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Resumo: O estudo avaliou as respostas fisiológicas do girassol sob déficit hídrico seguido 
de recuperação. As plantas foram estressadas por 20 dias. O déficit hídrico reduziu 

significativamente o crescimento tanto em folhas quanto em raízes e afetou o aparato 

fotossintético. Contudo as plantas de girassol (Helianthus annuus L.) mantiveram seus 

tecidos hidratados e apresentaram mecanismos para dissipar excesso de energia. Estas 

respostas sugerem que o girassol apresenta um mecanismo de plasticidade fisiológica sob 

seca.   
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INTRODUÇÃO 

O déficit hídrico é um dos principais fatores abióticos 

que limitam o crescimento e a produtividade das 

plantas em regiões semiáridas, pois interferem em 
processos fisiológicos essenciais (Makholwa et al., 

2023).  Entre as alterações fisiológicas, destaca-se o 

fechamento estomático, que reduz a perda de água por 

transpiração, mas compromete a assimilação de CO₂ 

e, consequentemente, a fotossíntese (Alves et al., 

2025). A queda na atividade fotossintética resulta em 

menor produção de fotoassimilados e limita o 

crescimento. Além disso, o déficit hídrico afeta o 

transporte de água e nutrientes, prejudicando o 

desenvolvimento de folhas e raízes (Kaur et al., 2021) 

A fotossíntese é particularmente sensível à escassez 
de água, sendo determinante para a tolerância das 

plantas à seca (Sapeta et al., 2023). A limitação 

hídrica compromete etapas como a fixação de CO₂, o 

transporte de elétrons e a eficiência fotoquímica do 

fotossistema II (PSII), restringindo a produção de 

biomassa (Makholwa et al., 2023). Em plantas C₃, 

como o girassol, o estresse hídrico reduz a atividade 

carboxilase da Rubisco e favorece sua função 

oxigenase, aumentando a fotorrespiração e 

diminuindo a eficiência no uso do carbono (Bush et 

al., 2018). O fechamento estomático, por sua vez, 
restringe a difusão de CO₂ para o mesófilo,  

 

intensificando a queda da taxa fotossintética, efeito 

amplamente relatado em culturas submetidas à seca 

(Haworth et al., 2021; Momayyezi et al., 2022).  

Embora a resposta estomática seja provavelmente o 
fator mais importante no controle da fixação do 

carbono, o decréscimo na fotossíntese em condições 

de déficit hídrico pode também ocorrer por limitações 

não estomáticas ou bioquímicas (Silva et al., 2019). 

Alguns estudos mostram que a limitação da atividade 

fotossintética é mais um efeito metabólico, pois a 

concentração interna de CO2 na folha (CI) se mantém 

alta ou mesmo aumenta com a seca (Haworth et al. 

2021; Momayyezi et al. 2022; Lysenko et al. 2022). 

No entanto, Silva et al. (2015) afirmam que a 

limitação da fotossíntese é devida principalmente à 
menor difusão de CO2 para o interior da folha (menor 

CI) e consequente menor disponibilidade deste para a 

enzima Rubisco. Ainda segundo tais autores, a 

limitação metabólica só ocorreria em condições de 

estresse severo.  

O girassol (Helianthus annuus L.) é uma oleaginosa 

de grande interesse econômico devido às suas 

características de adaptabilidade a condições edafo-

climatológicas diversas e agronômicas (Lustri et al., 

2017; Dalchiavon et al., 2016). Atualmente é 

considerada uma das mais importantes culturas de 
sementes oleaginosas com tolerância moderada à alta 

à seca e diferentes níveis de salinidade (Mila et al., 

2017). 
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Em estudo anterior Amaral et al. (2021), trabalhando 

com girassol sob deficiência hídrica, constataram 

redução significativa na taxa fotossintética em 

paralelo à condutância estomática, sugerindo que os 

declínios na taxa fotossintética foram relacionados 
com o fechamento estomático parcial refletido pelas 

reduções na condutância estomática. Além disso, a 

degradação do aparelho fotossintético em resposta a 

senescência de folhas em virtude de déficits hídricos 

severos também compromete os processos 

fotossintéticos das plantas. 

Dutra et al. (2018) demonstrou que o déficit hídrico 

afetou a fotossíntese de plantas de girassol, 

especialmente devido a limitações estomáticas e em 

menor extensão a limitações não estomáticas. Além 

disso, a atividade fotoquímica também foi afetada, 
indicando possíveis danos a nível do fotossistema II. 

Por outro lado, a espécie apresentou uma possível 

ocorrência de vias alternativas de dissipação do 

excesso de elétrons evitando assim fotoinibição, e 

conseguiu manter um bom grau de hidratação foliar, 

mesmo sob baixa disponibilidade hídrica.  

Embora o girassol apresente rendimento satisfatório 

sob condições contrastantes da região semiárida, 

como o déficit hídrico, as principais respostas 

fisiológicas empregadas pela espécie ainda são pouco 

conclusivas, especialmente em estudos envolvendo 

uma análise conjunta de variáveis de crescimento, 
status hídrico, danos a nível de membranas e 

fotossíntese (trocas gasosas e atividade fotoquímica) 

em diferentes intensidades de seca (leve, moderada e 

severa) seguido de recuperação.  A compreensão 

dessas respostas é fundamental para subsidiar 

estratégias de manejo e programas de melhoramento 

genético voltado à seleção de genótipos tolerantes à 

seca, capazes de manter a produtividade em 

ambientes semiáridos.  

Nesse contexto, esse trabalho teve como objetivo 

investigar as respostas fisiológicas desta espécie sob 
diferentes intensidades de déficit hídrico seguido de 

um período de recuperação. 

MATERIAL E MÉTODOS 

1. Caracterização do local e obtenção das plantas 

O experimento foi conduzido em casa de vegetação 

pertencente ao Departamento de Bioquímica e 

Biologia Molecular, na Universidade Federal do 

Ceará (UFC) em Fortaleza, Ceará, Brasil (latitude 

3°44’S, longitude 38°33’W), onde as condições 

ambientais foram as seguintes: temperatura do ar 

média de 24° C mínima e 36° C máxima, umidade 

relativa do ar média de 65% e densidade fotossintética 
ativa máxima de aproximadamente 700 µmol m-2s-1. 

Sementes de girassol (Helianthus annuus L.) foram 

fornecidas pelo Departamento de Fitotecnia 

pertencente à Universidade Federal do Ceará (UFC), 

Fortaleza, Ceará (CE). As sementes foram 

desinfetadas em hipoclorito de sódio 2,5% (v/v) 

durante 5 minutos, lavadas com água destilada e 

germinadas em bandejas com areia lavada de rio, sob 

condições de casa de vegetação. Após a emissão do 
primeiro par de folhas cotiledonares, as plântulas 

foram transplantadas para vasos de 2L contendo 

vermiculita onde permaneceram por 30 dias sendo 

irrigadas alternadamente com água destilada e 

solução nutritiva (Hoagland e Arnon, 1950) diluída ¼ 

nos primeiros 15 dias e ½ no restante a pH 6,0.  

1.1. Aplicação dos tratamentos 

Após 30 dias, as plantas foram divididas em dois 

grupos. Um grupo que continuou recebendo irrigação 

diária (tratamento controle) e outro onde a rega foi 

suspensa (tratamento de seca) por 20 dias. No décimo 
dia um grupo de plantas previamente estressadas 

foram novamente reidratadas (tratamento de 

recuperação). Nos tempos 0, 5, 10, 15 e 20 dias foram 

realizadas medidas de parâmetros que avaliaram as 

trocas gasosas e parâmetros de fluorescência da 

clorofila. Em paralelo, as plantas foram coletadas, 

pesadas e suas folhas congeladas imediatamente em 

nitrogênio líquido e armazenadas a -80ºC para 

posteriores análises bioquímicas. O intervalo de 0 a 5 

dias foi caracterizado como uma seca leve. O 

intervalo de 5 a 10 dias foi caracterizado como uma 

seca moderada e o intervalo de 10 a 20 dias foi 
caracterizado como uma seca severa. 

1.2. Determinação de massa seca, conteúdo 

relativo de água e danos de membrana em folhas e 

raízes  

Após a coleta, foi feita pesagem da matéria fresca de 

folhas e raízes que foram, posteriormente, 

transferidas para secagem em estufa com circulação 

de ar a 75°C, por 48 horas. Após esse período, foi 

determinada a massa de matéria seca em ambos os 

tecidos. O conteúdo relativo de água (CRA) em folhas 

e raízes foi determinado como previamente descrito 
por Silva et al. (2015).  

O dano de membrana foi estimado pelo índice de 

estabilidade de membrana (IEM) com base no 

vazamento de eletrólitos (condutividade) em função 

do dano celular conforme descrito por Silva et al. 

(2010). Dez discos foliares de 10 mm de diâmetro ou 

10 segmentos de 5 cm de raíz foram acondicionados 

em tubos hermeticamente fechados contendo 10 ml 

de água deionizada e incubados a 25 ºC durante 6 

horas e determinada a condutividade elétrica da 

solução (C1). Em seguida, os tubos foram incubados 

em água fervente por 1 hora e após atingir a 
temperatura ambiente, foi determinada à 

condutividade elétrica da solução (C2). O índice de 

estabilidade de membrana foi estimado pela relação: 

IEM = [1 - (C1/C2)] x 100. 
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1.3. Medidas de trocas gasosas e parâmetros da 

fluorescência da clorofila  

Para realização destas medidas foi utilizado um 

analisador de gás infravermelho – IRGA (LI-

6400XTR, LI-COR, USA) com fluorômetro 
acoplado. A cada medida foi avaliada a fotossíntese, 

pela assimilação de CO2 atmosférico em µmol de CO2 

absorvido m-2 s-1. Ao mesmo tempo, foi avaliada a 

transpiração (em µmol de H2O liberada m-2 s-1), e a 

condutância estomática (em mol de H2O liberada m-2 

s-1). Para estas medidas foi utilizada uma folha de 

cada repetição, localizada no terço médio superior das 

plantas. 

Simultaneamente foram realizadas as medidas de 

fluorescência da clorofila segundo o método do pulso 

de saturação (Schreiber et al., 1994) em folhas pré-
adaptadas ao escuro, por 30 minutos e folhas expostas 

à luminosidade. A intensidade e a duração do pulso 

de saturação foram de 18.000 µmol m-2 s-1 e 0,7 s, 

respectivamente. Os seguintes dados foram obtidos: a 

eficiência quântica potencial do fotossistema II 

(Fv/Fm), a taxa de transporte de elétrons [ETR = 

(F/Fm’× PPFD × 0.5 × 0.84)], a eficiência quântica 

efetiva do fotossistema II (F/Fm’), o 

“quenching” fotoquímico [qP = (Fm’- 

Fs)/(Fm’ – Fo’)]e não fotoquímico [NPQ 

= (Fm – Fm’)/Fm’] e o excesso de energia 

luminosa relativa [EXC = (Fv/Fm’) − 

(F/Fm’)/(Fv/Fm)], A relação ETR/A que é um 

indicativo de dreno alternativo de elétrons foi 

calculada.  

1.4. Delineamento estatístico e análise dos dados  

O ensaio foi realizado em delineamento inteiramente 

casualizado, com tratamentos dispostos em esquema 

fatorial 3×5 (três níveis de irrigação: controle, seca e 
recuperação, e cinco tempos de coleta: 0, 5, 10, 15 e 

20 dias) com quatro repetições, sendo uma planta por 

vaso. Cada planta representou uma unidade 

experimental totalizando 60 unidades experimentais. 

Os dados foram submetidos ao teste F a 0,05 de 

significância, através de análise de variância, e as 

médias das variáveis submetidas ao teste de Tukey no 

mesmo nível de probabilidade. 

RESULTADOS E DISCUSSÃO 

As plantas de girassol submetidas à deficiência 

hídrica apresentaram alterações significativas nos 

parâmetros fisiológicos avaliados. A massa seca (MS) 
foliar foi significativamente diminuída em 28% já em 

plantas submetidas a um déficit hídrico leve (5 dias) 

e esta redução foi ainda mais acentuada sob estresses 

moderado (10 dias) e severo (20 dias) na ordem de 

55% e 85%, respectivamente em comparação às 

plantas controle (Figura 1A). Similarmente, a massa 

seca das raízes também foi fortemente reduzida na 

ordem de 30%, 49% e 82% nos estresses leve, 

moderado e severo, respectivamente quando 

comparado às plantas não estressadas (Figura 1B). É 

importante mencionar que após o período de 

recuperação estes parâmetros de crescimento foram 
restaurados apenas parcialmente em plantas 

previamente estressadas em relação ao controle.  

O conteúdo relativo de água (CRA) tanto em folhas 

quanto em raízes foi levemente reduzido somente em 

plantas expostas aos estresses moderado e severo em 

comparação ao controle (Figuras 1C-D). Após o 

período de recuperação, os valores de CRA em ambos 

tecidos retornaram aos níveis das plantas controle.  

Figura 1. Massa seca em folhas (A), e raízes (B), 

conteúdo relativo de água em folhas (C) e raízes (D) 

em plantas de girassol submetidas ao déficit hídrico 

por 20 dias seguidos de um período de recuperação. 

Valores são médias de quatro repetições ± desvio 
padrão. 

A taxa de assimilação de CO2 (A) foi intensamente 

diminuída nas plantas submetidas a todas as 

intensidades de estresse (leve, moderado e severo) na 

ordem de 32%, 60% e 97%, respectivamente quando 

comparado às plantas não estressadas (Figura 2A). 

Em adição, a condutância estomática (gS) e a 

transpiração (E) apresentaram comportamentos 

semelhantes. As plantas submetidas às três 

intensidades de estresse apresentaram reduções 

desses parâmetros na ordem de (41%, 86% e 98% 

para gS) e (59%, 75% e 98% para E) em relação às 
plantas não estressadas (Figuras 2B-C).  
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Figura 2. Taxa de assimilação de CO2 (A), 

condutância estomática (B) e transpiração (C) em 

plantas de girassol submetidas ao déficit hídrico por 

20 dias seguido de um período de recuperação. 

Valores são médias de quatro repetições ± desvio 

padrão. 

Os danos de membrana em folhas aumentaram 

significativamente (⁓42%) apenas no tratamento de 

estresse mais severo (20 dias) em relação ao controle. 

Já em raízes percebeu-se que esse aumento foi 
proeminente em todas as intensidades de estresse 

(leve, moderado e severo) na ordem de 18%, 26% e 

39%, respectivamente quando comparada a condição 

sem estresse (Figura 3A-B). Após o período de 

recuperação, os valores de danos de membrana das 

plantas previamente estressadas em ambos tecidos 

retornaram aos conteúdos do tratamento controle.  

 

Figura 3. Danos de membrana em folhas (A) e raízes 

(B) em plantas de girassol submetidas ao déficit 

hídrico por 20 dias seguidos de um período de 

recuperação. Valores são médias de quatro repetições 

± desvio padrão. 

Com relação aos parâmetros de fluorescência da 
clorofila, observou-se que o déficit hídrico afetou de 

forma significativa o aparato fotossintético de plantas 

de girassol. A eficiência quântica efetiva do PSII 

(ΔF/Fm') e a taxa de transporte de elétrons (ETR) 

diminuíram progressivamente conforme o aumento 

da intensidade do estresse. Ambos atingiram as 

maiores reduções no tratamento de estresse severo 

com decréscimos de 43% e 75%, respectivamente em 

relação ao controle (Figura 4A-B). Após o período de 

recuperação, os valores de ambos os parâmetros em 

plantas previamente expostas ao déficit hídrico 
retornaram aos níveis das plantas controle.   

Por outro lado, a eficiência quântica potencial do PSII 

(FV/FM) não diferiu significativamente entre plantas 

estressadas e não estressadas (Figura 4C). Já a relação 

ETR/A aumentou significativamente em 48% em 

plantas de girassol sob estresse moderado enquanto 

sob déficit hídrico severo, os valores dessa relação 

foram oito vezes maiores que os encontrados nas 

plantas controle (Figura 4D). Após o período de 

recuperação, os valores da relação ETR/A das plantas 
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previamente estressadas retornaram aos níveis das 

plantas com ausência de estresse.   

 

Figura 4. Eficiência quântica efetiva do PSII (A), taxa 

de transporte de elétrons (B), eficiência quântica 

potencial do PSII (C) e relação entre as taxas de 

transporte de elétrons e assimilação de CO2 em 

plantas de girassol submetidas ao déficit hídrico por 

20 dias seguido de um período de recuperação. 

Valores são médias de quatro repetições ± desvio 

padrão. 

O quenching fotoquímico (qP) foi levemente 

reduzido somente no estresse severo em comparação 

ao tratamento controle (Figura 5A), por outro lado, o 

quenching não fotoquímico (NPQ) e o excesso 

relativo de energia luminosa (EXC) foram fortemente 

estimulados especialmente em plantas expostas ao 

déficit hídrico de moderado a severo quando 

comparada às plantas não estressadas (Figura 5B-C). 

 

 

Figura 5. Quenching fotoquímico (A), e não 

fotoquímico (B) e excesso relativo de energia 

luminosa (C) em plantas de girassol submetidas ao 

déficit hídrico por 20 dias seguidos de um período de 

recuperação. Valores são médias de quatro repetições 

± desvio padrão.  

Nossos resultados indicam que as respostas 

fisiológicas empregadas por plantas de girassol 

(Helianthus annuus L.) ao déficit hídrico estão 

relacionadas à intensidade do estresse. A restrição de 

água afetou de forma significativa o crescimento de 

folhas e raízes já a partir de um estresse de intensidade 

leve e esta resposta foi intensificada quando o grau do 

estresse atingiu um nível de moderado a severo. É 

bem conhecido que o nível de estresse por déficit 

hídrico pode variar conforme sua duração, 

intensidade e estádio fenológico da cultura (Batista, 
2020).  
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Em paralelo a redução no crescimento, o girassol 

apresentou certa capacidade de manter tanto tecidos 

foliares quanto radiculares hidratados mesmo sob 

estresse de intensidades de moderado a severo. É bem 

reportado que a manutenção de um bom estado 
hídrico dos tecidos da planta em condições de seca 

pode estar relacionado a um eficiente mecanismo de 

ajustamento osmótico conforme mencionado por 

(Alagoz et al., 2023). Esta estratégia é comumente 

associada com uma rápida restrição no crescimento e 

redução da fotossíntese causada especialmente pelo 

fechamento estomático como observado neste estudo. 

Respostas similares foram encontradas por outros 

autores (Arab et al., 2023; Hu et al., 2023; Castro et 

al., 2019; Mashilo et al., 2017) que atribuem serem 

essas características típicas de plantas de regiões 
semiáridas onde predomina a restrição de água.  

A redução acentuada na fotossíntese líquida (A) 

observada nas plantas submetidas ao déficit hídrico 

reflete o fechamento estomático, evidenciado pela 

diminuição significativa da condutância estomática 

(gS). Este fechamento estomático é uma estratégia 

para conservar água, mas limita a entrada de CO₂ no 

mesofilo foliar, reduzindo a assimilação de carbono 

e, consequentemente, a produção de biomassa 

(Nguyen et al., 2023). A menor disponibilidade de 

CO₂ também aumenta a atividade da oxigenase da 

Rubisco, intensificando a fotorrespiração e 
comprometendo ainda mais a eficiência fotossintética 

(Jin et al., 2023). Estudos recentes corroboram com 

esses achados, indicando que o estresse hídrico reduz 

significativamente a fotossíntese e a condutância 

estomática em plantas de girassol (Amaral et al., 

2021; Dutra et al., 2018)  

Com relação aos parâmetros de fluorescência da 

clorofila, nossos resultados demonstram que o 

aparato fotossintético de plantas de girassol foi 

significativamente afetado pelo déficit hídrico.  A 

eficiência quântica efetiva do PSII (ΔF/Fm') e a taxa 
de transporte de elétrons (ETR) foram 

significativamente reduzidas nas três intensidades de 

estresse, especialmente no nível severo. Estas 

respostas são indicativas de limitações impostas na 

cadeia transportadora de elétrons na membrana dos 

tilacóides (Sperdouli et al., 2023; Sapeta et al., 2023). 

Este fenômeno é provavelmente associado a danos 

parciais nos aceptores primários de elétrons do 

fotossistema II (plastoquinina) devido a acumulação 

de quinona reduzida (Shanker et al., 2022) como 

indicado pela redução de ΔF/Fm'.   

Em adição as limitações no aparato fotossintético, o 
déficit hídrico também induziu danos na plasmalema, 

sendo estes mais proeminentes nas células radiculares 

do que nas foliares. Apesar disso, a limitação de água 

mesmo na intensidade mais severa (20 dias) não foi 

capaz de induzir fotoinibição no fotossistema II, o que 

pode ser observado pela manutenção dos valores de 

Fv/Fm.  

Alguns mecanismos de proteção da maquinaria 

fotossintética também foram observados neste 

estudo. Por exemplo, o aumento significativo do 
quenching não fotoquímico (NPQ) é um indicativo da 

ocorrência de mecanismos de dissipação de energia 

não radioativa por processos (Zhang et al., 2024). 

Este mecanismo de fotoproteção ajuda a manter o alto 

estado oxidativo dos aceptores primários de elétrons 

do fotossistema II reduzindo a probabilidade de foto 

danos e estresse foto oxidativo nos cloroplastos (Van 

Amerongen e Croce, 2025). 

Em adição nossos resultados ainda mostraram um 

aumento no excesso de energia luminosa relativa 

(EXC) indicando uma super excitação do complexo 
do fotossistema II pela alta disponibilidade de energia 

luminosa que deve ser desativada por processos de 

dissipação para evitar danos fotoquímicos (Qiao et 

al., 2024; Didaran et al., 2024) bem como uma 

aumento na relação ETR/A sugerindo a presença de 

drenos alternativos de elétrons, tais como a 

fotorrespiração, considerada um mecanismo que 

consome o excesso de elétrons impedindo danos no 

fotossistema II em plantas C3 sob condições de déficit 

hídrico (Yan et al., 2025; Parkash et al., 2024).  

Em conjunto nossos dados sugerem que as limitações 

causadas no crescimento, nos parâmetros de trocas 
gasosas e na atividade fotoquímica parecem estar 

mais relacionadas a uma resposta aclimatativa da 

espécie do que a danos permanentes no fotossistema 

II, uma vez que os efeitos do déficit hídrico foram 

revertidos após o período de reidratação. 

CONCLUSÃO 

Os resultados demonstram que o déficit hídrico 

provoca diversas respostas fisiológicas em plantas de 

girassol, evidenciando adaptações destinadas a 

minimizar os efeitos do estresse e assegurar a 

sobrevivência da planta. Entre essas respostas, 
destacam-se a manutenção de um bom grau de 

hidratação em folhas e raízes, a redução da taxa 

fotossintética e da eficiência quântica efetiva do 

fotossistema II, bem como o aumento do NPQ e da 

relação ETR/A, indicativo da dissipação do excesso 

de energia na forma de calor, e da presença de drenos 

alternativos de elétrons, respectivamente. Estas 

respostas em conjunto sugerem que o girassol 

apresenta um mecanismo de plasticidade fisiológica 

sob diferentes intensidades de seca.   
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