) entre os tratamentos: para CST, PS, 

CLa e CLb. Mas, quanto ao ALT, houve aumento (P<0,05) apenas no ME (75%) relação ao 

MI; e, quanto ao CRT, houve aumento (P<0,05) de CE (41%) e SE (67%) em relação aos 

tratamentos irrigados. Além disso, as plantas do tratamento ME e SE, que sofreram estresse 

prévio na germinação, apresentaram aumento (P<0,05) de ALT em relação ao tratamento CE. 

  

3.5 Sistema antiestresse oxidativo 
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 Foi observado aumento do produto da peroxidação lipídica, de espécie reativa de 

oxigênio e da atividade enzimática em alguns tratamentos estressados em relação aos 

irrigados no período de primeiro e segundo tratamento de estresse máximo (Fig. 5 A-E). 

No primeiro estresse máximo, houve acúmulo (P<0,05) de MDA nos tratamentos CE 

(125%), ME (107%) e SE (98%) em relação ao CI, MI e SI, respectivamente; e de H2O2 

apenas no tratamento ME (44%) em relação ao MI. Quanto à atividade das enzimas, houve 

aumento (P<0,05) da atividade da SOD no tratamento ME (44%) em relação ao MI; da CAT 

no tratamento CE (153%) e ME (520%) em relação ao CI e MI, respectivamente; e da APX 

no tratamento ME (120%) em relação aos tratamentos irrigados. Também foi observado 

diferença (P<0,05) entre as plantas que sofreram estresse prévio na germinação em relação ao 

tratamento CE: houve redução de MDA nos tratamentos ME e SE; na atividade da SOD, CAT 

e APX houve aumento no tratamento ME.   

No segundo estresse máximo, houve acúmulo (P<0,05) de MDA nos tratamentos ME 

(84%) e SE (68%) em relação ao MI e SI, respectivamente; de H2O2 apenas no tratamento ME 

(80%) em relação ao MI. Quanto à atividade enzimática, foi observado aumento (P<0,05) da 

atividade da SOD nos tratamentos CE (48%) e ME (27%) em relação aos seus respectivos 

tratamentos irrigados; a atividade da CAT foi aumentada (P<0,05) no tratamento CE (210%) 

e reduzida (P<0,05) no tratamento ME (320%) em relação ao CI e MI, respectivamente; a 

atividade da APX foi reduzida (P<0,05) no tratamento SE (70%) em relação ao SI. Também 

foram observadas diferenças (P<0,05) entre as plantas que sofreram estresse prévio na 

germinação em relação ao tratamento CE: houve aumento de H2O2 no tratamento ME; a 

atividade da SOD foi reduzida no tratamento SE; a atividade da CAT foi reduzida nos 

tratamentos ME e SE; a APX apresentou aumento de sua atividade no tratamento ME. 

 

3.6 Biometria 
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 Quanto ao número de folhas, houve redução (P<0,05) nos tratamentos estressados em 

relação aos irrigados, com exceção do tratamento ME que não houve diferença (P>0,05) no 

primeiro estresse máximo (Fig. 6A). Entretanto, não foi observado diferença (P>0,05) quanto 

a altura nos tratamentos estressados em relação aos seus respectivos tratamentos irrigados ao 

longo de todo o período de avaliação (Fig. 6B).  

 

4. DISCUSSÃO 

 

Os mecanismos pelos quais M. oleifera torna tolerante ao déficit hídrico ainda são 

desconhecidos, uma vez que a maioria dos estudos envolvendo M. oleifera aborda 

principalmente composição química e uso medicinal. O presente estudo objetivou entender 

como M. oleifera tolera o déficit hídrico; e se o pré-tratamento na germinação ativa algum 

mecanismo de prevenção contra os efeitos do déficit hídrico. 

Embora a semente de M. oleifera apresente baixa umidade, esta não possui eficiência 

na absorção de água quando o substrato apresenta baixa disponibilidade dela (Tabela 1). O 

que pode indicar que a germinação só ocorre na estação chuvosa. Resultados semelhantes 

foram obtidos na germinação de uma oleaginosa (Carthamus tinctorius L.) sob baixos 

potenciais osmóticos (utilizando PEG 6000), foi constatado que a redução do potencial 

osmótico diminui a taxa de germinação e que C. tinctorus não germina em potenciais abaixo 

de - 0,45 MPa (Dantas et al., 2011). Sementes de Pinus taeda L. (teor de óleo 52,3%) 

apresentam graus de umidade de equilíbrio mais baixos do que sementes de Eucalyptus 

grandis W. Hill. (teor de óleo 24,2%), pois absorvem menos água pelo fato de serem 

hidrofóbicas (Fantinatti et al., 2005).  
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As plantas de M. oleifera, quando jovens, conseguem manter seu CHR foliar alto, 

mesmo sob baixa umidade do solo (Fig. 2D). Com isso, auxilia a manutenção dos processos 

fisiológicos na célula, bem como o seu crescimento (Fig. 6B). Resultados semelhantes foram 

encontrados em plantas arbóreas de dois anos de idade, tal como em Persea indica (L.) 

Spreng. após 16 dias de seca (Sánchez-Díaz et al., 2007). De forma diferente em Laurus 

azorica (Seub.) Franco, Myrica faya Dryand. (Sánchez-Díaz et al., 2007), Quercus ilex L. e 

Cistus albidus L. (Galle et al., 2011), todas arbóreas, não conseguiram manter um alto CHR 

sob déficit hídrico. Apesar da altura da planta ser mantida, a redução no número de folhas é 

extremamente acentuada (Fig. 6 e 7) o que pode reduzir a área exposta à atmosfera 

responsável pela transpiração. 

As plantas jovens de M. oleifera, submetidas ao déficit hídrico, apresentaram como 

primeira linha de defesa o fechamento estomático (Fig. 3 A-B). Parece ser comum em 

espécies arbóreas, tais como, Picea abies (L.) H. Karst. (Ditmarová et al., 2010), L. azorica, 

P. indica, e M. faya (Sánchez-Díaz et al., 2007), Q. ilex e C. albidus (Galle et al., 2011). Tal 

comportamento é esperado em plantas de porte arbóreo, uma vez que, a relação parte 

aérea/raiz é muito alta. Dessa forma, reduzir a transpiração é vital quando sob baixa 

disponibilidade hídrica. 

No entanto, a PN não foi reduzida na mesma proporção do que a E, o que proporcionou 

um aumento da EUA (Fig. 3 C-H). No período de reidratação, a recuperação fotossintética foi 

mais rápida do que o seu declínio sob déficit hídrico. Com apenas dois dias de reidratação, as 

plantas submetidas ao déficit hídrico (CE, ME e SE) já não apresentavam diferença (P>0,05), 

quanto à PN, em relação às irrigadas (Fig. 3 C-D). O mesmo não foi observado por Galle et al. 

(2011), que estudaram duas espécies arbóreas do Mediterrâneo uma sempre-verde (Q. ilex) e 

outra semi-decídua (C. albidus) sob ciclos recorrentes de seca e observaram um declínio mais 

rápido em PN no período seco, do que a recuperação no período de reidratação. Porém, nesse 
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mesmo período, as plantas de M. oleifera estressadas mantiveram gs com valores menores em 

relação às irrigadas, indicando que houve um ajuste para reduzir a transpiração e 

consequentemente um aumento (P<0,05) na EUA. Desta forma, gs necessitou de mais tempo 

para recuperação do que a PN. Galle et al. (2011) mostraram que essa rápida recuperação de 

PN acompanhada de valores baixos de gs se deu pela alta condutância mesofílica (gm), o 

mesofilo apresentou resistência menor à difusão do CO2, sendo o estômato o principal fator 

limitante para a fotossíntese. Tal comportamento conduz a uma taxa de crescimento acentuada 

da espécie, com alta EUA, mesmo sob condições onde a disponibilidade hídrica no solo possa 

sofrer oscilações sazonais, assim como no semiárido nordestino. Este crescimento é 

sustentado pela manutenção da taxa fotossintética, apesar de ser menor que a taxa potencial de 

quando bem hidratada, e também pelo alto CHR, o que pode ser um indicativo de uma 

acentuada condutividade hidráulica no interior do caule. 

As plantas de M. oleifera, provenientes da germinação sob diferentes potenciais 

osmóticos, apresentaram respostas diferenciadas quando submetidas ao déficit hídrico. Com 

base na eficiência do uso de água, verificou-se que o tratamento ME (-0,3 MPa) apresentou 

maior tolerância ao déficit hídrico no primeiro estresse máximo; e, no segundo estresse 

máximo, o tratamento ME e SE (-0,4MPa) foram os mais tolerantes. Mesmo no período de 

reidratação, foram observados valores menores na gs de ME e SE em relação ao CE, o que 

garantiu valores maiores de EUA. Estes resultados sugerem que as plantas que foram 

estressadas previamente na germinação podem ter adquirido memória, e assim obtiveram 

respostas superiores sob déficit hídrico, quando comparadas às plantas que não apresentaram 

estresse na germinação (CE).  

No primeiro estresse máximo, as plantas jovens de M. oleifera modificaram seu 

metabolismo celular, sobretudo no tratamento CE que apresentou maior acúmulo de CST e 

ALT (Fig. 4 A-B). Já as plantas submetidas ao estresse prévio na germinação (ME e SE) 
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apresentaram menor alteração metabólica com o acúmulo de apenas ALT. Esses acúmulos de 

solutos no interior da célula, provavelmente se deve à pelo fato de haver pouquíssimo fluxo 

transpiratório, o que impede o translocamento dos carboidratos e aminoácidos para outras 

partes da planta. Em compensação, no segundo estresse máximo, as plantas do tratamento CE 

apresentaram alteração metabólica menor em relação ME e SE, indicando que houve um 

ajuste bioquímico em decorrência do primeiro evento de estresse (Fig. 4). Os resultados 

bioquímicos mostraram que o aumento no conteúdo de ALT em plantas jovens de M. oleifera 

não foi seguido pela degradação de proteínas (proteólise). Sugere-se que esse aumento de 

ALT seja por síntese de novos aminoácidos, o que é indicativo de tolerância (Rodrigues et al., 

2010).  

Não houve redução de pigmentos fotossintéticos em ambos os ciclos de seca (Fig. 4 

D-E), quando comparada as plantas irrigadas. Porém, com 10 dias de reidratação, após o 

primeiro ciclo, o conteúdo de CLa e CLb foi maior nas plantas do CE e ME em relação a 

todos os tratamentos (P<0,05) (Fig. 4 D-E). Além disso, houve aumento da fotoproteção 

através dos carotenóides, o que pode ter ajudado a dissipar o excesso de energia (Fig. 4F). A 

manutenção do conteúdo dos pigmentos fotossintéticos, ou seu aumento, pode contribuir para 

uma rápida recuperação após o período de estresse, o que pôde ser observado em PN mesmo 

sob uma reduzida gs (Fig. 3 A-D), resultados semelhantes em arbóreas podem ser encontrados 

em Shvaleva et al. (2006) e Sánchez-Díaz et al. (2007). 

A espécie em estudo, a idade em que o estresse foi imposto e a intensidade do déficit 

hídrico parecem ser determinantes no comportamento do conteúdo das moléculas orgânicas 

presentes nas folhas, como observado em duas espécies arbóreas tropicais onde houve 

aumento de solutos (Rodrigues et al., 2010), em duas do Mediterrâneo (Galle et al., 2011), por 

outro lado não houve alteração em quatro espécies da floresta Atlântica quando jovens sob 

seca (Souza et al., 2010). 
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Como foi visto anteriormente, a primeira ação da planta contra o déficit hídrico é o 

fechamento estomático, que causa o aumento de temperatura foliar e pode diminuir a taxa 

CO2/O2 intracelular, diminuindo a assimilação de CO2 e aumentando a fotorrespiração (em 

plantas C3) (Foyer e Noctor, 2000). O excesso de energia facilita o acúmulo de moléculas de 

oxigênio, proporcionando a formação de espécies reativas de oxigênio (ROS), o que pode 

causar dano oxidativo à célula, mas também serve como molécula sinalizadora, como no caso 

do peróxido de hidrogênio (Foyer e Noctor, 2000). Portanto, plantas quando submetidas ao 

déficit hídrico apresentam mudanças no seu metabolismo celular para evitar dano oxidativo.  

O aumento no conteúdo de carotenóides não foi suficiente para evitar o dano 

oxidativo, verificado pelo acúmulo de MDA que é resultado da peroxidação lipídica da 

membrana (Fig. 5A). O tratamento CE apresentou maior atividade da CAT no primeiro 

estresse máximo, e de SOD e CAT no segundo. Desta forma, sugere-se que o primeiro ciclo 

de déficit hídrico nas plantas do tratamento CE serviu como estímulo para indução da 

atividade de enzimas antioxidantes (SOD e CAT) para responderem com mais vigor ao déficit 

hídrico no estresse recorrente, pois sabe-se que a SOD atua dismutando o O2
•- em H2O2 em 

vários compartimentos celulares. Walter et al. (2011) observaram aumento na fotoproteção 

em Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. Presl & C. Presl submetida a ciclos recorrentes 

de déficit hídrico. Além disso, os resultados indicam que a maior proteção neste tratamento 

foi no peroxissomo, onde a CAT processa o H2O2 gerado pela fotorrespiração (Foyer e 

Noctor, 2000).  

CAT e APX são as principais enzimas que eliminam o H2O2 nas folhas, ambas atuam 

cooperativamente, mas sabe-se que a APX tem mais afinidade ao H2O2 do que a CAT (Foyer 

e Noctor, 2000). Logo no primeiro estresse máximo, as plantas do tratamento ME 

apresentaram aumento da atividade das enzimas estudadas, mas no segundo estresse máximo 

só não foi observado aumento na atividade da CAT (Fig. 5 A-C). Estes resultados indicam 
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que o estresse prévio na germinação pode ter auxiliado como memória ao déficit hídrico, e 

que neste tratamento além de proteção ao peroxissomo houve aumento de proteção no 

cloroplasto, local principal de atuação da APX (Foyer e Noctor, 2000).  

Curiosamente, as plantas do tratamento SE não apresentaram aumento nem da 

atividade de enzimas antioxidantes e nem no dano oxidativo em relação aos demais 

tratamentos estressados (Fig. 5 A-D). Porém, com menor atividade da SOD (Fig. 5A) 

produziu a mesma quantidade de MDA quando comparada ao CE (Fig. 5D). Estes resultados 

sugerem que a dissipação de ROS possa ter ocorrido por agente não enzimático, como é o 

caso dos carotenóides que apresentaram nível elevado durante os períodos de estresse máximo 

(Fig. 4F). A inibição da atividade de algumas enzimas pode ter sido em consequência de uma 

regulação na sua expressão gênica, da desnaturação, e/ou inativação dessas proteínas 

(Cavalcanti et al., 2007). Em Eucalyptus globulus Labill. não foi observado aumento da 

atividade enzimática em folhas sob déficit hídrico, porém nas raízes esta ocorreu (Shvaleva et 

al., 2006) 

As plantas jovens de M. oleifera apresentaram alta plasticidade para realizarem ajustes 

metabólicos durante o período de seca e para serem capazes de se recuperar durante o período 

de reidratação. Os nossos resultados sugerem que plantas jovens de M. oleifera aumentam a 

tolerância após ciclos recorrentes de seca, utilizando mais de um mecanismo. Através da alta 

EUA, pois evita o máximo de perda hídrica por molécula de CO2 assimilada e também a 

acentuada perda de folhas e manutenção do alto CHR foliar. A manutenção no conteúdo de 

clorofila também pode ser considerada como uma estratégia de tolerância. Além disso, as 

plantas jovens de M. oleifera minimizam o estresse oxidativo pelo aumento no conteúdo de 

carotenóides e da atividade de enzimas do ciclo antioxidante (SOD, CAT e APX). Entre os 

tratamentos estressados, os tratamentos ME e SE apresentaram maior tolerância ao déficit 

hídrico durante todo o período de avaliação. Portanto, as sementes de M. oleifera submetidas 
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a um estresse prévio, no período germinativo, têm a capacidade de adquirir memória à seca, 

possibilitando uma maior tolerância aos ciclos recorrentes de seca. 
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TABELA 
 
Tabela 1. Germinabilidade (G%) e velocidade média de germinação (VMG) de sementes de 
Moringa oleifera submetidas a diferentes potenciais osmóticos (MPa). 
 

Tratamento (MPa) G% VMG (dias-1) 

0,0 94,5 ± 1,79 A 0,14 ± 0,004 A 

- 0,1 71,0 ± 4,82 B 0,08 ± 0,007 B 

- 0,2 76,0 ± 3,54 B 0,09 ± 0,006 B 

- 0,3 52,5 ± 3,90 C 0,09 ± 0,006 B 

- 0,4 6,0 ± 2,12 D 0,05 ± 0,014 C 

Médias seguidas pela mesma letra na coluna não diferem estatisticamente pelo teste de 
Student Newman Keuls a 5% de probabilidade, ±E.P, n=4. 
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LEGENDAS DE FIGURA 

 
Fig. 1. Esquema do desenho experimental de Moringa oleifera submetida a ciclos recorrentes 
de déficit hídrico. Contendo seis tratamentos controle estressado (CE), moderado estressado 
(ME), severo estressado (SE), controle irrigado (CI), moderado irrigado (MI) e severo 
irrigado (SI). Valores em porcentagem indicam a quantidade de rega em relação da 
capacidade de pote. 
 
Fig. 2. Temperatura (°C) e Umidade relativa do ar (UR%) (A). Fluxo de fótons fotossintéticos 
(μmol.m-2.s-1) utilizados nas medidas de trocas gasosas (B). Seta para baixo indica estresse 
máximo do primeiro ciclo (dia 10), e seta para cima indica último dia de reidratação e início 
do segundo ciclo de estresse (dia 20). Umidade do solo (US%) (C) e conteúdo hídrico relativo 
(CHR) foliar (D) de plantas jovens de Moringa oleifera submetidas aos tratamentos: controle 
estressado (CE), moderado estressado (ME), severo estressado (SE), controle irrigado (CI), 
moderado irrigado (MI) e severo irrigado (SI) no estresse máximo (dia 10) do primeiro ciclo, 
último dia de reidratação (dia 20) e máximo estresse (dia 28). Médias seguidas pela mesma 
letra não diferem estatisticamente entre si pelo teste de Student Newman Keuls, a 5% de 
probabilidade, ±E.P., n=4 
 
Fig. 3. (A-B) Condutância estomática (gs), (C-D) assimilação líquida de CO2 (PN), (E-F) 
transpiração (E), e (G-H) eficiência do uso de água (EUA) de plantas jovens de Moringa 
oleifera submetidas aos tratamentos controle estressado (CE), moderado estressado (ME), 
severo estressado (SE), controle irrigado (CI), moderado irrigado (MI) e severo irrigado (SI) 
ao longo de todo o período de experimento. Seta para baixo indica estresse máximo do 
primeiro ciclo (dia 10), e seta para cima indica último dia de reidratação e início do segundo 
ciclo de estresse (dia 20). Barras verticais representam ±E.P. (n=4). 
 
Fig. 4. Mudanças no conteúdo de (A) carboidratos solúveis totais (CST), (B) aminoácidos 
livres totais (ALT), (C) proteínas solúveis (PS), (D) clorofila a (CLa), (E) clorofila b (CLb) e 
(F) Carotenóides (CRT) em folhas de plantas jovens de Moringa oleifera submetidas aos 
tratamentos controle estressado (CE), moderado estressado (ME), severo estressado (SE), 
controle irrigado (CI), moderado irrigado (MI) e severo irrigado (SI) durante o primeiro 
estresse máximo (dia 10), último dia de reidratação (dia 20) e  segundo estresse máximo (dia 
28). Médias seguidas pela mesma letra não diferem (P<0,05) pelo teste de Student Newman 
Keuls a 5% de probabilidade. Barras verticais representam ±E.P. (n=4). 
 
Fig. 5. Alteração da atividade de enzimas antioxidantes (A) superóxido dismutase (SOD), (B) 
catalase (CAT), (C) ascorbato peroxidase (APX) e mudanças no conteúdo foliar de (D) 
aldeído malônico (MDA), (E) peróxido de hidrogênio (H2O2) em plantas jovens de Moringa 
oleifera submetidas aos tratamentos controle estressado (CE), moderado estressado (ME), 
severo estressado (SE), controle irrigado (CI), moderado irrigado (MI) e severo irrigado (SI) 
durante o primeiro estresse máximo (dia 10), último dia de reidratação (dia 20) e segundo 
estresse máximo (dia 28). Médias seguidas pela mesma letra não diferem significativamente 
pelo teste de Student Newman Keuls a 5% de probabilidade. Barras verticais representam 
±E.P. (n=4). 
 
Fig. 6. Número de folhas (A) e altura (B) em plantas de jovens de Moringa oleifera 
submetidas aos tratamentos controle estressado (CE), moderado estressado (ME), severo 
estressado (SE), controle irrigado (CI), moderado irrigado (MI) e severo irrigado (SI) durante 
o primeiro estresse máximo (dia 10), último dia de reidratação (dia 20) e segundo estresse 
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máximo (dia 28). Médias seguidas pela mesma letra não diferem significativamente pelo teste 
de Student Newman Keuls a 5% de probabilidade. Barras verticais representam ±E.P. (n=5). 
 
Fig. 7. Aspectos das plantas jovens de Moringa oleifera provenientes dos seis diferentes 
tratamentos: controle estressado (CE), moderado estressado (ME), severo estressado (SE), 
controle irrigado (CI), moderado irrigado (MI), severo irrigado (SI). No dia do estresse 
máximo do segundo ciclo de estresse (dia 28). 
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Fig. 1 
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Fig. 2 
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Fig. 3 
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Fig. 4 
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Fig. 5 
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Fig. 6 
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Fig. 7 
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CONCLUSÕES 

 

1. A redução do potencial osmótico limita a germinação de sementes de M. oleifera; 

2. As plantas jovens de M. oleifera aumentam a tolerância após ciclos recorrentes de 

seca, utilizando alta eficiência do uso da água, acentuada perda de folhas, manutenção 

de um alto conteúdo hídrico relativo foliar, manutenção no conteúdo de clorofila, 

aumento da defesa antioxidante pelo conteúdo de carotenóides e da atividade de 

enzimas do ciclo antioxidativo (superóxido dismutase, catalase, ascorbato peroxidase); 

3. As sementes de M. oleifera submetidas a um estresse prévio (ME e SE), no período 

germinativo, tem a capacidade de adquirir memória à seca, possibilitando uma maior 

tolerância aos ciclos recorrentes de seca em relação às plantas que não sofreram 

estresse prévio (CE). 
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RESUMO 

 

Moringa oleifera é uma arbórea, tolerante à seca e a solos pobres, no semiárido 

nordestino, compreendendo uma alternativa para os sertanejos que vivem a nível de 

subsistência. É principalmente utilizada na limpeza de água por apresentarem propriedades 

coagulantes e floculantes. As sementes apresentam destacado valor comercial contendo alto 

teor de óleo com qualidades ímpares para produção de biocombustível. Estudos recentes 

indicam que quando a planta sofre uma exposição prévia a um estresse, ela tem a capacidade 

de responder mais rápido e com mais vigor a um evento de estresse recorrente, esse fenômeno 

é conhecido como endurecimento (hardening). Isso implica que as plantas tem a capacidade 

de memória (stress imprint). O objetivo do trabalho foi avaliar se plantas jovens de Moringa 

oleifera são capazes de carregar na memória estresses hídricos recorrentes ocorridos desde a 

germinação das sementes até o porte de plantas jovens e com isso apresentar maior tolerância 

à seca.  As sementes foram germinadas em baixos potenciais osmóticos 0,0; - 0,1; - 0,2; - 0,3; 

- 0,4 e - 0,5 MPa. Foram utilizadas plantas jovens com 50 dias após a emergência, originadas 

da germinação de três potenciais osmóticos 0,0; - 0,3 e - 0,4 MPa. Para cada tratamento de 

germinação houve dois regimes hídricos: as irrigadas (100% da capacidade de pote) e as 

estressadas (10% da capacidade de pote), totalizando seis tratamentos. Foram realizados dois 

ciclos de déficit hídrico intercalados por 10 dias de reidratação. Foram analisados os 

parâmetros de germinação, trocas gasosas, bioquímica, enzimática e biometria. As sementes 

de M. oleifera não germinaram em potenciais osmóticos menores que - 0,4 MPa. As plantas 

jovens de M. oleifera foram tolerantes aos ciclos recorrentes de seca em decorrência do alto o 

conteúdo hídrico relativo (CHR), da alta eficiência do uso de água (EUA), da manutenção no 

conteúdo de clorofila, da síntese de novos aminoácidos, além do aumento da atividade de 

enzimas antioxidantes e de carotenóides. Após o primeiro ciclo a taxa fotossintética foi 

recuperada rapidamente, indicando a preservação do metabolismo mesofílico. As plantas 

estressadas provenientes do tratamento - 0,3 e - 0,4 MPa apresentaram maior tolerância ao 

déficit hídrico do que as plantas estressadas provenientes do tratamento 0,0 MPa. Sugerindo 

que as sementes submetidas a um estresse prévio, no período germinativo, tem a capacidade 

de adquirir memória à seca, possibilitando à M. oleifera uma maior tolerância a ciclos 

recorrentes. 
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ABSTRACT 

 

Moringa oleifera is a poor soil, drought tolerant tree. It can be found in arid lands, like 

Northeast Brazil, and is an alternative for those who live there. It is mainly used in order to 

clean water by coagulants and flocculating properties. The seeds have high commercial value 

and contain high oil percentage with high quality for biofuel production. Recent studies 

indicate that when the plant suffers a prior exposure to stress (priming), it has the ability to 

respond faster and stronger to a recurring stress event: a phenomenon known as 

hardening. This implies that the plants have memory (stress imprint) capacity. The goal of this 

essay was to assess if young plants of Moringa oleifera are able to keep in memory recurring 

hydric stress events that occurred from seed germination to the seedlings and, this way, 

display increased drought tolerance. The seeds were germinated on low osmotic potentials 

0.0; - 0.1; - 0.2; - 0.3 and - 0.4 MPa. Young plants, 50 days after the emergency, were used 

(originated from the germination of three osmotic potentials: 0.0; - 0.3 and - 0.4 Mpa). For 

each germination treatment there were two water regimes: the irrigated (100% of the pot 

capacity) and the stressed ones (10% of the pot capacity), totalizing six treatments. Two 

cycles of water deficit were conducted, interspersed by 10 days of rehydration. The analyzed 

parameters were gas exchange, biochemistry, enzymatic and biometrics. The M. oleifera 

seeds didn't germinate on osmotic potentials lower than - 0.4 MPa. The young plants of M. 

oleifera are tolerant to recurring cycles of drought because of its high water content (CHR), 

high water use efficiency (EUA), maintenance of the chlorophyll contents, increased activity 

of antioxidant enzymes and carotenoids. After the first cycle, the photosynthetic rate was 

recovered quickly, indicating preservation of the mesophyll metabolism. The stressed plants 

from - 0.3 and - 0.4 MPa treatments presented greater tolerance to water deficit than stressed 

ones from 0.0 MPa treatment. Suggesting that seed submitted to a prior stress in germinal 

period, has the ability to acquire drought memory, enabling the M. oleifera a greater tolerance 

to recurring cycles. 

 

Keywords: abiotic stress, oilseed, gas exchange, ROS 
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