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A

Adaptac0es fisiolagicas da soja ao
excesso de umidade no solo

André Luis Thomas* & Ladaslav Sodek?

No sistema radicular inundado, durante a diminuicao
da disponibilidade de O,, a respiracao aerobica é substitui-
da parcialmente pela glicolise e fermentacao. Neste caso,
a respiracao mitocondrial é limitada pela falta de O, como
aceptor final de elétrons. A fermentacao corresponde a
um periodo excepcional e transitorio no metabolismo das
raizes, onde a producao de ATP cai de 36 para 2 moles por
mol de glicose metabolizada (Dennis et al., 1992; Morard
& Silvestre, 1996; Sousa & Sodek, 2002; Bailey-Serres &
Voesenek, 2008).

Na respiracao anaerdbica, pela falta de O, como acep-
tor final de elétrons, ocorre o acimulo de intermediarios
no ciclo de Krebs, diminuicao da disponibilidade de NAD*
e acumulo de piruvato. A partir do piruvato sao produ-
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Adaptacdes fisioldgicas da soja ao excesso de umidade no solo

zidos os principais produtos da fermentacao em tecidos
vegetais: etanol e lactato (Figura 1). Embora a atividade
conjunta da glicolise e da fermentacao permitam apenas a
sintese limitada de ATP, pela fosforilacao ao nivel de subs-
trato, regenera-se NAD* e remove-se 0 excesso de pro-
tons (Dennis et al., 1992; Armstrong et al., 1994; Ricard
et al., 1994; Morard & Silvestre, 1996; Drew, 1997; Sousa
& Sodek, 2002).

Em raizes de soja sob hipoxia, outro destino importan-
te do piruvato é a conversao em alanina. O acumulo de
alanina em vez de lactato ou etanol tem a vantagem de
provocar uma queda menor no pH celular e levar ao fun-
cionamento parcial do ciclo de Krebs (Rocha et al., 2010),
permitindo maior producao de ATP; sem perda de carbo-
no, pois a alanina pode ser metabolizada facilmente apds
a remocao do estresse (Sousa & Sodek, 2003). Por outro
lado, com a formacao de alanina nao ha regeneracao de
NAD*, essencial para a continuidade da glicolise e a for-
macao de ATP. Possivelmente, a regeneracao de NAD* esta
associada a uma reacao secundaria envolvida na formacao
de alanina. Como esquematizado na Figura 1, o doador
de N para transformar piruvato em alanina é o acido gluta-
mico, em reacao catalizada pela alanina aminotransfera-
se. O N do acido glutamico é reposto em outra reacao de
transaminacao envolvendo o acido aspartico. Nesta rea-
cao, o acido aspartico ao doar seu N se transforma em aci-
do oxaloacético, por sua vez é rapidamente transformado
em acido malico numa reacao que regenera NAD*.  Esta
via metabolica faz parte do esquema proposto por Rocha
et al. (2010) envolvendo o funcionamento parcial do ciclo
de Krebs associado a formacao de alanina sob hipoxia e
viabiliza o funcionamento da glicélise.
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Figura 1. Aclimatacdo metabolica sob deficiéncia de O,. As plantas
tém muitas rotas de catabolismo da sacarose, producao de ATP e re-
generacao de NAD* e NAD(P)*. As setas azuis indicam as reacdes que
sao produzidas durante o estresse.

Adaptado de Bailey-Serres & Voesenek, 2008.
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O desenvolvimento de aerénquima e de raizes adventi-
cias € uma resposta comum em plantas apds inundacao do
sistema radicular. Tais modificacoes morfologicas podem
melhorar a tolerancia destas espécies a hipoxia, pois es-
tas estruturas facilitam a difusao de oxigénio para as raizes
submersas (Jackson & Armstrong, 1999; Drew et al., 2000;
Schussler & Longstreth, 2000; Gibberd et al., 2001; Thomas
et al, 2005). Entretanto, nem sempre a formacao dessas es-
truturas constitui a melhor estratégia para um genotipo de
soja tolerar a inundacao do solo, pois genotipos com poucas
modificacdes morfoldgicas podem apresentar melhor tole-
rancia a inundacao (ver Capitulo 3). A presenca na solucao
do solo de NH, como forma predominante de nitrogénio e
a grande disponibilidade de Fe, bem como o aumento na
concentracao de Mn e Na sao fatores importantes que in-
terferem no metabolismo da soja sob hipoxia. Estes fatores
sao abordados com mais detalhe a seguir.

Amonio

No tecido de plantas supridas somente com amonio
(NH,) ocorre o acumulo desse ion, de anios inorganicos
(cloro, sulfato e fosfato) e de aminoacidos, com redu-
cao de cations essenciais (K, Ca e Mg) e acidos organicos
(Holldampf & Barker, 1993; Marschner, 1995), diminuindo
o desenvolvimento da soja (Tabela 1). Em funcao disso,
algumas hipoteses tém sido formuladas para explicar o
efeito prejudicial do NH, as plantas, mas nenhuma delas é
considerada satisfatoria (Wirén et al 2000).

a) a absorcao de NH, pelas raizes esta associada ao
mecanismo de efluxo de H* a rizosfera e a liberacao de
H* também esta relacionada a incorporacao de NH, em
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proteinas, sugerindo a acidificacdao da rizosfera e/ou dis-
tarbio do pH intracelular, o que poderia explicar o efeito
prejudicial do NH,. Entretanto, em muitos casos a toxidez
€ observada em meio com pH tamponado e espécies sensi-
veis a toxidez nao demonstram disturbio no pH citosoélico
induzido pelo NH, (Wirén et al., 2000; Britto et al., 2001).

Tabela 1. Estatura e area foliar de plantas de soja inoculadas e com
raizes inundadas durante 5 e 14 dias com solucao nutritiva sem N (SN)
e com NO,, NH, e NH,NO,, a partir do estadio V6-7, e em plantas com
raizes nao inundadas (NI).

Estatura Area foliar

Tratamentos (cm) (cm?/planta)

5 dias 14 dias 5 dias 14 dias
NI 62 ab* 77 a 1334 a 2199 a
SN 65 a 77 a 1132 b 1642 bc
NO, 63 a 77 a 1307 a 2012 ab
NH4 55 ¢ 67 b 1219 ab 1458 c
NH,NO, 57 bc 69 b 1198 b 1640 bc

* Médias seguidas por letras diferentes na coluna diferem entre si.
Adaptado de Thomas, 2004.

b) a limitacao de carboidratos nas raizes também con-
tribuiria para o efeito prejudicial, baseado no fato de que
o NH, por si s6 nao é translocado a parte aérea em muitas
espécies e, entao, grande quantidade de esqueletos de
carbono para assimilacao de N precisariam ser providos
as raizes, ocasionando a falta de esqueletos de carbono
nas mesmas. Porém, em alguns casos, o suprimento exter-
no de a-cetoglutarato, uma fonte chave de carbono para
assimilacao de N, alivia os sintomas de toxidez, mas em
outros casos ele aumenta o metabolismo do NH,, sugerin-
do que outros fatores podem limitar a assimilagao de NH,
(Britto et al., 2001).
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c) a diminuicao de cations essenciais como K, Mg e
Ca no tecido de plantas submetidas a periodos prolonga-
dos de nutricao com NH, pode contribuir para a toxidez
devido ao desbalanco nutricional (Britto et al., 2001).
Transportadores e canais de K sao habeis para transpor-
tar NH,, portanto esses transportadores podem contribuir
para a toxidez de NH, quando ha baixa concentracao de K
na solucao do solo (Hoopen et al., 2010).

d) em especies sensiveis a toxidez de NH,, submetidas
a altas concentracOes externas de NH,, ocorre uma hiper-
polarizacao negativa do potencial da membrana plasmati-
ca das células das raizes, ocasionando uma disfuncao na
regulacao da entrada de NH,, que leva ao acumulo exces-
sivo de NH, no citosol. Para minimizar o efeito do excesso
de NH,, ocorre um efluxo ativo (com gasto de ATP) de mais
de 80% do NH, que entrou nas células através da mem-
brana plasmatica das células das raizes. Este ciclo futil
aumenta em 40% a respiracao das raizes, é independente
da atividade da glutamina sintetase e de outros processos
relacionados ao metabolismo do N e é acompanhado por
uma diminuicao no desenvolvimento das plantas (Britto et
al., 2001; Li et al., 2013). Entretanto, o alto custo ener-
gético do efluxo de NH, através da membrana plasmatica
esta superestimado e o consumo da energia requerida para
ativar o efluxo pode aumentar os sintomas de toxidez, ou
seja, diminuir o desenvolvimento da planta (Kronzucker
et al., 2001).

Em um solo inundado a fonte de N predominante é o
NH, (ver Capitulo 2) que € prejudicial para muitas espe-
cies vegetais. Entretanto, quando utiliza-se o nitrato (NO,)
como fonte de N para plantas de soja com sistema radicular
sob hipoxia, cultivadas em solucdo nutritiva (auséncia de
solo e atividade microbiana) o desenvolvimento das plan-
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tas € similar a condicao de normoxia (Tabela 1). O efeito
benéfico do nitrato na tolerancia ao alagamento é bem co-
nhecido (Malavolta 1954; Trought & Drew 1981; Allegre et
al., 2004; Thomas & Sodek, 2005; Horchani et al., 2010).
O NO, estimula a proliferacao de raizes laterais no sistema
radicular da soja sob hipoxia (Figura 2). A nivel metabdlico
o efeito benéfico do NO, envolve a regeneracao do NAD’
(Figura 1). Primeiro, na reducao do nitrato pela nitrato
redutase formando o nitrito e, segundo, durante o metabo-
lismo do nitrito que pode seguir dois caminhos sob hipoxia.
O primeiro, idéntico ao que ocorre sob normoxia, leva a
reducao do nitrito em aménia seguido pela assimilacao do N
pelo sistema GS/GOGAT, reacoes que consomem elétrons e
regeneram NAD*. Entretanto, este caminho é muito limita-
do em hipoxia (Lee 1978; Trought & Drew, 1981; Morard et
al., 2004; Brandao & Sodek, 2009; Oliveira et al., 2013a). O
segundo caminho leva a reducao de nitrito em NO. A pro-
pria enzima redutase de nitrato responsavel pela formacao
do nitrito a partir do nitrato também mostra atividade, em
hipoxia, na transformacao de nitrito em NO (Rockel et al.,
2002). Entretanto, as evidéncias indicam que o papel da
redutase de nitrato € apenas fornecer o nitrito precursor
do NO e nao na producao direta do NO a partir de nitrito
(Salgado et al., 2006; Oliveira et al., 2013b). Mais recen-
temente, em trabalho com a soja, Oliveira e colaboradores
(2013b) obtiveram evidéncia de que o nitrito se transforma
em NO no mitocondria onde o nitrito substitui o O, como
aceptor terminal de elétrons no processo de fosforilacao
oxidativa, assim formando NO (Gupta & Igamberdiev, 2011).
Desta forma o nitrito permite nao apenas a regeneracao de
NAD* mas também a formacao de ATP. Tais processos po-
dem explicar o efeito benéfico do nitrato na tolerancia da
planta ao alagamento e a hipoxia.
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Figura 2. Sistemas radiculares de plantas de soja inoculados e inunda-
dos durante 14 dias com diferentes fontes de nitrogénio (N, - somente
fixacao simbidtica; NO, - adicao de nitrato; NH, - adicao de aménio).

Thomas, 2004.

Ferro

A absorcao excessiva de ferro pode causar toxidez na
planta de soja, limitando seu crescimento (Foy et al.,
1978), provocando os sintomas de amarelecimento foliar,
clorose e morte de folhas novas (Barni, 1999). A toxidez
pode ser indireta ou direta (Sahrawat, 2005; Becker &
Asch, 2005). Indireta quando ocorre deficiéncia de outros
nutrientes como P, K, Ca, Mg e Zn, com a planta acumulan-
do ou nao concentracoes toxicas de Fe nos tecidos. Direta
quando ha excesso de Fe na forma livre dentro da célula,
aumenta a producao de radicais livres, como consequéncia
ocorre a peroxidacao de lipidios e danos a proteinas e aci-
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dos nucleicos, podendo levar a célula a morte (Halliwell &
Gutteridge, 1992).

Plantas de soja cultivadas sob inundacao em solos hi-
dromorficos apresentam altos teores de ferro nas folhas,
chegando a valores entre 0,8 e 3,0 g de Fe/ kg de matéria
seca (Barni, 1999; Pires et al., 2002). Porém, existe dife-
renca na suscetibilidade a toxidez por ferro entre cultiva-
res de soja (Foy et al., 1978).

Para o excesso de absorcao de ferro, em plantas sob
inundacao, sao mencionados mecanismos de tolerancia:
1. restricao da absorcao pela capacidade da planta oxi-
genar o sistema radicular através de aerénquima, oxidan-
do Fe*2 a Fe*? na superficie das raizes, com consequente
precipitacao do Fe* sobre elas (Foy et al., 1978; Hendry
& Brocklebank, 1985; Marschener, 1995), ou restricao a
entrada através da membrana plasmatica das células das
raizes (Hall, 2002); 2. quelar o Fe que entrou na planta
com citrato, nicotianamina e fitosideroferos da familia do
acido mugineico a fim de diminuir sua reatividade durante
o transporte (Kobayashi & Nishizawa, 2012); 3. a absorcao
de Fe*?em excesso induz a producao do radical O, (supe-
réxido) nas raizes, aumentando a atividade da superoxido
dismutase que cataliza a sintese de H,0, (O, + O, + 2H"
— H,0,). Com o acimulo transitério de H,0, nas raizes e
a presenca de ferro livre, pode haver a formacao de radi-
cais hidroxilas (Fe*? + H,0, — Fe*> + OH + OH), que causam
peroxidacao de lipidios, inativacao de membranas de pro-
teinas, perda da integridade e morte celular. Em espécies
e/ou genotipos tolerantes, além do aumento da ativida-
de da superdxido dismutase, ocorre a inducao da sintese
da peroxidase que converte H,0,em H,O, sendo que esse
mecanismo pode tornar-se ineficaz 36-48 horas apos sua
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inducao (Hendry & Brocklebank, 1985); 4. absorcao com
compartimentalizacao do ferro em espacos apoplasticos e
vacuolos; e 5. também uma classe de proteinas, as ferri-
tinas, atuam no tamponamento do ferro dentro da célula.
Cada molécula de ferritina da soja pode armazenar de 800
a 2700 atomos de ferro numa forma sollvel, nao toxica e
prontamente disponivel a célula. Portanto, o contetdo de
ferro no tecido vegetal (Tabela 2) € um parametro impre-
ciso para avaliar o efeito toxico desse elemento sobre o
tecido vegetal. As ferritinas acumulam-se nos cloroplastos
e plastidios nao verdes (proplastideos, etioplastos e ami-
loplastos), sendo encontradas em tecidos da parte aérea,
apice radicular, sementes e nodulos (Sczekan & Joshi, 1987,
Lobréaux & Briat, 1991; Ragland & Theil, 1993; Guerinot
& Yi, 1994; Briat & Lobréaux, 1997; Clemens et al., 2002).
A tolerancia de um genotipo a toxicidade por ferro e a to-
lerancia a inundacao do solo estao correlacionadas, sendo
a susceptibilidade a toxidez por ferro influenciada pelos
estadios de desenvolvimento e nutricional da planta (Foy
et al., 1978).

Tabela 2. Teor de nitrogénio (N), potassio (K), ferro (Fe), manganés
(Mn) e sodio (Na) nas folhas de quatro gendtipos de soja com 5a 6
folhas trifolioladas desenvolvidas (V6-7), apds inundacao de 7 dias, e
rendimento de graos com inundacao de 7 dias em V6-7 e no enchimen-
to de graos, em solo de varzea (Gleissolo).

Genotipo Nutrientes nas folhas Rendimento
N K Fe Mn Na de graos
...... % eennn weeene. Mg/ kg kg/ha
1 2,6 1,1 2500 152 698 840
2 2,0 1,2 2100 178 67 1310
3 1,7 1,0 6800 92 58 2064
4 2,1 0,8 1900 95 93 2600

Thomas & Costa, 2010.
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Manganés

Como um micronutriente essencial, baixos niveis de
Mn sdo necessarios para a nutricao e o desenvolvimento
da planta. No entanto, quando esta presente em quanti-
dades excessivas, € extremamente toxico para as células
vegetais (Millaleo et al., 2010).

Os sintomas de toxidez por manganés (Mn) na planta ca-
racterizam-se pelo aparecimento de pontuacdes castanhas
nas folhas, seguidas de deformacoes e necrose. Entretanto o
nivel toxico de Mn nas folhas de soja é caracteristico de cada
gendtipo, sendo valores entre 140 e 300 mg de Mn/Kg de ma-
téria seca de folhas relatados como tdxicos ao desenvolvimen-
to das plantas (Carter et al., 1975; Foy et al.; 1978; Heenan &
Campbell, 1980; Ohki et al., 1980; Rosolem et al., 1992).

A toxidez por Mn pode ser indireta ou direta, seme-
lhante a toxidez por Fe. Os mecanismos de tolerancia da
planta ao excesso de Mn envolvem o impedimento de en-
trada nas raizes (seletividade de membrana e liberacao de
exsudados como oxalato e citrato na rizosfera para dimi-
nuir a disponibilidade de Mn) e quando dentro da planta
acumular Mn nas raizes, compartimentalizar em organelas
ou no apoplasto, complexar com acidos organicos e ativar
sistemas antioxidantes (Blamey et al., 1986; Marschner,
1995; Macfie et al., 1994; Reichman, 2000; Millaleo et al.,
2010). Genotipo de soja tolerante a inundacao apresenta
menor teor de Mn nas folhas (Tabelas 2 e 3).

Sadio
Existe diferenca entre genédtipos de soja quanto a to-

lerancia a salinidade (El-Samad & Shaddad, 1997; Inanaga
et al., 2001) e quando um gendtipo esta com o sistema ra-
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dicular inundado, concentracdes baixas de sodio (Na), 3 a
5 mM na solucao do solo, nao consideradas salinas (Colmer
& Greenway, 2011), podem prejudicar seu desenvolvimen-
to e mesmo leva-lo a morte (Thomas, 2009). Isso também
ocorre com genotipos de milho (Bispo, 2011), porém nao
acontece a genotipos de arroz irrigado.

Tabela 3. Teor de ferro (Fe), manganés (Mn), sodio (Na) e cloro (Cl)
nas folhas de genétipos de soja tolerante (Toler.) e suscetivel (Susc.) a
inundacao, em tratamentos de solo nao inundado (NI), inundado com
agua - | (H,0), inundado com agua mais aménio - | (NH,), inundado
com agua mais cloreto de sodio - | (NaCl ), e inundado com agua mais
amonio e cloreto de sodio - | (NH, + NaCl ).

Fe Mn Na Cl
Trata-
Toler.  Susc. Toler.  Susc. Toler. Susc. Toler. Susc.
.................... mg / KgdeMS ......cooeiinit. %
NI A*91b A105d 298 349 A*33b A 28c 0,37 0,97

I1(HO) B301a A459a 254 379 A 29b A 55¢c 0,35 0,91
I(NH) A332a A293c 249 363 B43b A147b 0,46 0,93
I(NaCl) B314a A390b 277 362 B55b A154b 0,40 0,97

Lg’é’[’;* B295a A350b 272 381 B279a A457a 051 1,02
Média - ~  B*270 A367 - - B* 0,41 A0,96

* Médias antecedidas de mesma letra maiuscula na linha e seguidas de mesma letra
minGscula na coluna, para cada elemento, nao diferem pelo teste de Duncan (P > 0,05).

Thomas, 2009.

A maior absorcao de Na por alguns gendtipos com rai-
zes em hipoxia (Tabelas 2 e 3) pode ocasionar toxicidade
metabdlica de Na. Essa, em grande parte, é resultado da
capacidade do Na competir com o K por sitios de ativacao
de enzimas essenciais para a funcao celular. Mais de 50 en-
zimas sao ativadas pelo K (Evans & Sorger, 1966). Embora o
Na pode substituir o K neste papel em alguns casos (Sodek
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et al, 1980), quando ocorre o grau de ativacao é bem in-
ferior aquele obtido com o K. Assim, elevados niveis de
Na ou alta relacao Na:K podem perturbar varios processos
enzimaticos no citoplasma (Tester & Davenport, 2003).

O menor teor de sodio encontrado no tecido de genoti-
pos de soja mais tolerantes a inundacao (Tabelas 2 e 3) €&,
provavelmente, devido a exclusao de sodio pelas raizes ou a
selectividade das membranas plasmaticas das raizes em
condicoes de hipoxia (Zhu, 2001; Tester & Davenport, 2003;
Chinnusamy et al., 2005; Munns & Tester, 2008; Colmer &
Greenway, 2011; Conde et al., 2011; Mian et al., 2011). O
teor de sodio nas folhas pode ser considerado como um fa-
tor importante na tolerancia a inundacao de um genétipo. A
questao que permanece é se a absorcao de sodio diferencial
entre gendtipos tolerantes e sensiveis a inundacao é devido
a propria hipoxia ou a presenca de amonio no solo inundado,
pois esse pode causar a despolarizacao da membrana e a en-
trada de Na (Pang & Shabala, 2010). Também, a hipoxia pode
estimular a entrada de Na através de canais de cations nao
seletivos (Conde et al., 2011).

Fixacdo Simbiotica de N,

A eficiéncia da fixagao simbiotica de N, em soja depende
da interacao de fatores da planta, do rizobio e do ambien-
te. E um processo que demanda alta quantidade de ener-
gia, requerendo ao menos 4 ATP para cada par de elétrons
transferidos ao N,. Essa energia € gerada mais eficientemen-
te pela fosforilacao oxidativa nos sitios de respiracao loca-
lizados na membrana externa do rizobio. Paradoxalmente,
entretanto, o oxigénio é um inibidor da atividade da nitro-
genase (Dakora & Atkins, 1989). Para contornar o problema
as leguminosas possuem uma barreira a difusao de O, nas
células do cortex do nodulo, a fim de manter um ambiente
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microaerobico (Serraj et al., 1995; Minchin, 1997; Guasch
et al., 2001). Além dessa barreira, na zona infectada do no-
dulo ha a presenca de leghemoglobina cujo papel é trans-
portar o oxigénio até a membrana externa da bactéria e
ao mesmo tempo assegurar a auséncia de oxigénio livre no
ambiente da nitrogenase. A entrada de oxigénio nas cé-
lulas infectadas do nodulo é tao bem controlado por este
mecanismo que mesmo em condicoes normais o oxigénio €
o fator limitante para a atividade da nitrogenase (Layzell
& Hunt, 1990). Isto explica a alta sensibildade do processo
ao alagamento, onde a disponibilidade de oxigénio no meio
€ muito menor. Consequentemente, a inibicao da fixacao
de nitrogénio pelo alagamento € praticamente imediata
(Amarante & Sodek, 2006).

A maioria dos genotipos de soja € suscetivel ao alagamen-
to do solo e a fixacao simbidtica pode ser prejudicada pela
falta de O,, bem como pela presenca de altas concentracoes
de NH,, Fe e Mn na solucao do solo. Em ensaios conduzidos
em vasos, com substrato e em condicoes controladas de casa
de vegetacao, independentemente do nivel de tolerancia do
genotipo (ver Capitulo 3), os nodulos podem suportar peri-
odos de até 21 dias de inundacao (Scholles & Vargas, 2004;
Thomas, 2004), embora as plantas tenham seu desenvolvi-
mento reduzido e apresentem clorose. Estas condicées, no
entanto, superestimam a capacidade de sobrevivéncia dos
nodulos comparativamente ao que se observa em lavouras
com excesso hidrico, pois nao englobam varios fatores que
podem impactar na vida til dos nédulos, como as condi-
¢Oes de maior radiacao e temperatura elevada que ocorrem
a campo e a interacao com a atividade microbiana.

Quanto a fixacao simbidtica em si, existem estudos
(Thomas, 2004; Badinelli, 2008) com genotipos de soja
que apresentam grande capacidade de desenvolver adap-
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tacoes morfologicas (raizes adventicias e aerénquima),
entretanto ndo existem informacdes para os gendtipos
que toleram o excesso hidrico no solo praticamente sem
desenvolver essas adaptacoes.

Na soja a inundacao do sistema radicular induz o au-
mento no teor de alanina (indicador de anaerobiose) nao
apenas nas raizes mas na seiva do xilema também (Puiatti
& Sodek, 1999; Sousa & Sodek, 2002; Thomas & Sodek,
2005). A seiva do xilema acusa outras alteracoes como
uma diminuicao nos teores de ureideos e de glutamina
(indicadores da eficiéncia da fixacao simbidtica de N, em
soja), bem como de aminoacidos livres totais (Tabela 4).
Quando ocorre inundacao, independentemente do periodo
ser de 1h, 1 dia ou 4 dias, ha uma reducao de mais de 90%
no teor de ureideos e de glutamina na seiva do xilema,
quando comparados com os teores em plantas nao inun-
dadas (Amarante & Sodek, 2006; Justino & Sodek, 2013).
Quanto mais curto o periodo de inundacao mais rapida a
recuperacao da atividade da nitrogenase e de glutamina
na seiva do xilema (Justino & Sodek, 2013). A drena-
gem apos periodos mais prolongados de inundacao (1 a 9
dias) proporciona a retomada plena da fixacao de N, pe-
los nodulos da planta de soja num periodo de 3 a 5 dias
(Amarante, 2002; Badinelli, 2008), enquanto que apos pe-
riodos de inundacao mais curtos (horas) a recuperacao é
bem mais rapida (Justino & Sodek, 2013).

A hipoxia inibe o acimulo de biomassa e a fixacao
de N,, entretanto a inibicao da fixacao ocorre mais cedo
(praticamente € imediata - Amarante & Sodek, 2006) e é
mais pronunciada que a inibicao do acimulo de biomassa
(Bacanamwo & Purcell, 1999). Com o desenrolar da inun-
dacao, a planta desenvolve raizes adventicias e intercone-
x0es de aerénquima nos Orgaos submersos que revertem
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o processo de hipoxia e ela recupera a fixacao simbidtica
de N, (Tabela 4). Entretanto, a planta tem seu desenvolvi-
mento reduzido e apresenta-se clorética.

O estadio de desenvolvimento da planta tem influén-
cia no processo de reversao da hipoxia, pois quanto maior
a quantidade de reservas nas raizes, mais rapidamente ela
supera o estresse anaerobico. Plantas de soja com 10-12
folhas sairam dessa condicao apods 10 dias, enquanto plan-
tas com 6-7 folhas levaram 14 dias (Thomas, 2004).

Tabela 4. Teores de O, na solucao nutritiva, aerénquima nos nodulos
e raiz principal, teores de alanina e glutamina, quantidade de ureide-
os e aminoacidos livres totais (ALT) na seiva do xilema de plantas de
soja com sistemas radiculares inoculados e inundados, durante 10 dias
com solucao nutritiva sem N, a partir do florescimento (plantas com
10-12 folhas trifolioladas desenvolvidas).

O,na

- Aerénquima (%) mol% na seiva mmol/mL de seiva
solucao

Dias de

Inundacdo (mg/L) Nodulos Raiz' Alanina Glutamina Ureideos ALT

0 6,6 0,4 b?2 0,3c 0,4 13,7 4,2a 2,1a
0,9 1,9 a 1,6 C 34,0 0,6 02b 1,2 bc

2 0,7 1,9 a 2,5 ¢

3 0,6 1,9 a 2,6 C 17,7 0,2 02b 08 ¢

4 0,8 1,7 ab 4,7 c

5 0,6 1,8a 13,4b 12,8 0,8 02b 07 c

6 0,6 1,8a 17,3 b

7 0,6 2,1a 22,0a 3,9 6,2 1,4b 1,1 bc

10 0,7 1,7ab 21,7 a 6,2 12,8 39a 1,6 ab

' 8 cm da raiz principal a partir do colo da planta.
2 Médias seguidas de letras distintas na coluna diferem entre si pelo teste de Duncan
(P > 0,05).

Thomas, 2004.
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Hemoglobinas ndo simbiédticas da classe 1 e
oxido nitrico

Outro mecanismo que pode ser importante para a
tolerancia de plantas ao estresse de hipoxia provocado
pela inundacao envolve as hemoglobinas nao simbidticas
(Dordas, 2009). A deficiéncia de O, induz a sintese de
hemoglobinas nao simbioticas da classe 1 (nsHb-1) e de
oxido nitrico (NO) em plantas. O ciclo nsHb-1/NO (Figura
3) pode aliviar a hipoxia porque: a) é uma rota alternati-
va a fermentacao e regenera NAD* que é essencial para
manter a glicolise; b) regenera NO, que alivia a condicao
de hipoxia (Figura 1); e c) protege as células de estresse
nitrosativo, porque utiliza NO que é produzido em exces-
so durante a hipoxia (Figura 3) (Perazzolli et al., 2006;
Garrocho-Villegas et al., 2007; Hebelstrup et al., 2007;
Dordas, 2009; Hill, 2012; Sairam et al., 2012; Limami et
al., 2014). Portanto, a degradacao de NO por hemoglobi-
nas nao-simbidticas, conforme esquematizada na Figura
3, pode funcionar em conjunto com a transformacao mi-
tocondrial de nitrito em NO (discutida acima) na regene-
racao do NAD(P)* durante a hipoxia.

Tendo em vista que as hemoglobinas nao simbié-
ticas sao expressas em varios tecidos (raizes, nodulos,
caule, cotilédones, folhas e sementes) da planta de soja
(Andersson, 1996) e a interacao com o oxido nitrico alivia
a hipoxia, é pertinente investigar se existe diferenca nessa
interacao entre genotipos de soja suscetiveis e tolerantes
a hipoxia, pois esses ultimos se desenvolvem com pouco
aerénquima e poucas raizes adventicias (ver Capitulo 3).
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Estresse hipoxico

Declinio na respiragéo
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T

Decréscimo de ATP NAD(P) NAD(P)H + H* Aumento de NADH
Ativagao da redutase de NO3
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NAD(P)H
NAD(P)H
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NO;
NAD(P)H @\&
CNAD(P)+ +H nsHB- 10,
y
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v
Acumulo de NO Manutencao do estado redox e de energia

'

Sobrevivéncia da célula

Figura 3. Ciclo sugerido da interacdo entre hemoglobinas nao simbio-
ticas da classe 1 (nsHB-1) e 6xido nitrico (NO) no aumento da toleran-
cia a hipoxia em plantas.

Dordas, 2009.
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