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Adaptações morfológicas da soja ao 
excesso de umidade no solo

André Luís Thomas1 & Sandra Maria Carmello-Guerreiro2

A inundação do solo limita a disponibilidade de O2 ao 
sistema radicular das plantas, restringindo a síntese de 
energia (ATP) e carboidratos que são essenciais ao desen-
volvimento vegetal. A habilidade de um genótipo sobrevi-
ver ao suprimento limitado de O2 está relacionada, num 
primeiro momento, a sua capacidade de superar essa crise 
de energia através de adaptações fisiológicas e morfológi-
cas (Bailey-Serres & Voesenek, 2008).

O desenvolvimento, nos órgãos submersos, de aerên-
quima e de raízes adventícias são as principais modifica-
ções morfológicas para um genótipo superar a deficiên-
cia de O2 no sistema radicular (Bailey-Serres & Voesenek, 
2008; Voesenek & Sasidharan, 2013). O aerênquima pode 
reduzir substancialmente a resistência interna ao trans-
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porte de O2, N2 e vários metabólitos gasosos como CO2 e 
etileno, especialmente entre a parte aérea e as raízes. 
O transporte de O2 pelo aerênquima diminui o risco de 
anoxia na planta, quando ela está com o sistema radicular 
inundado ou completamente submersa e, ainda, promove 
a desintoxicação da rizosfera das substâncias formadas em 
solos reduzidos (como óxidos ferrosos e manganosos) devi-
do à perda de O2 pelas raízes (Jackson & Armstrong, 1999; 
Sousa et al., 2010).

Modificações morfológicas e desenvolvimento 
de aerênquima 

a) na planta
Em genótipos de soja com sistema radicular inun-

dado pode ocorrer uma interconexão de aerênquima 
(Figura 1) entre o segmento do caule submerso e a raiz 
principal, a raiz principal e as raízes laterais mais su-
perficiais (até 5 cm de profundidade) e as raízes laterais 
mais superficiais e os nódulos, a partir do 5° dia de inun-
dação. Além do que, no segmento do caule submerso 
pode ocorrer o desenvolvimento de raízes adventícias (a 
partir do 2° dia de inundação) com aerênquima esquizó-
geno e lisígeno (desde o 2° dia de desenvolvimento da 
raiz adventícia) e a partir do periciclo (após 2 semanas 
de inundação). 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 raízes adventícias
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 
número de lenticelas hipertrofiadas e o desenvolvimento 
de aerênquima nas lenticelas já hipertrofiadas, começam 
a surgir raízes adventícias (Figura 2A) e a epiderme do 
caule submerso começa a se romper (Figura 2B e 3A) devi-
do ao desenvolvimento de aerênquima produzido a partir 
de divisões de células do periciclo (Figuras 3A e B). Com 
3 dias de inundação as raízes adventícias atingem 2 a 5 
mm de comprimento.  Durante o 4° ou 5° dia acentua-se 
o desenvolvimento do aerênquima no caule submerso e 
na transição caule-raiz principal da planta (Figura 2C e D, 
respectivamente), bem como algumas raízes adventícias 
apresentam mais de 1 cm de comprimento (Figura 4A). 
Do 7° para o 14° (Figura 1) e 21° dia de inundação prati-
camente não ocorre alteração no volume de aerênquima 
na seção transversal do caule submerso, já o número de 
raízes adventícias aumenta.

As raízes adventícias (Figura 4B) do caule submerso 
apresentam aerênquima esquizógeno e lisígeno no córtex 
(Figura 4C). Com o prolongamento da inundação aumenta 
a formação de aerênquima lisígeno e a partir do 14° dia 
de inundação observa-se o desenvolvimento de aerênqui-
ma a partir de divisões de células do periciclo (Figura 5). 
O aerênquima produzido a partir do periciclo desloca a 
endoderme e o córtex em direção à parte mais externa 
da raiz, rompendo a epiderme e eliminando esses tecidos. 
Após 14 dias de inundação observa-se a presença de raízes 
laterais nas raízes adventícias (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-
ízes adventícias (RA) 
e interconexão de ae-
rênquima entre o seg-
mento do caule (CA) 
submerso, a raiz prin-
cipal (RP) e as raízes 
laterais (RL) mais su-
perficiais e dessas com 
os nódulos (ND). 

Thomas, 2004.

Figura 2. Segmento 
da transição 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 = 1mm. 

Thomas, 2004.
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Figura 3. A) Desenvolvimento de aerênquima no caule submerso de 
uma planta de soja inundada; B) Corte transversal do caule submerso 
mostrando o desenvolvimento de aerênquima (aer) a partir do perici-
clo (per). Barras = 100 mm. 

Thomas, 2004.

c) na raiz principal e nas raízes laterais
O desenvolvimento de aerênquima nos primeiros 8 cm 

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

Figura 4. A) Planta de soja inundada por 5 dias; B) Desenvolvimento 
da raiz adventícia a partir do  caule submerso por 14 dias; C) Corte  
transversal  da  raiz  adventícia  mostrando a presença de aerênquima 
esquizógeno (→) e lisígeno (*) no córtex. Barras: A e B = 1mm  e C = 
100 mm. 

Thomas, 2004.

d) nos nódulos
O desenvolvimento de aerênquima nos nódulos, situ-

ados nos primeiros 3 cm de profundidade, é rápido com 
a inundação, atingindo em torno de 1,8 % do volume do 
nódulo após 1 dia de inundação e não se alterando mais 
(Tabela 1). O aerênquima tem origem em divisões de cé-
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lulas do felogênio (Figura 6C), apresentando uma conexão 
entre o aerênquima do nódulo e o aerênquima da raiz la-
teral a que ele está ligado (Figura 6A). Os nódulos da soja 
suportam a inundação por até 21 dias (Pankhurst & Sprent, 
1975; Dakora & Atkins, 1989; Parson & Day, 1990; Thomas, 
2004) e isso se deve ao desenvolvimento de aerênquima 
a partir de células do felogênio. Entretanto, em nódulos 
situados abaixo de 7-8 cm de profundidade praticamente 
não ocorre desenvolvimento de aerênquima. Mesmo em 
nódulos de raízes de plantas não inundadas, cultivadas em 
vermiculita, que retém grande quantidade de água, pode 
ocorrer o desenvolvimento de aerênquima a partir da hi-
pertrofia de lenticelas. A hipertrofia das lenticelas ocorre 
devido a divisões de células do felogênio.

Figura 5. Corte transversal da raiz adventícia de soja com 21 dias de 
inundação. aer = aerênquima; cor = córtex; end = endoderme; epi = 
epiderme; per = periciclo. 

Thomas, 2004.
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Tabela 1. Percentual de espaço poroso (aerênquima) nos nódulos 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 inundação
0 1 2 3 4 5 6 7 10
  .........................  Aerênquima (%)  .......................

Nódulos 0,4 1,9 1,9 1,9 1,7 1,8 1,8 1,8 2,1

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

Thomas, 2004.

Figura 6. A) Aerênquima (aer) na raiz lateral (rl) e no nódulo (nód) de 
uma planta de soja inundada por 21 dias; B) Desenvolvimento de ae-
rênquima a partir do periciclo (per) na raiz lateral; C) Desenvolvimento 
de aerênquima a partir do felogênio (fel) no nódulo. Abreviaturas – bv: 
bainha vascular, cor: córtex, ce: córtex externo, ci: córtex interno, 
end: endoderme, es: esclereídes, epi: epiderme, ti: tecido infectado. 
Barras = 100 mm. 

Thomas et al., 2005.
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Em suma, genótipos de soja possuem a capacidade 
de tolerar o excesso de umidade no solo pelo desenvol-
vimento de raízes adventícias e aerênquima nos órgãos 
submersos. A origem do aerênquima no segmento do cau-
le submerso é o periciclo; nas raízes adventícias é esqui-
zógena e lisígena no córtex, com posterior desenvolvi-
mento a partir do periciclo; na raiz principal e nas raízes 
laterais é o periciclo; e no nódulo é o felogênio.

O aerênquima pode ter origem meristemática ou não. 
A origem meristemática ocorre a partir de sucessivas di-
visões, induzidas pela hipoxia, de células meristemáticas 
originando um tecido parenquimático esponjoso (Justin 
& Armstrong, 1987), esse tipo de aerênquima é denomi-
nado aerênquima secundário. O aerênquima não meris-
temático pode ser formado por padrões específicos de 
separação e expansão diferencial entre células adultas 
(aerênquima esquizógeno) ou pela morte e dissolução 
de células adultas específicas (aerênquima lisígeno). 
Entretanto, os dois tipos de aerênquima não meriste-
mático podem ocorrer na mesma planta. O aerênquima 
esquizógeno pode preceder a ocorrência do aerênquima 
lisígeno no mesmo órgão, que também pode apresentar 
aerênquima meristemático (Justin & Armstrong, 1987; 
Armstrong et al., 1994; Schussler & Longstreth, 1996; 
Jackson & Armstrong, 1999; Drew et al., 2000; Thomas et 
al.; 2005; Fagerstedt, 2010).
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Aerênquima e raízes adventícias: de essenciais 
a coadjuvantes para um genótipo de soja tolerar 
o excesso hídrico no solo

O desenvolvimento de raízes adventícias e aerên-
quima nos órgãos submersos da planta de soja têm 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 adaptações morfológicas reduz o desenvol-
vimento das plantas de soja (Tabela 2; Figuras 7 e 8). 
Tem-se observado que genótipos de soja com pouco ae-
rênquima e poucas raízes adventícias apresentam maior 
tolerância ao excesso hídrico que genótipos com abun-
dância de aerênquima e raízes adventícias, demonstran-
do que diferenças metabólicas também estão envolvidas 
no processo (Thomas, 2008).

 
Tabela 2. Área foliar, altura do caule, comprimento da raiz principal, 
diâmetro e área do caule no nível do solo, e número de raízes adventí-
cias em uma planta de soja de um genótipo tolerante e outro suscetível 
à inundação do sistema radicular, após 21 dias de inundação*.

Parâmetros avaliados na planta Genótipos
Tolerante Suscetível

Área foliar (cm²) 107 a 32 b 
Altura do caule (cm) 11 a 5 b 
Comprimento da raiz principal (cm) 10 a 5 b 
Diâmetro do caule no nível do solo (mm) 5 b 8 a 
Área do caule no nível do solo (mm2) 20b 50a

*iniciou com plantas com 2 folhas trifolioladas.       
Thomas, 2008.
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Figura 7. Variabilidade genética da soja à inundação do sistema radi-
cular. Genótipos no mesmo estádio de desenvolvimento.

Thomas, 2008.

Figura 8. Genótipo de soja tolerante à inundação (8A à esquerda) com 
hipertrofia de lenticelas no segmento do caule submerso e poucas ra-
ízes adventícias (8B) e genótipo suscetível (8A à direita) com grande 
desenvolvimento de aerênquima e de raízes adventícias no segmento 
do caule submerso (8C). 

Thomas, 2008.
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O menor desenvolvimento de aerênquima e de raízes 
adventícias em genótipos mais tolerantes ao excesso de 
água no solo quebra o dogma de que essas modificações 
morfológicas são essenciais para a soja sobreviver à baixa 
concentração de O2 no sistema radicular. A capacidade de 
um genótipo tolerar a baixa disponibilidade de O2 está re-
lacionada a uma série de fatores como: seletividade das 
raízes a elementos tóxicos como NH4 e Fe;  capacidade 
de quelar grande quantidade de Fe para ele não parti-
cipar de reações que produzem radicais livres, habilida-
de de detoxificação desses quando produzidos em grande 
quantidade; bem como ter a capacidade de atuação de 
hemoglobinas não simbióticas que capturam O2 em baixas 
concentrações e eliminam o excesso de óxido nítrico sin-
tetizando nitrato, entre outros fatores que são abordados 
no Capítulo 4.
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