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AdaptacGes morfologicas da soja ao
excesso de umidade no solo

André Luis Thomast & Sandra Maria Carmello-Guerreiro?

A inundacao do solo limita a disponibilidade de O, ao
sistema radicular das plantas, restringindo a sintese de
energia (ATP) e carboidratos que sao essenciais ao desen-
volvimento vegetal. A habilidade de um genodtipo sobrevi-
ver ao suprimento limitado de O, esta relacionada, num
primeiro momento, a sua capacidade de superar essa crise
de energia através de adaptacoes fisiologicas e morfologi-
cas (Bailey-Serres & Voesenek, 2008).

O desenvolvimento, nos 6rgaos submersos, de aerén-
quima e de raizes adventicias sao as principais modifica-
coes morfologicas para um genotipo superar a deficién-
cia de O, no sistema radicular (Bailey-Serres & Voesenek,
2008; Voesenek & Sasidharan, 2013). O aerénquima pode
reduzir substancialmente a resisténcia interna ao trans-
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Adaptacdes morfoldgicas da soja ao excesso de umidade no solo

porte de O,, N, e varios metabolitos gasosos como CO, e
etileno, especialmente entre a parte aérea e as raizes.
O transporte de O, pelo aerénquima diminui o risco de
anoxia na planta, quando ela esta com o sistema radicular
inundado ou completamente submersa e, ainda, promove
a desintoxicacao da rizosfera das substancias formadas em
solos reduzidos (como éxidos ferrosos e manganosos) devi-
do a perda de O, pelas raizes (Jackson & Armstrong, 1999;
Sousa et al., 2010).

Modificacdes morfologicas e desenvolvimento
de aerénquima

a) na planta

Em genotipos de soja com sistema radicular inun-
dado pode ocorrer uma interconexao de aerénquima
(Figura 1) entre o segmento do caule submerso e a raiz
principal, a raiz principal e as raizes laterais mais su-
perficiais (até 5 cm de profundidade) e as raizes laterais
mais superficiais e os nddulos, a partir do 5° dia de inun-
dacao. Além do que, no segmento do caule submerso
pode ocorrer o desenvolvimento de raizes adventicias (a
partir do 2° dia de inundacao) com aerénquima esquizo-
geno e lisigeno (desde o 2° dia de desenvolvimento da
raiz adventicia) e a partir do periciclo (apos 2 semanas
de inundacao). Isso demonstra a capacidade da planta
de soja tolerar o excesso de umidade no solo (VanToai
et al., 1994; Bacanamwo & Purcell, 1999; Thomas et
al., 2000; Pires et al., 2002; Shimamura et al., 2003;
Thomas et al., 2005).
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b) no segmento do caule submerso e raizes adventicias

Com um dia de alagamento, em temperaturas acima
de 25 °C, pode iniciar a hipertrofia de lenticelas no seg-
mento do caule submerso. No segundo dia aumentam o
numero de lenticelas hipertrofiadas e o desenvolvimento
de aerénquima nas lenticelas ja hipertrofiadas, comecam
a surgir raizes adventicias (Figura 2A) e a epiderme do
caule submerso comeca a se romper (Figura 2B e 3A) devi-
do ao desenvolvimento de aerénquima produzido a partir
de divisoes de células do periciclo (Figuras 3A e B). Com
3 dias de inundacao as raizes adventicias atingem 2 a 5
mm de comprimento. Durante o 4° ou 5° dia acentua-se
o desenvolvimento do aerénquima no caule submerso e
na transicao caule-raiz principal da planta (Figura 2C e D,
respectivamente), bem como algumas raizes adventicias
apresentam mais de 1 cm de comprimento (Figura 4A).
Do 7° para o 14° (Figura 1) e 21° dia de inundacao prati-
camente nao ocorre alteracao no volume de aerénquima
na secao transversal do caule submerso, ja o nimero de
raizes adventicias aumenta.

As raizes adventicias (Figura 4B) do caule submerso
apresentam aerénquima esquizogeno e lisigeno no cortex
(Figura 4C). Com o prolongamento da inundacao aumenta
a formacao de aerénquima lisigeno e a partir do 14° dia
de inundacao observa-se o desenvolvimento de aerénqui-
ma a partir de divisdes de células do periciclo (Figura 5).
O aerénquima produzido a partir do periciclo desloca a
endoderme e o cortex em direcao a parte mais externa
da raiz, rompendo a epiderme e eliminando esses tecidos.
Apos 14 dias de inundacao observa-se a presenca de raizes
laterais nas raizes adventicias (Figura 1).
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Figura 1. Planta de
soja com segmento
do caule e sistema
radicular  inundados
por 14 dias, com de-
senvolvimento de ra-
izes adventicias (RA)
e interconexao de ae-
rénquima entre o seg-
mento do caule (CA)
submerso, a raiz prin-
cipal (RP) e as raizes
laterais (RL) mais su-
perficiais e dessas com
os nddulos (ND).
Thomas, 2004.

Figura 2. Segmento
da transicao do caule
com a raiz principal
de uma planta de soja
inundada por 2 dias (A)
e inundada por 5 dias
(C). Corte transversal
do caule de uma plan-
ta de soja inundada
por 2 dias (B) e inun-
dada por 5 dias (D).
Barras = Tmm.
Thomas, 2004.
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/I T\ 1‘- K
Figura 3. A) Desenvolvimento de aerénquima no caule submerso de
uma planta de soja inundada; B) Corte transversal do caule submerso
mostrando o desenvolvimento de aerénquima (aer) a partir do perici-
clo (per). Barras = 100 mm.

Thomas, 2004.

¢) na raiz principal e nas raizes laterais

O desenvolvimento de aerénquima nos primeiros 8 cm
da raiz principal (Figura 4A) é pequeno até o 4° dia de
inundacao, a partir dai ele aumenta rapidamente (Tabela
1). O aerénquima tem origem a partir de divisdes de célu-
las do periciclo. Nas raizes laterais observa-se o surgimen-
to de aerénquima a partir do 5° ou 6° dia de inundacao,
tendo como origem divisoes de células do periciclo (Figura
6B). No 14° dia de inundacao, observa-se que, tanto nos
primeiros 8 cm da raiz principal como nas raizes laterais
situadas entre 2 e 3 cm de profundidade, o aerénquima
produzido a partir do periciclo desloca a endoderme e o
cortex em direcao a parte mais externa da raiz, rompe a
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epiderme e elimina esses tecidos. O desenvolvimento de
aerénquima na raiz principal e nas raizes laterais nao ocor-
re no cortex conforme descrito por Bacanamwo & Purcell
(1999) e Pires et al. (2002), mas sim em substituicao ao
cortex, tendo em vista que o aerénquima € produzido a
partir de células do periciclo.

Figura 4. A) Planta de soja inundada por 5 dias; B) Desenvolvimento
da raiz adventicia a partir do caule submerso por 14 dias; C) Corte
transversal da raiz adventicia mostrando a presenca de aerénquima
esquizogeno (—) e lisigeno (*) no cortex. Barras: Ae B=1mm e C =
100 mm.

Thomas, 2004.

d) nos nédulos

O desenvolvimento de aerénquima nos nodulos, situ-
ados nos primeiros 3 cm de profundidade, é rapido com
a inundacao, atingindo em torno de 1,8 % do volume do
nodulo apos 1 dia de inundacao e nao se alterando mais
(Tabela 1). O aerénquima tem origem em divisdes de cé-
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lulas do felogénio (Figura 6C), apresentando uma conexao
entre o aerénquima do nodulo e o aerénquima da raiz la-
teral a que ele esta ligado (Figura 6A). Os nédulos da soja
suportam a inundacao por até 21 dias (Pankhurst & Sprent,
1975; Dakora & Atkins, 1989; Parson & Day, 1990; Thomas,
2004) e isso se deve ao desenvolvimento de aerénquima
a partir de células do felogénio. Entretanto, em nodulos
situados abaixo de 7-8 cm de profundidade praticamente
nao ocorre desenvolvimento de aerénquima. Mesmo em
nodulos de raizes de plantas nao inundadas, cultivadas em
vermiculita, que retém grande quantidade de agua, pode
ocorrer o desenvolvimento de aerénquima a partir da hi-
pertrofia de lenticelas. A hipertrofia das lenticelas ocorre
devido a divisoes de células do felogénio.

S o o W, NN 1 3
Figura 5. Corte transversal da raiz adventicia de soja com 21 dias de
inundacdo. aer = aerénquima; cor = cértex; end = endoderme; epi =
epiderme; per = periciclo.

Thomas, 2004.
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Tabela 1. Percentual de espaco poroso (aerénquima) nos nodulos e
raiz principal, nos primeiros 8 cm de profundidade, em plantas de
soja, com 10-12 folhas trifolioladas desenvolvidas e no florescimento,
com sistemas radiculares inundados durante 10 dias.

Dias de inundacao
0 1 2 3 4 5 6 7 10
......................... Aeréngquima (%) .eevereveiniennnnnn.
Nodulos 0,4 19 19 19 1,7 1,8 1,8 1,8 2,1
Raiz
principal

03 1,6 2,5 2,6 4,7 13,4 17,3 22,0 21,7

Thomas, 2004.

Figura 6. A) Aerénquima (aer) na raiz lateral (rl) e no nédulo (nod) de
uma planta de soja inundada por 21 dias; B) Desenvolvimento de ae-
rénquima a partir do periciclo (per) na raiz lateral; C) Desenvolvimento
de aerénquima a partir do felogénio (fel) no nddulo. Abreviaturas - bv:
bainha vascular, cor: cortex, ce: cortex externo, ci: cortex interno,
end: endoderme, es: esclereides, epi: epiderme, ti: tecido infectado.

Barras = 100 mm.
Thomas et al., 2005.
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Em suma, gendtipos de soja possuem a capacidade
de tolerar o excesso de umidade no solo pelo desenvol-
vimento de raizes adventicias e aerénquima nos 6rgaos
submersos. A origem do aerénquima no segmento do cau-
le submerso é o periciclo; nas raizes adventicias € esqui-
zogena e lisigena no cortex, com posterior desenvolvi-
mento a partir do periciclo; na raiz principal e nas raizes
laterais é o periciclo; e no nédulo é o felogénio.

0 aerénquima pode ter origem meristematica ou nao.
A origem meristematica ocorre a partir de sucessivas di-
visdes, induzidas pela hipoxia, de células meristematicas
originando um tecido parenquimatico esponjoso (Justin
& Armstrong, 1987), esse tipo de aerénquima é denomi-
nado aerénquima secundario. O aerénquima nao meris-
tematico pode ser formado por padrdes especificos de
separacao e expansao diferencial entre células adultas
(aerénquima esquizdégeno) ou pela morte e dissolucao
de células adultas especificas (aerénquima lisigeno).
Entretanto, os dois tipos de aerénquima nao meriste-
matico podem ocorrer na mesma planta. O aerénquima
esquizégeno pode preceder a ocorréncia do aerénquima
lisigeno no mesmo 6rgao, que também pode apresentar
aerénquima meristematico (Justin & Armstrong, 1987
Armstrong et al., 1994; Schussler & Longstreth, 1996;
Jackson & Armstrong, 1999; Drew et al., 2000; Thomas et
al.; 2005; Fagerstedt, 2010).

Soja em solos de varzea do Sul do Brasil 49



Adaptac6es morfoldgicas da soja ao excesso de umidade no solo

Aerénguima e raizes adventicias: de essenciais
a coadjuvantes para um genotipo de soja tolerar
0 excesso hidrico no solo

O desenvolvimento de raizes adventicias e aerén-
quima nos 6rgaos submersos da planta de soja tém sido
considerados essencias para a espécie tolerar o excesso
de umidade no solo (VanToai et al., 1994; Bacanamwo &
Purcell, 1999; Thomas et al., 2000; Pires et al., 2002;
Shimamura et al., 2003; Thomas, 2004; Thomas et al.,
2005; Shimamura et al., 2010). Entretanto, o custo ener-
gético dessas adaptacoes morfologicas reduz o desenvol-
vimento das plantas de soja (Tabela 2; Figuras 7 e 8).
Tem-se observado que genotipos de soja com pouco ae-
rénquima e poucas raizes adventicias apresentam maior
tolerancia ao excesso hidrico que gendétipos com abun-
dancia de aerénquima e raizes adventicias, demonstran-
do que diferencas metabodlicas também estao envolvidas
no processo (Thomas, 2008).

Tabela 2. Area foliar, altura do caule, comprimento da raiz principal,
diametro e area do caule no nivel do solo, e nimero de raizes adventi-
cias em uma planta de soja de um gendtipo tolerante e outro suscetivel
a inundacao do sistema radicular, apés 21 dias de inundacao*.

Parametros avaliados na planta Genotipos
Tolerante Suscetivel
Area foliar (cm?) 107 a 32b
Altura do caule (cm) 11a 5b
Comprimento da raiz principal (cm) 10 a 5b
Diametro do caule no nivel do solo (mm) 5b 8a
Area do caule no nivel do solo (mm?) 20b 50a

*iniciou com plantas com 2 folhas trifolioladas.
Thomas, 2008.
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Figura 7. Variabilidade genética da soja a inundacao do sistema radi-
cular. Genétipos no mesmo estadio de desenvolvimento.
Thomas, 2008.

Figura 8. Gendtipo de soja tolerante a inundacao (8A a esquerda) com
hipertrofia de lenticelas no segmento do caule submerso e poucas ra-
izes adventicias (8B) e gendtipo suscetivel (8A a direita) com grande
desenvolvimento de aerénquima e de raizes adventicias no segmento
do caule submerso (8C).

Thomas, 2008.
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O menor desenvolvimento de aerénquima e de raizes
adventicias em gendtipos mais tolerantes ao excesso de
agua no solo quebra o dogma de que essas modificacoes
morfologicas sdao essenciais para a soja sobreviver a baixa
concentracao de O, no sistema radicular. A capacidade de
um genotipo tolerar a baixa disponibilidade de O, esta re-
lacionada a uma série de fatores como: seletividade das
raizes a elementos toxicos como NH, e Fe; capacidade
de quelar grande quantidade de Fe para ele nao parti-
cipar de reacodes que produzem radicais livres, habilida-
de de detoxificacao desses quando produzidos em grande
quantidade; bem como ter a capacidade de atuacao de
hemoglobinas nao simbidticas que capturam O, em baixas
concentracdes e eliminam o excesso de oxido nitrico sin-
tetizando nitrato, entre outros fatores que sao abordados
no Capitulo 4.
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