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Sinopse:

Himatanthus sucuuba (Spruce) Wood., é uma espécie arbórea que habita
ambientes de várzea e terra firme na Amazônia Central. Plântulas obtidas de sementes
oriundas dos dois ambientes foram submetidas experimentalmente a diferentes regimes
de inundação por um período de 120 dias, durante o qual foi feito o acompanhamento
de respostas morfo-anatômicas e atividade da enzima ADH.

Palavras-chave: estresse de inundação, anoxia, ADH, várzea, floresta de terra
firme, Amazônia Central, plântulas, adaptações ao alagamento.
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RESUMO

^  Hijficitãnthus sucuubci e líma especie arbórea., de reputado valor fitoterapico, que ocorre
tanto em ecossistemas de várzea (VZ) como em terra firme (TF) na Amazônia Central.

-  Este trabalho objetivou determinar a presença de adaptações dessa espécie a inundação
periódica. Para tanto, realizaram-se testes de germinação, e formação de plântulas que
foram posteriormente submetidas a inundação experimental, por um período de 120 dias.
Durante este período foram verificadas alterações na anatomia, morfologia e atividade da
enzima desidrogenase alcoólica (ADH). As taxas de germinação foram determinadas,
colocando as sementes para germinar em diferentes substratos: a) areia+serragem, cujas
taxas de germinação foram 94% (VZ) e 91% (TF) respectivamente. Das sementes
germinadas provenientes das duas áreas 100% produziram plântulas; b) água, cujas taxas

O  de germinação foram 98% (VZ) e 64% (TF) respectivamente. Das sementes provenientes
^  da várzea 84% formaram plântulas, enquanto que as da terra firme apresentaram

deterioração da radícula, antes de originarem plântulas. Após 90 dias da germinação as
plântulas oriundas de sementes dos dois ambientes foram submetidas ao experimento de
inundação com os seguintes tratamentos: controle (C); submersão parcial (PA) e
submersão total (TA). As- análises anatômicas não mostraram diferenças na organização
da estrutura básica dos tecidos de folhas e raízes entre as plântulas oriundas da VZ e TF.

^7? O aumento do número de estômatos e a formação de aerênquimas foram observados após
p, o início do experimento, independente do ambiente de origem e do tratamento de

alagamento. Sob submersão parcial, as plântulas apresentaram aumento na atividade da
^  ADH no 15° dia de imposição aos tratamentos. O alagamento parcial induziu a formação
'  de raízes adventícias e lenticelas hipertrofiadas. Neste tratamento o comportamento da

atividade da ADH foi semelhante nas plântulas dos dois ambientes (VZ ou TF),
apresentando um decréscimo a partir do 60° dia. As plântulas sob submersão total não
evidenciaram a formação dos caracteres morfológicos, entretanto, verificou-se a presença
de grandes aerênquimas. Neste tratamento, as plântulas oriundas de ambientes de terra
firme não toleraram o longo período de submersão, apresentando acentuado decréscimo
na atividade da ADH a partir do 30°dia de experimentação e taxa de mortalidade de 100%
ao final dos 120 dias. Neste mesmo tratamento foram verificados, para as plântulas de
sementes oriundas da várzea, os maiores valores na atividade da ADH, os quais
permaneceram altos até o término do experimento. Sugere-se uma maior adaptação das
sementes oriundas da várzea ao prolongado estresse de inundação, que pode ir além de
caracteres apenas ligados à plasticidade fenotípica.
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ABSTRACT

-g Himatanthus siicuuba is an arboreal plant species containing phytotherapic properties.
^  occurring both at the várzea (VZ) and terra firme (TF) ecosystems In the Central

Amazônia. The aim of this work is to determinate the presence of morphological and
^  anatomicai adaptations of the species to the seasonal flooding. Germination tests and
í) seedling formation were examined over a tree month period, followed by the inundation
3  of the" seedlings over a 120 days period. During this interval, anatômica! and

morphological parameters were measured, including the ADH activity. Germination rates
were determined through seed plantation in two different substrates: a) sand + sawdust,
giving germination rates of 94% (VZ) and 91% (TF) respectively and b) water, with
germination rates of 98% (VZ) and 64% (TF), respectively. For the first substrate ali the

15 serminated seeds belonging to the várzea and terra firme, (100%) produced seedlings and
for the second substrate 84% of the seedlings from the várzea produced seedlings while
those from the terra firme deteriorated the root systems before forming seedlings. Ninety

^  days after germination the seedlings formed was induced to the inundation experiments
following the parameters: Control (C) Partial submersion (PA) and total submersion (TA).
Anatômica! analyses don't showed differences on basic structures from leave tissue and

O  root system from varzea and terra firme seedlings. The increases of stomata number and
aerenchyma formation was observed after beginning the experiments and was not
dependent from the site were the seed was taken and the inundation experiments. Under
partial submersion the seedlings increased the ADH activity after the 15' day of
inundation. This activity was similar for both varzea and terra firme seedlings, but
decreasing its activity after the óO'** day of inundation. The partial flooding also induced
the formation of adventitious roots and hypertrophied lenticels. Seedlings under total
submersion don't show the formation of these morphological characters, however large
aerenchyma occurred, The seedlings from terra firme were not tolerant to the submersion
over long time, showing decrease on ADH activity after the 30 day of submersion. After
120 days period they showed 100% of mortality rate, however the seedlings from varzea
showed the higher ADH activity values, which remained high until the end of the
experiment. It is suggested that varzea seeds are more adapted to long stress period caused
during inundation that can be related to other characters than those from phenotypic
plasticity.
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1. INTRODUÇÃO

Na Amazônia Central, os dois principais ecossistemas que compõem a região

apresentam características contrastantes. As florestas de terra firme têm solos de baixa
•t? fertilidade, grande diversidade florística e a fenologia das plantas fortemente influenciada

^  pela pluviosidade (Sioli & Klinge, 1962; Araújo, 1970; Sioli, 1985; Worbes, 1997). Já nas
florestas de áreas alagáveis, a principal força regulando a biota é o pulso de inundação

O
^  monomodal, cuja amplitude média anual pode chegar a aproximadamente 10 m (Junk.

1993).

O  Em áreas de várzea, a inundação das áreas marginais aos rios de águas brancas

^  resulta em solos de alta fertilidade, enquanu que nos igapós a pobreza nutricional das

águas e solo é grande. Tanto na várzea quanto no igapó, o pulso de inundação é um fator
limitante ao estabelecimento de muitas espécies de plantas sendo, portanto de grande

O  influência sobre a composição florística dessas áreas (Junk et ai, 1989; Junk, 1993:

Piedade et ai, 2000).

Varias espécies de plantas são capazes de crescer em áreas alagáveis, como os

vales planos glaciais dos rios de regiões temperadas, ou as áreas marginais dos grandes
rios tropicais, onde seus sistemas radiculares são submetidos a períodos de inundação,
que exige das espécies o desenvolvimento de adaptações que garantam a manutenção de
suas funções fisiológicas (Junk, 1989).

Na verdade, em muitos casos, particularmente nos vales dos rios tropicais como as

várzeas da Amazônia Central, algumas espécies de plantas herbáceas e arbóreas podem

permanecer mais de seis meses com seus sistemas radiculares, as porções inferiores dos

caules ou troncos, ou até a planta inteira sob condições de submersão, enquanto que nos

seis meses restantes do ano, as condições sao de ambientes terrestres com regimes de seca

variáveis (Junk, 1993; Parolin, 2000; Piedade et ai, 2000). Sob tais circunstâncias, essas

espécies devem regularmente readaptar seu metabolismo e ciclo de vida para essa
alternância anual das condições ambientais caracterizadas por inundação e seca

periódicas.

As plantas tolerantes à inundação devem modificar a via respiratória de forma a

sobreviver às alterações entre condições aeróbicas e hipóxicas ou até mesmo anóxicas.
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0  impostas pelo alagamento (Crawford & Braendle, 1996; Kozlowski, 1997). Geralmente a
13 planta desvia a via metabólica para a fermentação alcóolica, que tem como produto final
^  o etanol. Entretanto, para que isso aconteça, a planta deve possuir a capacidade de formar

ou aumentar a concentração de alguns polipeptídeos, como é o caso da enzima
desidrocrenase alcóolica (ADH), considerada uma das enzimas chave nesse processo (Ito

9
^  et ai.. 1999).
^  Entretanto, se por um lado a via metabólica lermentaiiva decorrente da inundação

3  pode temporariamente resolver os problemas de hipoxia ou anoxia, por meio da

^  respiração anaeróbica, um grande problema para a planta refere-se ao acúmulo dos
^  produtos finais desse metabolismo, como o etanol, que se for acumulado em qualquer
.çv quantidade é altamente tóxico para as células das plantas. Dependendo da espécie e do
<5 tempo de alagamento esse acúmulo poderá ser letal (Crawford & Braendle, 1996;

Kozlowski, 1997; Dennis et al, 2000).

Uma vasta gama de literatura cita que em condições de déficit de oxigênio em

decorrência do alagamento, a planta dispõe de interações entre adaptações metabólicas e

O  morfo-anatômicas, como a formação de raízes adventícias, lenticelas e aerênquimas, com
finalidade de desintoxicação e/ou captação de oxigênio (Crawford &. Braendle, 1996;

Pimenta et ai, 1996; Kozlowski, 1997; Medri et ai, 1998; Waldhoff et ai, 1998; Dennis

etaL 2000).

Na Amazônia Central, algumas poucas espécies de plantas habitam

simultaneamente ecossistemas inundáveis e de terra firme (Campbell et ai, 1986; Klinge

et ai, 1995; Piedade et ai, 2000). Entre estas, enconira-se a Himatanthiis sucuuba. Essa

espécie, que na terra firme ocorre em áreas de terras altas sem nenhum estresse por
excesso de água, nos ambientes alagados habita legiões de várzea baixa, onde o

alagamento ininterrupto chega a durar cerca de cinco mCvSes (Wittimam et ai., no prelo).
Compreender os mecanismos adaptativos das plantas em habitais inundados ou

secos é importante para estabelecer os limites de tolerância das mesmas a fatores

ambientais, particularmente quando a mesma especie habita os dois ambientes. Dadas as

propriedades econômicas e medicinais reputadas a H. sucuuba, e a gradual destruição das

florestas de terra firme e várzea, a escolha da espécie se reveste de grande importância já

que as informações obtidas podem, entre outros, orientar o manejo e recolonização para
reflorestamento, desses importantes ecossistemas.

9
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2. REVISÃO BIBLIOGRÁFICA

2.1. Características gerais da Amazônia brasileira

2.1.1. Área total e as áreas inundáveis

^  A Amazônia brasileira ocupa uma área de aproximadamente 6.000.000 km^
compreendendo pouco mais da metade do território brasileiro (Pires & Prance, 1985).

^  .Apesar de aparentar uniformidade, a observação detalhada da região mostra que a
5  composição de espécies varia grandemente entre as diversas áreas, sendo muito evidente

a correlação entre tipos similares de florestas e a bacia hidrográfica associada. Com base
nesse padrão, Pires & Prance (1985) dividiram a vegetação amazônica em dois grupos
principais: a vegetação de terra firme e a vegetação inundável. esta última subdividida em

^  diversos grupos.
As florestas de terra firme ocupam cerca de 80% da área total da Amazônia

brasileira (Pires, 1973; Prance, 1978). A área remanescente de 20% corresponde a outros
oito tipos de biomas (Braga, 1978), dos quais os mais importantes são as florestas
inundáveis, classificadas genericamente como várzeas e igapós. Juntas essas áreas
alagáveis perfazem 6% da área total da Amazônia brasileira, ou cerca de 300.000 km ,
sendo 100.000 km" áreas de igapó e 200.000 km' áreas de várzea, o que corresponde a
maior porção de florestas inundáveis do mundo (Junk, 1993).

2.1.2. Características das florestas de terra firme

O termo terra firme se aplica a todas as florestas que não são sazonalmente
inundadas pelas cheias dos rios, diferenciadas assim das florestas de várzea e igapó
(Ribeiro et ai., 1999).

A maioria dos solos que compõem esse tipo de formação têm um baixo potencial

para suprir nutrientes como o cálcio e o potássio para as plantas, o que está relacionado a
^atores abióticos como altas temperaturas e pesadas chuvas, bem como a história



geolÓ2Íca da região. A exposição a intensas lixiviações durante milhões de anos, removeu
os nutrientes dos minerais que formam o solo. Os nutrientes perdidos pela lixiviação ou

^  erosão geralmente não podem ser substituídos com a exposição do subsolo (Sioli &
Klinae. 1964; Jordan, 1985).

Os solos das áreas de terra firme na Amazônia possuem também uma baixa
D

capacidade para reter os nutrientes formados pela decomposição da matéria orgânica. Isso
jje deve, em parte, às concentrações elevadas de alumínio e hidrogênio que ocupam os

^  locais onde os nutrientes poderiam ser retidos. O alumínio compreende uma percentagem
^  elevada dos minerais que formam os solos, enquanto que o hidrogênio vem dos ácidos

orgânicos formados na liteira acima do solo (Jordan, 1985).

Qi A despeito da pobreza nutricional dos solos, as florestas de terra firme
■ ̂

^  caracterizam-se por apresentar uma alta diversidade e elevada biomassa (Pires & Prance,

1985). Isso é o resultado de uma circulação fechada de nutrientes ou a permanente

reciclagem dos mesmos, promovida pelos microorganismos do solo do ecossistema da

hiléia amazônica, tomando-a independente da pobreza de nutrientes no substrato (Santos

&Crisi, 1981; Sioli, 1985).
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2.1.3. A flora e a fenologia das florestas de terra firme

A floresta de terra firme da Amazônia, embora seja em geral menos conhecida e
menos utilizada que a floresta de várzea, apresenta maior diversidade de espécies e é
muito mais extensa (Ribeiro et al.^ 1999). Apesar de parecer fisionomicamente única em
imagens espaciais, a floresta tropical úmida não é florística nem estruturalmente
homogênea (Pires & Prance, 1985; Ribeiro et ai., 1999). Devido a menor pluviosidade,
estação seca bem definida e por possuir solos menos ferteis, proporcionando a formação
de vários biomas, as florestas da Amazônia Ocidental sao consideradas mais ricas em
espécies que as da Amazônia Oriental (Ribeiro et aí., 1999). Por outro lado, nas regiões
próximas a Manaus verifica-se um endemismo muito grande, explicado pela teoria dos
refúgios (Prance, 1985; Haffer & Prance, 2001).

Richards (1952), postula que o principal fator externo controlador da
periodicidade rítmica da vegetação tropical, é a estação seca, de forma mais eficiente do
que a temperatura nos climas temperados. De acordo com Wright (1996), durante essa
estação ocorrem mudanças na disponibilidade da umidade com a elevação da radiação
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solar e a redução na atividade de insetos polinizadores. A integração desses três efeitos
pode, potencialmente, definir a fenologia das plantas de florestas tropicais.

5  Estudando árvores da floresta de terra firme na Amazônia, Araújo (1970) e
^5 Alencar et ai (1979) apontam a pluviosidade como principal fator influenciando a

fenodinâmica das espécies arbóreas nesses ambientes. Essa afirmação é corroborada por
Reich & Bordechert (1984), que citam a distribuição de chuvas como o fator abiótico que
sempre se sobressai das outras mudanças sazonais, na determinação da fenologia de

'5 árvores da floresta tropical de terra firme. Por outro lado, a sucessão e a duração dos
^  períodos de crescimento das flores e mudança foliar podem variar consideravelmente, de

acordo com a especie avaliada (Alencar et cil., 1979).

^  2.1.4. Características das florestas inundá^ ds: diferenças entre várzea e igapó
O

As florestas de planícies alagadas despertam um interesse especial para pesquisas

botânicas devido a sua fisionomia e condições excepcionais de desenvolvimento
f) (Worbes, 1997). O ciclo hidrológico da bacia amazônica assume importância em nível de

escalas mundiais, quando se verifica que o rio Amazonas lança no Oceano Atlântico entre

15 a 20% de toda água doce que chega aos mares e oceanos do planeta. Por outro lado, a
cobertura vegetal da bacia amazônica, incluindo as florestas alagáveis, é responsável pela
produção de 50% do vapor de água que chega à atmosfera, produzindo as chuvas da
região (Salati et ai, 2001). Além de contribuírem para a regulação do ciclo hidrológico da
região, as florestas alagáveis são importantes por minimizarem os perigos da erosão e
enchentes (Yuyama, 1993).

Pires & Prance (1985), classificaram os principais tipos de florestas inundáveis na

Amazônia como várzea e igapó. As várzeas são definidas como áreas alagadas por águas

brancas ou lamacentas, enquanto que os igapós, associam-se às áreas alagadas por águas

pretas ou claras. Embora esses termos sejam oriundos da terminologia popular, e tenham
sido freqüentemente no passado motivo de confusões, após as revisões de Sioli (1950) e
Prance (1979), eles passaram a ser amplamente aceitos pela comunidade científica.

Os rios de águas pretas drenam regiões de solos arenosos, pobres em nutrientes,

intercalados com praias arenosas e pH da água ácido, variando de 4 a 5, enquanto os rios

de águas brancas são nutricionalmente ricos, carregando muitos sedimentos,
freqüentemente originados dos Andes e encostas pré-Andinas, e apresentam pH próximo

• >
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da neutralidade (Klinge & Ohly, 1964; Prance. 1978; Junk & Fürch, 1980; Fürch, 1984;
Junk. 1984).

Devido a movimentos de deposição e ressurgimento de sedimentos ou mesmo o

j-epresamento de lagos e canais ao longo do ciclo hidrológico, mudanças na coloração das
águas podem ocorrer, sem que estas sejam necessariamente relacionadas a fisico-química
do sistema (Ayres, 1993). Por esse motivo, uma diferenciação mais precisa entre os

ambientes de várzea e igapó, deve considerar além da cor das águas, sua relação com os

'3 5olos e as formações geológicas das áreas de captação, que vão influenciar as condições

químicas e fisico-químicas da água (Sioli & Klinge, 1962; Klinge & Ohly, 1964; Junk &
Fürch, 1980), como também a florística desses ambientes (Worbes, 1997).

O

O

3

3  2.1.5. Origem das várzeas amazônicas

3

^  A fragilidade e outras características dos ecossistemas de várzea, particularmente
a previsibilidade dos ciclos de inundação e seca anuais, decorrente da repetição desses
eventos em tempo geológico, são responsáveis pela presença de organismos altamente

adaptados a esses ambientes (Junk et aL, 1989). Essas peculiaridades têm sido
relacionadas à história geológica de sua formação, que data da época do Pleistoceno,

quando ocorreram flutuações no nível do mar, resultando em mudanças climáticas globais
(Irion et ai, 1983). O nível do mar desceu cerca de 100 m abaixo do seu nível atual e o
rio Amazonas e seus tributários formaram largos e profundos vales; os rios fluíam mais

rapidamente. Depois do período glacial, os vales dos rios de águas brancas encheram-se
de sedimentos, devido às reduções na correnteza, e formaram a paisagem plana, hoje

existente (Irion, 1976; Junk, 1980; Junk, 1984).

De maneira geral, pode-se dizer que as várzeas amazônicas são submetidas

basicamente a dois regimes de inundação, que sao as enchentes periódicas dos rios, e as

enchentes diárias resultantes das marés (Arima & Uhl, 1996; Lima & Tourinho, 1996).

Na Amazônia Central, as planícies de várzea são submetidas todos os anos a períodos

regulares de inundação ou completa submersão por aproximadamente sete meses (Junk et

ai 1989). Durante esse período, as águas que invadem as planícies carregam apreciáveis

quantidades de sedimentos, que são depositados na superfície dos terrenos marginais.
Esse fenômeno promove uma renovação cíclica desses solos, responsável por sua alta

fertilidade (Sioli, 1951; Irion é?/íz/., 1983).
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2.1.6. A flora e fenologia das áreas de várzeas
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^  As florestas situadas ao longo do rio Amazonas, nas proximidades de Manaus.
estão sujeitas a pulsos de inundação anuais de até 10 m (Junk, 1989), que resultam na
existência de uma fase aquática e uma fase terrestre durante o ano (Junk et aL, 1989).
Devido à inundação, e por serem sésseis. as plântulas e a maioria das árvores,

3  particularmente aquelas nas porções mais baixas do relevo, podem permanecer
3  completamente alagadas durante vários meses (Parolin, 2000: Piedade et aL, 2000).
^  A mudança periódica entre a fase terrestre e a fase aquática é o fator mais

importante para as espécies de plantas de áreas alagáveis, sendo normalmente uma dessas
fases desfavorável ou até mesmo catastrófica para elas. Assim, espécies adaptadas a esses

Q  ambientes precisam recuperar na fase favorável, as perdas sofridas pela população
D  jm-ante a fase desfavorável do ciclo hidrológico (Piedade & Junk, 2000), tendo ainda que

garantir a sobrevivência de uma parte da população durante a próxima fase desfavorável

(Junk & Piedade, 1997). Nesses ambientes as plantas precisam desenvolver adaptações na
morfologia, anatomia e fisiologia como estratégias de sobrevivência ao estresse causado
pelo alagamento e seca anuais (Waldhoff et aL, 1998; Parolin, 2001a).

Essa periodicidade do pulso de inundação o transforma em um fator de grande
importância na determinação dos fenômenos fenológicos das plantas que habitam as áreas
de várzea. Estudos indicam que nesses ambientes as plantas tendem a ajustar a dinâmica
dos eventos, tais como a queda e o lançamento de folhas, floração e frutificação, ao
hidroperíodo (Junk aL, 1989; Waldhoff aL, 1998; Wittmann & Parolin, 1999;
Parolin, 2000; Piedade et aL, 2000).

O estresse por alagamento reduz a diversidade de espécies na várzea (Junk, 1993).
Dessa forma, a composição florística nessas áreas depende do regime de inundação, teor
de sedimentos e intensidade da inundação (Junk, 1980).

2.1.7. Florestas de várzea x florestas de terra firme

De acordo com Klinge et aL (1995), na Amazônia, o alagamento anual pelas águas

brancas do rio Solimões tem duas conseqüências maiores que diferenciam este biótopo
daquele da floresta não alagada ou de terra firme. O primeiro aspecto é o pulso
monomodal de inundação, que exige das plantas a capacidade de se adaptarem e
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,0 suportarem anualmente inundações prolongadas, intercaladas por períodos secos. O
(y segundo fator diz respeito a riqueza nutricional das águas brancas que, ao invadirem as
^  planícies inundáveis, promovem o acúmulo de camadas de sedimentos e a fertilização

natural que gera solos de alta fertilidade.

^  Assim, enquanto que nas várzeas as características ambientais mais marcantes são
^  o pulso de inundação e uma elevada fertilidade do solo, nas áreas de terra firme esses

fatores são a precipitação e a acentuada pobreza nutricional dos solos. Com base nessas
'5 diferenças marcantes, é de se supor a existência de diferenças na flora dos dois sistemas.

^  De fato, os estudos diponíveis até o momento, mostram que no máximo cerca de 18% de
coincidências são encontradas no nível de espécie na Amazônia Central, particularmente

em áreas alagáveis adjacentes às terras altas de maior fertilidade (Piedade et ai, 2000).
Siniilaridades maiores, de até 45%, são relatadas para as áreas de extremos de bacia,

p  especialmente nos flancos andinos (Campbell et ai, 1986).

Devido ao estresse imposto pela inundação, em contraste com os condicionantes

ao crescimento na terra firme, a existência de algumas espécies arbóreas ocorrendo
naturalmente nos dois ambientes é peculiar e deve ser investigada. Por um lado, essa

distribuição pode refletir uma grande plasticidade fenotípica das espécies, o que lhes
confere a capacidade de adaptarem-se temporariamente ao estresse de inundação. Por
outro lado, embora estejam sendo classificadas como a mesma espécie, as populações dos

dois ambientes podem estar adaptadas aos seus locais de ocorrência de tal forma que as
populações da terra firme não toleram ou apresentam respostas bioquímicas e morfo-
anatômicas à inundação, diferentes daquelas das populações da várzea, podendo, neste
caso, ser possível a existência de um certo grau de separação genética entre elas.

O
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2.2. Respostas das plantas ao alagamento

2.2.1. Efeitos e injúrias causadas pelo alagamento

A maioria das plantas suporta períodos de anoxia que variam de algumas horas a
alguns dias. Entretanto, quando períodos mais longos de inundação são impostos, injúrias
e morte de raízes têm sido observadas, sendo as mesmas atribuídas ao acúmulo de
produtos finais tóxicos do metabolismo anaeróbico, a queda na energia metabólica ou a
falta de substrato para a respiração (Drew, 1997). Por outro lado, algumas espécies
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^  consideradas bem adaptadas ao estresse de ambientes alagados prevmem-se dos danos
decorrentes das baixas concentrações de oxigênio, acumulando em suas raízes ou em

^  outros tecidos grandes quantidades de açúcar, para utilizar como substratos metabolicos
durante a fase de anoxia (Harborne, 1988; Junk, 1989; Piedade, 1998).

^  O déficit de oxigênio induz em várias espécies de plantas, a diminuição das taxas
rnetabólicas, mecanismos de remoção de produtos tóxicos, oxidações endógenas e síntese

de enzimas adaptativas para, entre outros, preservar a integridade das membranas dos
O  efeitos dos produtos finais do metabolismo anaeróbico. São ainda citados mecanismos
^  que envolvem a mudança ou desvio das vias metabólicas aeróbicas. Dentre estes

mecanismos, destaca-se a intensificação da utilização da via pentose-fosfato, com a

reversão das fases finais da via fermentativa, inibição do ciclo de Krebs e aumento da via

glicolítica para manutenção dos níveis de ATP (Crawford, 1978; Crawford & Braendle,
'O 1996).

^  O acúmulo de etanol durante a fase de anoxia é tóxico para a planta, e a

desintoxicação posterior dos tecidos pode ser efetuada pela sua difusão para a solução do

solo através das raízes, ou por sua eliminação pelas partes aéreas por meio da transpiração

O  (Hook & Crawford, 1978; Kozlowski, 1997).

Os mecanismos pelos quais as plantas toleram ambientes alagados são complexos,
envolvendo interações entre adaptações metabólicas, anatômicas e morfológicas
(Kozlowski, 1997). A capacidade diferencial de espécies em utilizar esses mecanismos
adaptativos com maior ou menor eficiência, colonizando com maior ou menor sucesso
áreas alagáveis, levou à postulação dos conceitos de plantas tolerantes e nao tolerantes a
inundação (Crawford, 1978; Kozlowski, 1984; Dennis et ai, 2000).

Q

'7^

2.2.2. Adaptações das plantas a ambientes alagados

Sob condições anaeróbicas ocorre o desvio do ciclo de Krebs e da cadeia

transportadora de elétrons, o que resulta em um baixo rendimento energético,
compensado pela aceleração da via glicolítica que, no entanto, leva ao acúmulo de
produtos finais de metabolismo que são tóxicos para a planta, como o etanol e o lactato
(Jackson & Drew, 1984; Drew et ai. 1994). Estes, por sua vez, devido a sua toxidez,
devem ser eliminados da planta para o meio (Kozlowski. 1997).
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Assim, pode-se dizer que, sob condições de alagamento, a primeira resposta

^  apresentada pelas plantas é fisiológica, detectável pelo aumento no nível de etileno e
^  outros hormônios, alteração na pemieabilidade das membranas e desvio da via de
O  respiração aeróbica para anaeróbica (Crawford, 1978; Harborne. 1988). Em um segundo

momento, o acúmulo de produtos finais tóxicos da respiração pode induzir o
aparecimento de adaptações anatômicas, como é o caso dos aerênquimas, resultantes da
dissolução das membranas das células, que formam grandes espaços intercelulares e

O  favorecem a eliminação de produtos tóxicos acumulados para o meio externo, entre

^  outros, através de adaptações morfológicas como é o caso das lenticelas hipertróficas
(Hook, 1984; Jackson & Drew, 1984; Kozlovvski & Pallardy, 1984; Pimenta c-í a/., 1994).

Devido a redução da disponibilidade de oxigênio para a planta causada pelo

O  alagamento, o crescimento de raízes, assim como da parte aérea diminuem (Kozlowski;
O  1997; Pezeshki, 2001). Muitas espécies, quando submetidas ao alagamento, podem

manter a respiração aeróbica produzindo modificações morfo-anatômicas para permitir a

difusão de oxigênio da parte aérea para as raízes. Algumas dessas modificações incluem

tanto os já citados aerênquimas e lenticelas hipertróficas, como ainda raízes adventícias
(Medri & Corrêa, 1985; Tsukahara & Kozlowski, 1985; Pimenta et ai, 1996; Medri et ai,
1998).

Dessa forma, as plantas que toleram o alagamento conseguem combinar

eficientemente modificações morfo-anatômicas e metabólicas (Joly, 1994). Embora

possuam uma ampla gama de adaptações, as respostas das plantas ao alagamento variam
com a espécie, o genótipo, a idade da planta e o tempo de exposição ao alagamento (Drew
& Lynch, 1980; Kozlowski, 1984; Kozlowski, 1997).

Uma possibilidade é que essas adaptações resultem da origem das espécies. Nas
áreas alagáveis da Amazônia Central a colonização parece haver ocorrido com espécies
da terra firme, que invadiram as planícies fluviais durante eventos geológicos de descida
do nível do mar e dos rios, especialmente durante o Pleistoceno (Haffer & Prance, 2001).

O grau de adaptação seria então dependente do tempo em que essa colonização ocorreu,
como também do potencial de adaptabilidade das diferentes espécies (Kubitzki, 1989,
Parolin, 2001a).

O
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2.2.2.1. Resposta bioquímica: desvio da via metabólica

A manutenção da via glicolítica para manter a produção de ATP na ausência de
oxigênio, defendida por vários autores como resposta das plantas à inundação (Crawford.
1978; Kozlowski, 1997; Drew, 1997; Denis et ai, 2000), apresenta como maior problema
o baixo rendimento energético, calculado como sendo de apenas dois moles de ATP por

Pfjol de glicose, enquanto que no metabolismo oxidativo 36 moles de ATP são formados.
O  Então, devido a necessidade de acelerar a glicólise para compensar a baixa produção de

^  ATP na fermentação alcoólica, é induzida a produção de enzimas glicolíticas comumente
observadas em estudos com plantas sob condições de hipoxia e/ou anoxia (Crawford.

3
1978; Ito <3/., 1999).

Q  O aumento da taxa de fermentação alcoólica envolve a desidrogenase alcoólica

3  (ADH) como uma das enzimas chave nesse processo (Ito et ai 1999). Além da ADH.

outras enzimas da via glicolítica são estimuladas, entre elas a descarboxilase piruvica

(PDC), desidrogenase láctica (LDH), além das enzimas mobilizadoras de sacarose.

sacarose sintase e de amido, a-amilase, necessárias à manutenção da energia sob

anaerobiose (Fox et a/., 1994; Rivoal & Hanson, 1994; Ellis et ai, 1999; Dennis et ai,

2000).

Estudos têm demonstrado que o pH do citosol acidifica-se durante o alagamento, o

que leva a ativação da ADH, proporcionando alta produção de etanol (Drew et aL, 1994;
Fox et ai, 1994; Dennis et ai, 2000). Durante a fermentação alcoólica ocorre a produção
do NAD"" para consumo na conversão da glicose em piruvaio, assegurando, dessa forma.
a continuidade da glicólise (Ito et ai, 1999).

O aspecto danoso do acúmulo de etanol deve-se ao fato que este pode levar à
destruição de membranas celulares pela solubilização de lipídeos, alterando sua fluidez,
permeabilidade e transporte. O vazamento do conteúdo celular pode ocorrer, com a
exudação de açúcares solúveis, o que facilita o desenvolvimento de patógenos no solo,
aumentando os danos para as raízes, podendo levá-las, inclusive, à morte (Crawford,

1978; Kozlowski, 1984). Entretanto a fitotoxidade do etanol não está bem clara, uma vez

que as plantas conseguem eliminá-lo ou transportá-lo de regiões pouco aeradas para
regiões bastante aeradas onde ele pode ser metabolizado (Kennedy et ai, 1992;
Kozlowski, 1997; Dennis et ai, 2000). Alguns autores concluem que muitos dos efeitos

danosos relacionados ao etanol são, na verdade, causado> pelo acetaldeído (Perata &

Alpi, 1991; Kozlowski, 1997).
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2.2.2.2. Adaptações morfo-anatômicas das plantas ao alagamento

%

o

3  As modificações morfo-anatômicas mais evidentes apresentadas pela planta são o

^  retardamento da expansão de folhas e entrenós, clorose, epinastia, indução da abscisao
^  foliar, senescência, decréscimo na taxa de crescimento das tolhas, hastes e raízes, redução
%  do incremento da matéria seca de hastes, folhas e raízes, hipertrofia de lenticelas e caules,
^5 formação de raízes adventícias e aerênquimas (Drew & Lynch, 1980; Kawase, 1981;
O  Kozlowski, 1984; 1997; Waldhoff et ai, 1998)

A inibição do crescimento, senescência e epinastia prematura das folhas nas
plantas jovens sob alagamento, podem ser atribuídas à mudança no balanço de
fitohormônios tais como citocininas e giberelinas, ácido abscísico e etileno, produzidos

pelas folhas e raízes. Nas folhas, o amarelecimento seguido de necrose é o sintoma visual
mais comum. A senescência também pode ocorrer pela deficiência mineral, em
conseqüência da diminuição do transporte de íons dependentes de energia (Wolffe et ai,
1988 apud Ramos, 1999).

A hipertrofia do caule é observada em algumas espécies herbáceas e várias árvores
em áreas alagadas, porém, sua relação com a adaptação à inundação ainda não é clara
(Hook, 1984). A expansão caulinar é o resultado do alargamento das células do córtex,
muitas vezes acompanhado do colapso de algumas células para formar espaços para troca

de gases (Kawase, 1981). Hipertrofiamento de lenticelas e a emergência de raízes
adventícias são geralmente observadas em caules hipertrofiados (Jackson & Drew, 1984,
Waldhoff eí a/., 1998).

2.2.2.3. Raízes adventícias

Existem várias formas de regeneração de raízes em plantas crescendo em areas

alagadas, sendo mais comum o desenvolvimento de raízes adventícias, que são iniciadas a
partir do caule dessas plantas (Hook, 1984). Essas estruturas podem desempenhar papel
importante na absorção de nutrientes minerais. Também a síntese de hormônios por raízes
adventícias, é uma adaptação importante ao alagamento (Gill, 1970).

Raízes adventícias induzidas pelo alagamento diferem morfologicamente das

raízes que crescem em solos aerados, pois são geralmente brancas, densas, pouco
ramificadas, sem pelos absorventes, menos fibrosas, esponjosas, contém grandes espaços

12
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intercelulares e flutuam livremente na superfície da água (Hook, 1984; Kozlowski, 1984;

Angeles eí a/., 1986).

^  Em um estudo sobre tolerância ao estresse, com plàntulas de seis espécies que

^  habitam naturalmente as várzeas amazônicas, todas apresentaram a capacidade de
^  desenvolver raízes adventícias quando alagadas (Parolin, 2001a). A aeração adicional

propiciada por essas formações diminui a deficiência do oxigênio, permitindo a
manutenção e até mesmo o aumento da atividade fotossintética (Crawford, 1992, Piedade

et ai, 2000; Waldhoff et ai, 1998). Parolin (2001a) sugere que a capacidade da espécie

^  pioneira de áreas de várzea, Senna reticulata, em aumentar a atividade fotossintética
durante o período de alagamento, provavelmente está ligada a sua capacidade de produzir

grandes quantidades de raízes adventícias durante essa fase.

O

o

O

o

o

■  ?

o

2.2.2.4. Lenticelas hipertrofiadas

As lenticelas são estruturas comuns na periderme de caules e raízes, sendo

formadas por células com disposição relativamente aberta, apresentando numerosos

espaços intercelulares (Esau, 1974). Sob condições de alagamento, muitas espécies de
árvores respondem ao estresse hídrico, produzindo lenticelas hipertrofiadas que facilitam
a troca de gases dissolvidos na água. Essas estruturas são conectadas por uma
continuidade de espaços intercelulares no tecido cortical e floemático. Lenticelas
hipertrofiadas aparentemente são induzidas pelo acúmulo de etileno, como resposta ao
alagamento (Kozlowski, 1982, 1984).

Pimenta et ai (1994), verificaram que plàntulas submetidas à inundação

conseguiam recuperar-se do estado de murcha apos o surgimento de lenticelas

hipertrofiadas. Segundo Reid & Bradford (1984), essas estruturas propiciam às raízes
recém-formadas uma maior oxigenação, podendo com isso restabelecer a permeabilidade

da membrana e, conseqüentemente, a absorção de água. Além disso elas podem auxiliar

na liberação de compostos tóxicos como o etileno e o etanol, o que contribui para

diminuir as injúrias causadas pelo alagamento (Kozlowski, 1984; Pimenta et ai, 1994).

13
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2.2.2.5. Aerênquimas

Anatomicamente, raízes não aeradas possuem grandes espaços intercelulares.

Esses espaços, chamados aerênquimas, podem ser formados por processos de afastamento
^  das células corticais durante o desenvolvimento (esquizógenos) ou por morte e dissolução

dessas células (lisógenos) (Hook, 1984; Lomb & Dixon, 1987; Drew et ai, 2000). Em

algumas espécies como Sagittaria lancifolia, ambos os processos ocorrem, com

^  aerênquimas lisógenos nas raízes e aerênquimas esquizógenos no pecíolo das folhas
(Drew et ai, 2000).

A imposição de excesso de água ao redor da raiz afeta seu desenvolvimento

>  devido ao esgotamento prògressivo de O2 dentro dos tecidos (Jackson & Drew, 1984). As

raízes com aerênquimas podem gerar estreitc-s zonas oxigenadas em sua rizosfera, em

decorrência da difusão do O2 dos espaços internos de aerênquimas, para a superfície

externa da raiz (Kozlowski, 1997).

Os espaços que formam os aerênquimas se interconectam longitudinalmente e

facilitam a difusão de oxigênio da parte aérea até as raízes. Um aerênquima bem

desenvolvido é característica de espécies aquáticas e de regiões alagadas (Armstrong,

1979; lío et ai. 1999)

Em espécies comumente encontradas em regiões alagadas, como o arroz, os
aerênquimas desenvolvem-se independentemente do estímulo ambiental (Jackson et ai,
1985). Entretanto, em espécies de milho, cevada, trigo e outras plantas típicas da terra
firme, a formação de aerênquimas nas raízes é induzida pela deficiência de oxigênio (Taiz
& Zeiger, 1998).

Os aerênquimas ocorrem principalmente na região basal do caule e no córtex das

raízes, estando sua formação associada ao aumento da concentração de etileno nos

tecidos. No entanto, o mecanismo pelo qual o etileno pode levar ao aparecimento de

mudanças da estrutura de raízes é um aspecto bastante discutido e pouco conhecido. Tem

sido mostrado que o etileno estimula a síntese de enzimas hidroliticas, tais como a

celulase, que, hidrolisando a celulose, proporciona o afrouxamento das paredes celulares

e, como conseqüência, leva à destruição dos tecidos do córtex da raiz, formando espaços

intercelulares vazios ou aerênquimas. Sob condições de hipoxia, o precursor do etileno, 1-

aminociclopropano-1-ácido carboxílico (ACC), é transportado das raízes para os tecidos

mais maduros e aerados, quando então, é convertido em etileno (Kawase, 1981; Drew et

ai, 2(X)0; Pezeshki, 2001).
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Aerênquimas são comumente desenvolvidos em caules (hastes) e raízes de plantas

que sofrem alagamento, sendo efetivos para oxigenação a grandes distâncias e
aumentando dessa forma, a tolerância das espécies a esses ambientes (Drew et ai, 1979;

Waldhoff et ai, 1998; Gunawardena et ai, 2001)

2.2.2.6. Estômatos

^  Os poros estomáticos na epiderme são responsáveis pelas trocas gasosas da planta
com o meio (Esau, 1974). A freqüência ou densidade, definida como o número de

estômatos por unidade de área de uma superfície da folha, pode variar significantemente

dentro da mesma folha, entre folhas de uma mesma planta, ou entre indivíduos de uma

mesma espécie, dentro de uma comunidade. O número de estômatos pode ser modificado

ainda como resposta a fatores ambientais, a morfologia da folha e a composição genética

da planta (Esau, 1974; Willmer & Fricker, 1996).

O alagamento indúz o rápido fechamento dos estômatos nas epidermes abaxial e

adaxial de folhas em várias espécies de plantas, diminuindo a atividade fotossintética das

mesmas. Entretanto, esse comportamento não é verificado em espécies como Salix nigra,

que fecha apenas os estômatos da epiderme adaxial, durante a inundação. Após a descida
das águas, os estômatos reabrem lentamente, aumentando a taxa fotossintética. A
capacidade do estômato reabrir varia com a espécie e a duração do alagamento
(Kozlowski, 1997).

2.2.3. Germinação de sementes e desenvolvimento de plântulas sob alagamento

É conhecido que a maioria das sementes de plantas terrestres não germinam na

água já que elas perdem rapidamente a vitalidade sob tais condições (Hook, 1984). Por

outro lado, a inundação do solo tem um profundo efeito na germinação de sementes e

desenvolvimento de plântulas, principalmente porque a ativação dos processos

fisiológicos necessários para a germinação de sementes requer um suprimento adequado

de oxigênio. No entanto, a inundação do solo restringe a disponibilidade de oxigênio para

o embrião, impedindo a germinação ou impondo dormência nas sementes de muitas

espécies (Kozlowski, 1997; Kozlowski & Pallardy, 1997).
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0^  A capacidade de sementes que habitam áreas alagadas de germinar em água é
variável (Kozlowski, 1997). Dependendo principalmente da profundidade e duração da

>9 inundação, como também da espécie considerada, a germinação de sementes embaixo da

á2ua pode ser benéfica ou arriscada (Hook, 1984).

^  Depois da germinação, flutuações de diferentes magnitudes no nível da água

^  podem determinar a sobrevivência das plântulas. A princípio, a sobrevivência depende da

^  capacidade da plântula em alongar-se rapidamente, de forma a se projetar acima do nível

3  de água, evitando a alagação total das folhas (Kozlowski, 1997; Parolin, 2001a).

As plântulas são mais sensíveis às injúrias por alagamento que as plantas mais

velhas, sendo, portanto mais dependentes do desenvolvimento de estratégias eficientes de

^  sobrevivência durante essa fase crítica. A interação entre essa habilidade espécie-

específica das plântulas em tolerar a inundação, associada a periodicidade do alagamento,

duração da saturação de água no solo, velocidade e qualidade da água, além da taxa de

sedimentação, é que irão determinar a composição e o padrão de zonação de espécies, nas

planícies alagáveis ao longo dos rios (Junk & Piedade, 1997; Kozlowski, 1997). Por outro

lado, em áreas de terra firme, microhabitats e a dinâmica de regeneração florestal

decorrente de perturbações naturais ou de origem antrópica, são de fundamental

importância na definição do sucesso de estabelecimento e, conseqüentemente, do padrão

de colonização (Harper, 1977; Whitmore, 1975).
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2.3. Informações botânicas e econômicas da espécie estudada

2.3.1. Morfologia e ecologia

A planta escolhida para a realização deste estudo é a Himatanihus sucuuba
(Spruce) Wood., de nome popular, sucuúba ou sucuúba verdadeira.

H. sucuuba é uma planta arbórea, lactescente de 8 a 20 m de altura. Possui um

tronco ereto e mais ou menos cilíndrico, com casca rugosa. As folhas são simples,

alternas espiraladas, totalmente glabras em ambas as faces, de margens inteiras, coriáceas,
apresentando de 20 a 25 cm de comprimento e 5 a 7 cm de largura. As inflorescências são
em cimeiras terminais (Fig. 1 A), com poucas flores brancas, muito perfumadas e
vistosas. O fruto é folículo geminado, curvado como um chifre, glabro e angulado, de 20

a 26 cm de comprimento (Fig. 1 B), com deiscência ventral (Fig. IC), e numerosas
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sementes eüpsóides aladas (Fig. 1 D), (van Den Berg, 1984; Albuquerque, 1989;

Lorenzzi, 1998).

A espécie é perenifólia, heliófita e sua floração ocorre durante um longo período

do ano, sendo predominante entre os meses de agosto a outubro. A dispersão é

descontínua e irregular, sendo realizada por meio do vento, o que a caracteriza como

anemocórica (Plumel, 1991; Lorenzzi, 1998).

Figura 1 - H sucuuba: A) ramo com botões florais: B) jruto foliculo geminado; C) fruto com
deiscência veníral; D) sementes aladas

2.3.2. Distribuição geográfica

A espécie pertence à família Apocynaceae, cuja distribuição é pantropical,

ocorrendo principalmente em florestas tropicais do velho e novo mundo. A famflia é

constituída de 180 gêneros com cerca de 1500 espécies (Heywood, 1993).

O gênero Himatanthus possui treze espécies e ocorre no continente sul-americano,
predominantemente na bacia amazônica (Plumel, 1991). A espécie H. sucuuba distribui-

se nas regiões próximas a Manaus, onde é encontrada freqüentemente nas regiões de
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^  várzea baixa, podendo permanecer até cinco meses sob inundação ininterrupta (Wittmann
^  et ai, no prelo), e na terra firme em áreas de baixios, vertentes e capoeiras da região

"3 amazônica. Na Reserva Florestal Adolpho Ducke, área escolhida para estudo na terra

firme, a espécie é encontrada em floresta de vertente. Esse tipo de floresta é considerado

de transição, apresentando aspecto inclinado que corresponde a um gradiente, onde nas
,7^ partes mais baixas a vegetação possui características fisionômicas mais parecidas a

campinarana sem, no entanto, apresentar as espécies que a caracterizam (Ribeiro et ai,

1999).

J

^  2.3.3. Importância econômica

O  A madeira de H.sucuuba é leve e indicada para obras internas em construção civil,

^  para confecção de embalagens, brinquedos e para cabos de ferramentas e instrumentos

-V agrícolas, bem como lenha para carvão (Lorenzzi, 1998). A árvore possui qualidades

r) ornamentais que a recomendam para arborização paisagística (Lorenzzi, 1998, Ribeiro et

aU 1999).

Himatanthus siicuuba é uma espécie de reputado valor terapêutico e tem recebido
>

-V atenção na medicina popular para o tratamento de várias moléstias (Villegas et ai, 1997;

Ribeiro et ai, 1999). O latéx da espécie é usado principalmente em emplastos, no

tratamento de fraturas (Ribeiro et ai, 1999), além de ser indicado como antireumático,

'  anticancerígeno e contra gastrites (van Den Berg, 1984; Albuquerque, 1989).
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3. OBJETIVOS
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^  Este estudo visa determinar a presença de adaptações ao alagamento em plântulas

de H. sucuuba oriundas de populações da várzea e da terra firme, experimentalmente
3  submetidas a um período de 120 dias de inundação parcial e total. Os indicadores

utilizados são caracteres morfo-anatômicos e a atividade da enzima da via de fermentação

alcoólica (ADH), associada a anoxia ou hipoxia do sistema radicular.

Mediante a análise desses indicadores em plântulas submetidas aos diferentes

tratamentos, pretende-se encontrar respostas p;.\ra as seguintes perguntas:

1) Que adaptações podem ser observadas para assegurar a sobrevivência de plântulas
das populações de H. sucuuba habitando no ambiente de várzea, onde as
condições de crescimento para as plantas são consideradas extremas?

2) As plântulas da população de H. sucuuba habitando o ambiente de terra firme,
quando submetidas ao mesmo regime de inundação imposto aquelas oriundas da
várzea, apresentam as mesmas adaptações à inundação?
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4. METODOLOGIA
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O
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4.1. Áreas de estudo

3  As áreas escolhidas para as coletas de sementes situaram-se em dois ecossistemas

com condições ambientais contrastantes, ambos localizados nas proximidades de Manaus

(Fig. 2). A área de várzea localizou-se na Ilha de Marchantaria e cercanias (03° 15' S,
' j

60° 00' W), enquanto que a de terra firme situou-se na Reserva Florestal Adolpho Ducke

(3 (02° 53' S, 59° 58' W), uma área de cerca de 10.000 ha localizada a Noroeste da periferia

O  de Manaus, no Km 26 da Rodovia Manaus-Itacoatiara (AM-010).

A escolha dos sítios amostrais acima citados foi feita mediante a realização de

várias excursões, durante quatro meses, a partir de julho de 2000, que correspondeu ao

,3 período do pico das cheias na várzea e final do período chuvoso na terra firme, fases nas

O  quais a probabilidade de encontrar plantas frutificando nos dois ambientes era maior.
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4.2. Escolha da planta para o estudo

Dos critérios para a escolha da espécie, o mais importante foi o ambiente natural

de ocorrência, com base no objetivo maior do estudo, que foi verificar a existência de

diferenças na fisiologia, anatomia e morfologia da espécie, como resposta a diferentes

estímulos ambientais. Outro fator levado em consideração foi a importância econômica da

espécie, juntamente com seu porte arbóreo.

Foi elaborada inicialmente uma listagem das espécies ocorrendo nos dois

ecossistemas, com base nas informações contidas no livro Flora da Reserva Ducke

(Ribeiro et ai, 1999), e de inventários florísticos realizados em áreas de várzea na

Amázônia (Worbes et ai, 1992; Ayres, 1993; Piedade et ai, 2001).

Durante quatro meses foram realizadas excursões às áreas de várzea e terra firme

para identificar, quando possível, as espécies no campo e/ou coletar material vegetal para

identificação posterior, o que foi feito com auxílio da equipe do Dr. Michael Hopkins

(PPI 1-3150, Instituto Nacional de Pesquisas da Amazônia - INPA), e por meio de

comparação com exsicatas do herbário no próprio Instituto.

Dentre as espécies eleitas, apenas quatro foram encontradas ocorrendo nas duas

áreas de estudo e destas, somente a sucuúba [Himatanthus sucuuba (Spruce) Wood.]

produziu frutos sincronicamente em ambos os ambientes. Dez plantas adultas dessa

espécie foram marcadas, tanto na várzea quanto na terra firme, para utilização neste

estudo. O material fértil dessas plantas foi depositado no herbário do INPA, sob o registro

210133.

4.3. Fases da planta em estudo

Neste trabalho foram utilizadas sementes e plântulas de H. sucuuba. As sementes

foram obtidas por meio de coleta dos frutos feita diretamente das árvores, em seus

ambientes naturais de ocorrência, com auxílio de um podão, quando os mesmos iniciaram

a abertura espontânea, durante os meses de agosto e setembro de 2000. A metodologia

empregada para a obtenção das plântulas encontra-se descrita no tópico 5 deste capítulo.

A definição de plântula é bastante discutida entre os pesquisadores da área. No

sentido fisiológico exato, a planta desenvolvida da semente é uma plântula enquanto

depende das reservas desta (Fenner, 1987). No entanto o tempo de duração dessa fase é
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bastante questionável (Kitajima, 1996; Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).

Kitajima (1996) sugere que uma planta jovem deve ser chamada de plântula até que uma

proporção significativa de sua biomassa seja constaiída.

Alguns autores consideram plântulas as plantas jovens que se encontram no

período mais susceptível às mudanças ambientais, o que pode variar com o meio e a

espécie considerada tKozlowski, 1997). Algumas vezes, essa fase pode corresponder ao

primeiro ano de desenvolvimento da planta, após a germinação (Fuchs et ai, 2000). Neste

estudo, será adotada esta última definição considerando-se, portanto plântula a fase de um

ano, a partir da germinação das sementes, o que incluiu todo o período dos experimentos

de inundação (tópico 6 deste capítulo).

4.4. Condução do e.xperimento

Foi feito o transporte dos frutos coletados nos dois ambientes, para as instalações

do INPA, em Manaus, onde os mesmos foram deixados ao sol para completar a abertura e

liberação das,sementes. Estas foram colocadas para germinar em casa de vegetação, a fim

de estabelecer, inicialmente, as taxas de germinação da espécie por ambiente.

As análises bioquímicas foram realizadas nos laboratórios do Projeto INPA/Max-

Planck e Laboratório de Fisiologia de Sementes e de Plantas-CPST, enquanto que os

estudos anatômicos foram executados no Laboratório de Anatomia Vegetal-CPBO, no

INPA, Manaus. O trabalho experimental foi desenvolvido por um período total de dez

meses.

4.5. Germinação das sementes e obtenção de plântulas

Após sua obtenção, um lote de 100 sementes de cada ambiente (várzea e terra

firme) foi separado em quatro repetições de vinte e cinco. Para a obtenção do peso de

matéria fresca, as sementes foram pesadas em balança analítica Modelo Belmarq 210 A,

com capacidade para 210 g e precisão de 0,0001 g. As taxas de germinação foram

determinadas colocando as sementes para germinar em caixa germinadora de 20 cm x

60 cm à temperatura ambiente (cerca de 28° C), utilizando dois tipos de substratos sendo,

A) serragem + areia lavada, na proporção de 1:1 e B) água, coluna de 5 cm.
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As sementes foram colocadas para germinar com o revestimento alado e sem ele,

para verificar se a remoção do mesmo poderia acelerar a germinação. A retirada do

revestimento alado foi feita manualmente. A seguir, as sementes foram desinfectadas com

hipoclorito de sódio a 10% da solução comercial durante quinze minutos, sendo

posteriormente lavadas em água corrente. Cada caixa germinadora foi considerada uma

amostra. As sementes foram distribuídas em quatro repetições de vinte e cinco sementes

cada. Considerou-se como germinadas as sementes que emitiram radícula e parte do

caulículo ( > 1,5 cm). O período de germinação foi de quinze dias. As observações

continuaram até a formação de plântulas com cerca de 7cm, que foram transferidas para

vasos plásticos (19x16 cm), sendo colocada uma plântula por vaso.

Os vasos foram dispostos em casa de vegetação com cobertura sombrite 50% e

acompanhamento de luminosidade, temperatura e umidade relativa do ar. Para simular as

condições naturais da espécie no campo, as plântulas permaneceram em casa de

vegetação, apenas com irrigação diária, durante 90 dias, tempo aproximado de duração da

fase terrestre na várzea. O solo utilizado no plantio foi oriundo das áreas de coleta das

sementes.

4.6. Experimentos de inundação

Para simulação do alagamento foram utilizados quinze tanques de amianto

(104 cm X 161 cm), com capacidade para 1000 L, onde em uma das laterais estava

inserido, próximo à base, um tubo de PVC com 40 mm de diâmetro, com a finalidade de

controlar o nível da água (Anexo 1 A). Foram separados cinco tanques para o

acompanhamento do crescimento e das taxas de mortalidade das plântulas.

Dentro de cada tanque foram colocadas oito plântulas de H. sucuuba com cerca de

doze semanas de idade, sendo quatro provenientes da várzea e quatro da terra firme. O

espaçamento entre as plântulas foi de aproximadamente 20 cm (Anexo IB) e as mesmas

foram submetidas à diferentes níveis de inundação por um período de 120 dias (Anexo 2).
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Os tratamentos foram estabelecidos com base na procedência da semente, várzea

(VZ), terra firme (TF) e combinações dos tratamentos: controle (C), parcialmente alagado

(PA) e totalmente alagado (TA).

1- Controle (VZC) => irrigado

2- Parcialmente alagado (VZPA) => submersão do sistema radicular

3- Totalmente alagado (VZTA) => submersão total da plântula

Várzea -(

/
Procedência

Da semente

- Controle (TFC) => Irrigado

2- Parcialmente alagado (TFPA) => submersão do sistema radicular

3- Totalmente alagado (TFTA) => submersão total da plântula

\
Terra firme,(

4.7. Características de crescimento

Para as avaliações no crescimento acumulativo, foram utilizadas vinte plântulas

originárias de cada um dos ambientes (várzea e terra firme). Foi feito o acompanhamento

dessas plântulas desde a germinação até o final do experimento, ou seja, antes e depois de

submeter as plântulas aos tratamentos de inundação.

Durante o tempo em que as plântulas permaneceram em casa de vegetação apenas

uma medida foi tomada, 90 dias após o transplante das mesmas para os vasos. Depois de

iniciados os tratamentos de inundação, as avaliações foram realizadas em intervalos

quinzenais. Para determinar o alongamento do caule, as plântulas foram medidas desde a

região do colo até o ápice caulinar.

4.8. Taxa de mortalidade das plântulas

A sobrevivência da espécie por ambiente de origem foi avaliada com base na

metodologia descrita por Carvalho et ai (2000), com modificações. Após o início do

experimento de inundação, em cada tratamento VZC, VZPA, VZTA, TFC, TFPA e

TFTA, foi feito o acompanhamento das plântulas durante 120 dias, com intervalos de
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?  quinze dias entre as avaliações. O cálculo utilizado para determinação da taxa de
^  mortalidade, por tratamento, foi o seguinte:

'V Mortalidade = n° total de plantas marcadas (início do experimento)
-  n° total de plantas existentes x 100

>  n° total de plantas marcadas (início do experimento)
'■)

>  4.9. Número de folhas e índice de área foliar
9

Os dados do número de folhas e área foliar foram tomados ao final dos 120 dias
'  dos experimentos de inundação. De cada tratamento foram escolhidas cinco plântulas, as

quais tiveram o número de folhas anotado. O índice de área foliar (lAF), foi determinado
utilizando um medidor de área foliar (LEAF AREA METER, DELTA-T DEVICES). Os

') valores obtidos foram relacionados entre os tratamentos e entre uma mesma planta (área
foliar / n° de folhas / biomassa das folhas). Os resultados dos diferentes tratamentos de
inundação foram comparados com os controles.

4.10. Determinação de biomassa

Para a determinação da biomassa (g) foi utilizado o método de coleta destrutiva,
descrito por Piedade (1988) para herbáceas, com adaptações para arbóreas. Para tanto,
foram utilizadas cinco plântulas de cada tratamento, ao final do experimento de
inundação.

No laboratório, as plântulas foram retiradas cuidadosamente dos vasos, lavadas
individualmente, deixadas para secar em temperatura ambiente por cerca de uma hora, e
divididas nas seguintes categorias: raiz, caule, folhas e matéria morta. Foi considerado
como matéria morta o material vegetativo em fase de degeneração e as folhas que
apresentavam mais de 50% da lâmina foliar com sintomas de clorose. A biomassa total da
plântula foi obtida por meio do somatório das médias dos valores das diferentes
categorias de material.

Após a determinação do peso de matéria fresca, as plantas foram levadas para
secar em estufa de circulação fechada (HERAEUS e MEMMERT) a 95° C, até peso
constante. Cada parte da plântula foi pesada em balança analítica Modelo Belmarq 210 A,
com capacidade para 210 g e precisão de 0,000 Ig.
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4.11. Ensaio da atividade da enzima desidrogenase alcoólica (ADH) em

espectrofotômetro

3

- ' A atividade da ADH (E.C. 1.1.1.1) foi determinada em raízes de piântulas de H.

sLiciiuba submetidas aos tratamentos de inundação (VZC, VZPA, VZTA, TFC, TFPA e

TFTA), nos seguintes intervalos de tempo: O, 15, 30, 60, 90, 120 dias.

Os ensaios para a determinação da atividade enzimática foram realizados de
y  acordo com metodologia descrita por Russell et ai (1990), com modificações. O meio de

extração foi constituído de 0,75 mL de Tris-HCl 50 mM (pH 6,8), 1,0 mL de glicerol 15%

(v/v), 0,5 mL de p-mercaptoetanol 5% (v/v) e 0,75 mL de água destilada para completar o

volume final de 3,0 mL. Após a homogeneização, procedeu-se a centrifugação do

O  material a 12.000 g a 4° C, durante dez minutos. Alíquotas de 0,040 mL foram

adicionadas em meio de reação específico para a enzima, constituído de 0,320 mL de

Tris-HCl 1 M (pH 8,0), 0,040 mL de NAD"^ lOmg/mL, 0,040 mL da enzima e água para
completar o volume final de 1,96 mL. Após a adição de 0,040 mL de etanol 50%, a
mistura de reação foi invertida uma vez e feita a leitura em espectrofotômetro (GENWAY
INSTRUMENT 6105, ESSEX , ENGLAND) A340 nm a 25° C, durante três minutos. A

atividade da ADH foi determinada utilizando-se, para os cálculos, o coeficiente de

absortividade molar NADH a 340 nm (6,22 x 10^ mol ' cm"') (Holme & Peck, 1998).

4.12. Descrições anatômicas

Nos estudos de anatomia procurou-se avaliar a estmtura da folha e das raízes, com
ênfase nos caracteres que podem indicar respostas adaptativas ao ambiente,

particularmente à inundação. As análises foram feitas por meio de observação em
microscópio óptico, trinta dias após submeter as piântulas aos tratamentos de inundação.

Foi feita a dissociação de epidermes das folhas para as análises histológicas de sua

estrutura e para as raízes foram realizados cortes à mão livre.
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4.12.1. Material estudado

■3

í  Foram selecionadas cinco plântulas de cada tratamento, das quais foi tomada a
terceira folha a partir do ápice. Foram retiradas secções do ápice, nervura central e base

da folha. Para as análises anatômicas das raízes, foram retiradas secções das raízes

adventícias, por serem aquelas formadas após o início dos tratamentos de inundação.

4.12.2. Procedimentos anatômicos

a) Dissociação de epidermes: foram feitas secções na região do ápice, nervura central e
base da folha. Essas partes foram mergulhadas em solução de Jeffrey (Johansen, 1940), e

^  mantidas em placas de petri, devidamente identificadas, por aproximadamente 24 horas,
até a clarificação e separação das epidermes. Em seguida o material foi corado com azul

de astra e fucsina básica, desidratado em série alcoólica crescente, e montado entre

lâminas e lamínulas com gelatina glicerinada (Johansen, 1940).

b) Cortes à mão livre: secções de raízes secundárias foram cortadas transversalmente à
mão livre, com o auxílio de uma lâmina de barbear. Os cortes foram colocados em uma

solução de água e hipoclorito de sódio, na proporção 5:1, até a clarificação. A seguir o
material foi corado com azul de astra e fucsina básica e submetido à série alcoólica

crescente para desidratação. O material foi montado entre lâminas e lamínulas com
gelatina glicerinada (Johansen, 1940).

c) Número de estômatos: Foram contados os estômatos presentes em 25 campos

aleatoriamente escolhidos, nas duas epidermes foliares, utilizando um microscópio Kyoa,

nos aumentos lOx e 40x, com fator de correção de 0,46.

d) Classificação das estruturas anatômicas: Os estômatos foram classificados segundo

Esau (1985), enquanto que os tecidos e as outras estruturas foram descritas conforme

Metcalfe & Chalk (1950) e Fahn (1985).
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e) Fotomicrografias: foram feitas com um microscópio Zeiss MC63 nos aumentos de

'I lOx, 25xe40x.

'í

3
>»■

. ^

4.13. Avaliações morfológicas

"% Os estudos morfológicos foram não destrutivos. Por meio de observações visuais

3  foram avaliados os seguintes caracteres: formação de raízes adventícias, clorose das
folhas e presença de lenticelas nos caules. Essas avaliações foram realizadas em todos os

3.-1 tratamentos, durante 120 dias, com intervalos de quinze dias, a partir do estabelecimento
.3

dos experimentos de inundação. A presença de estruturas relevantes foi registrada por

'"5 rneio de fotografias.

4.14. Delineamento experimental e análises estatísticas

Os tratamentos foram dispostos no delineamento experimental inteiramente
casualizado (DIC), com seis tratamentos (VZC, TFC, VZPA, TFPA, VZTA, TFTA) e
cinco repetições, sendo cada repetição constituída de um tanque. Foi feita análise de
variância (ANOVA) e a comparação entre as médias dos fatores estudados foi realizada
com base no teste de Tukey, a 5% de probabilidade. A análise de regressão polinomial
avaliou a atividade da enzima desidrogenase alcoólica durante o período de duração dos

tratamentos. Para execução das análises estatísticas foi usado o programa Systat, versão
8.0.
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5. RESULTADOS

5.1. Germinação

O tipo de germinação apresentado pelas sementes de //. suciiuba, independente do

ambiente de origem, se várzea ou terra firme, é epígea, criptocotiledonar.

A comparação do peso médio de matéria fresca entre as sementes oriundas dos

dois diferentes ambientes não mostrou diferença estatística (Tab. 1).

Durante o período de quinze dias em que ocorreram os testes de germinação,

nenhuma das sementes cujo envoltório foi mantido germinou, independente do ambiente

e do substrato. Por outro lado, nos lotes de sementes em que os envoltórios foram

retirados, observou-se variações nas taxas de germinação, relacionadas com o tipo de

substrato e local de procedência das sementes (Tab. 1).

No substrato serragem+areia, 91% das sementes oriundas de locais da terra firme

(Tí^ e 94% da várzea (VZ) germinaram, sendo que essa diferença não foi significativa.

No substrato água, a germinação foi de 64% TF e 98% VZ, apresentando diferença

estatística. Independentemente do ambiente de origem, todas as sementes que germinaram

em substrato serragem+areia, formaram plântulas (100%), enquanto que das sementes dos

dois ambientes que germinaram no substrato água, apenas as provenientes da várzea

atingiram esse estádio (84%). As sementes da terra firme que germinaram na água,

tiveram longevidade máxima de cinco dias, não chegando a formar plântulas devido ao

apodrecimento das raízes.

Tabela 1 - Valores médios de peso de matéria fresca, taxa de germinação e formação de

plântulas de H. sucuuba, oriundas de sementes provenientes da várzea e terra firme.

ambiente PF GERMINAÇÃO PLÂNTULAS (%)

(mg.g') serragem+areia água serragem+areia Água

Várzea 3,19 A 94 A 98 A 94 A 84 A

Terra firme 3,02 A 91 A 64 B 91 A OB

Médias seguidas de letras imiais. nas colunas, não diferem estatisticamente (Tukex 5%), n = 100.
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5.2. Características de crescimento das plântulas

Como a comparação de diferenças de crescimento entre os ambientes é dificultada
pela ausência de análises químicas dos solos dos dois ambientes, será apresentada uma
comparação percentual do crescimento das plântulas nos diversos tratamentos, e os
resultados serão relacionados em nível dos respectivos ambientes de origem das sementes.

5.2.1. Crescimento pré-alagamento

Durante o período de três meses em que permaneceram em casa de vegetação,
antes de serem submetidas aos tratamentos de alagamento, as plântulas geradas a partir de

sementes oriundas da várzea apresentaram uma média de crescimento de 16,2 cm, e as da
terra fi rme de 9,6 cm (Fig. 3A e 3B).

o 20

«5 10

várzea terra firme

tratamento

Figura 3A Média do crescimento
aciinmlativo. das plântulas de H. sucuuha aos
90 dias. antes de submeter aos tratamentos de
inundação. 1 ^ erro padrão da médio.

Figura 3B - Plântulas de H. sucuuha.
oriundas de ambientes de várzea (A) e terra
firme (B). com idade de 90 dias. antes de
submeter aos tratamentos de inundação.
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5.2.2. Crescimento pós-alagamento

O crescimento médio acumulado das plântulas da várzea submetidas ao

alagamento parcial (VZPA) não diferiu (p>0,05) em relação aos comprimentos das

plântulas do controle (VZC), tendo atingido ao final dos 120 de tratamento, alturas de

47,8 cm e 45,7 cm, respectivamente. Porém, quando as plântulas foram submetidas à

inundação total (VZTA), o crescimento praticamente parou, diferenciando

significativamente este tratamento dos outros dois (p< 0,05). Neste último caso, o

crescimento médio ao final do experimento foi de apenas 17,3 cm (Fig. 4).

RVZPA

HVZTA

« 20.0 ■
2  15,0

M  10,0

60.0

55.0 .

50.0 i'
"T 45.0 ^(O
0)
Cf 40.0 1

•ca .

% 35.0 1
•o I

ÍS 30.0 -I

45 60 75

tempo (dias)

105 120

Figura 4 — Crescimento médio acumuíativo das plântulas de H. sucuuba, oriundas de sementes
da várzea, durante os 120 dias de experimentação. n = 20,l = erro padrão da média.

O padrão de crescimento das plântulas da terra firme que foram submetidas ao

alagamento parcial (TFPA) foi o mesmo daquele observado nas plântulas da várzea, já

que as da terra firme tampouco mostraram uma diferença significativa (p>0,05) no
crescimento com relação ao controle (TFC), embora ao final do experimento de 120 dias

tenha apresentado uma dinâmica um pouco maior de incremento em altura, com valores

finais de 16,9 cm e 18,5 cm, respectivamente (Fig. 5). Assim como observado para as

plântulas da várzea, a alagação total das plântulas da terra firme (TFTA) também levou à

32



quase estagnação do crescimento durante o tempo de imposição do tratamento, tendo sido

atingido ao final do experimento, que nesse caso ocorreu aos 90 dias, um comprimento

final de apenas 10,3 cm, valor semelhante àquele obtido no início do tratamento de

inundação (9,6 cm).

□ TFPA

mTFTA

tempo (dias)

Figura 5 ~ Crescimento médio acumulativo das plântulas de H. siicuiiba, oriundas de sementes da
terra firme, durante os 120 dias de experimentação, n = 20, l = erro padrão da média.

Analisando os padrões dos resultados expressos nas Figuras 4 e 5, observa-se que,
no período de 120 dias, o. crescimento das plântulas oriundas da várzea, nos tratamentos
controle e parcialmente alagado, foi cerca de três vezes maior em relação ao início dos

experimentos, enquanto que nas da terra firme esse valor ficou em aproximadamente o
dobro.

5.3. Taxa de mortalidade durante os experimentos de inundação

Ao final dos 120 dias de experimento de inundação, a taxa de mortalidade foi

maior entre as plântulas da terra firme, que apresentaram um percentual de 30% quando
submetidas ao alagamento parcial, chegando a 100% quando submetidas ao alagamento

total (Tab. 2). Nas plântulas da várzea a taxa foi zero no tratamento de inundação parcial.
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elevando-se para 30% no tratamento totalmente alagado. Por meio de observações
visuais, foi verificado que a primeira parte da planta comprometida foram as raízes, que

mostravam sinais de decomposição. Os tratamentos controles das plântulas dos dois

ambientes não apresentaram perdas no número de indivíduos (Tab. 2).

Tabela 2-Taxa média de mortalidade entre as plântulas, 120 dias após o início do

experimento de inundação, n = 20.

Tratamentos

Ambiente Controle Alagamento parcial Alagamento total

Várzea 0% 0% 30%

Terra firme 0% 30% 100%

5.4. Número de folhas e área foliar

Sob alagação total, as plântulas de sementes oriundas dos dois ambientes

perderam completamente as folhas no período máximo de cinco semanas. Assim, os

resultados apresentados na Tabela 3 referem-se às plântulas dos tratamentos controles

(VZC e TFC) e parcialmente alagado (VZPA e TFPA), que mantiveram as folhas, durante

os 120 dias de experimentação.

Os valores médios do número de folhas nos tratamentos controle foram maiores

nos dois ambientes (várzea e terra firme), quando comparados aos do tratamento

parcialmente inundado, embora entre as plântulas da terra firme essa diferença não tenha

sido significativa (p>0,05). Quando a comparação foi feita entre os ambientes de origem,
as plântulas da várzea formaram aproximadamente duas vezes mais folhas que as da terra

firme.

Da mesma forma, os índices de área foliar mostraram maiores valores para as

plântulas dos controles, tendo estes sido estatisticamente significantes (p<0,05), quando
comparados aos do tratamento parcialmente alagado, independente do ambiente de

origem (Tab. 3). Nas plântulas do tratamento VZPA, foi obtido um índice de área foliar

maior do que naquelas do tratamento TFPA. No entanto, quando foi feita a relação área
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foliar / n° de folhas, verificou-se nâo haver diferenças estatísticas entre os ambientes, mas

apenas entre os níveis de alagamento (Tab. 3).

Foi feita também a comparação da relação entre o número de folhas e o peso de

matéria seca da folha (os dados de biomassa foliar encontram-se no tópico subseqüente

deste capítulo). Observa-se por meio desta relação que, apesar das plântulas do controle

possuírem folhas com áreas semelhantes, o incremento de matéria seca das folhas foi

significativamente (p<0,05) maior nas plântulas da terra firme.

Tabela 3 - Média dos valores de número de folhas (n° f) e área foliar (af) relacionados

entre si e com o peso de matéria seca das folhas (fps) de H. sucuuba.

4

■>

Tratamentos n° de folhas Área foliar af/n°f fps (g) / n° f

VZC 11 A 0,524 A 0,048 A 0,14 A

TFC 06 B 0,280 B 0,047 A 0,20 B

VZPA 07 B 0,110 a 0,016 a 0,06 a

TFPA 05 B 0,070 a 0,013 a 0,05 a

Médias seguidas de letras maiúsculas e minúsculas, na mesma coluna, mostram diferenças significativas
ao nível de 5% (Tukey). n=5.

5.5. Biomassa parcial e total

Os resultados de biomassa total apresentados na Tabela 4, refletem um decréscimo
no peso de matéria seca nas plântulas de H. sucuuba em função do alagamento, em todos
os tratamentos. Quando comparadas ao controle, as plântulas da várzea apresentaram uma
diferença significativa na diminuição do incremento de matéria seca em todas as
categorias, com exceção da matéria morta. Já as plântulas oriundas de sementes da terra
firme mostraram um comportamento diferenciado quando alagadas, com aumento na

biomassa das raízes, e decréscimo na dos caules e das folhas. Por outro lado, no

tratamento de alagação total, as plântulas tanto da várzea quanto da terra firme perderam

as folhas à medida que o tempo de exposição aumentou. Embora sem folhas, as plântulas

do tratamento VZTA estavam vivas ao final dos 120 dias de experimentação. Entretanto,

no tratamento TFTA, ao final do experimento, todas as plântulas haviam morrido,

restando apenas biomassa de matéria morta.
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Tabela 4 - Valores médios da biomassa (g), de plântulas de H. sucuiiba, após 120 dias

sob diferentes regimes de inundação.

Tratamentos Controle Alagamento parcial Alagamento total

Categorias
várzea terra várzea terra várzea terra

firme firme firme
De material

Raiz 2.367 A 0.544 B 1.465 a 0.714 B 0.424 C -

Caule 3.647 A 0.811 B 1.439 a 0.577 B 0.663 C -

Folhas 1.591 A 1.165 B 0.385 a 0.240 b -
-

Matéria morta 0.044 A 0.188 B 0.101 a 0.006 b - 0.326 c

Total 7.650 A 2.708 B 3.390 a 1.537 b 1.087 C 0.326 c

Médias seguida de letras maiúsculas e minúsculas, na mesma linha, mostram diferenças significativas ao
nível de 5% (Tukey). n=5.

5.6. Atividade da desidrogenase alcoólica (ADH)

A análise de regressão, a partir do valor de R", permitiu estabelecer que a equação

de melhor ajuste à variação da atividade da ADH nos tratamentos VZPA, VZTA, TFPA e

TFTA, foi a cúbica. Foi verificada uma pequena atividade da enzima nas plântulas

analisadas imediatamente antes da inundação (tempo zero), independente do ambiente de

origem. No 15° dia de indução do alagamento, as plântulas apresentaram comportamento

semelhante com a elevação na atividade da ADH (Figs. 6 e 7)

As curvas que mostram os resultados dos tratamentos VZPA e TFPA exibem a

mesma tendência, com valores mais elevados nas plântulas oriundas das sementes da

várzea (Figs. 6 e 7). De acordo com a curva obtida, é possível verificar que no tratamento

VZPA, houve aumento praticamente linear na atividade da ADH no tempo de zero a

quinze dias do tratamento, passando por uma estabilização da atividade enzimática entre

o tempo quinze a sessenta dias, quando pode-se observar o declínio da atividade da ADH,

até o final do experimento aos 120 dias de imposição ao alagamento (Fig. 6). Resultados

semelhantes foram observados para as plântulas da terra firme, submetidas ao alagamento

parcial (TFPA). Todavia, deve-se ressaltar que as plântulas da várzea atingiram um
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patamar de aproximadamente 20% de aumento na atividade da ADH no intervalo de

tempo de quinze a sessenta dias com relação às da terra firme.
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Figura 6 - Atividade da ADH em raízes de plântulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento VZPA.
Média de três repetições. I, erro padrão da média.
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Figura 7 • Atividade da ADH em raízes de plântulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento
TFPA. Média de três repetições. I, erro padrão da média.

As plântulas da várzea submetidas a alagação total (VZTA), mostraram os mais

elevados valores médios de atividade da ADH de todos os tratamento (Fig. 8). Após o

30° dia a atividade da ADH apresentou uma estabilização, mantendo-se em um patamar

elevado até o final dos 120 dias de experimentação.
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Figura 8 • Atividade da ADH em raízes de píântulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento
VZTA. Média de três repetições. I. erro padrão da m^dia

No caso das píântulas do tratamento TFTA verificou-se um decréscimo na

atividade da ADH a partir da análise ocorrida no 30° dia de submersão, que continuou até

o 90° dia (Fig. 9). Após esse período, as píântulas desse tratamento não resistiram ao

alagamento prolongado e, ao final dos 120 dias de duração do experimento, a taxa de

mortalidade foi de 100%.
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Figura 9 - Atividade da ADH em raízes de píântulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento
TFTA. Média de três reoeticões. I. erro padrão da média



5.7. Anatomia

5.7.1. Características da epiderme

A constituição das epidermes adaxial e abaxial, não diferiu nas plântulas de H.

sucuuba oriundas dos dois ambientes, várzea e terra firme, conforme o que segue:

Epiderme adaxial (Fig. 10 A): em vista firontal apresenta-se glabra, com as paredes

periclinais externas sinuosas, espessadas por celulose, sem pontuações aparentes. Possui

certa unifonnidade nos tamanhos das células e apresenta uma cutícula corrugada

contínua.

r\

Epiderme abaxial (Fig. 10 B): em vista írontal, a face abaxial é glabra. As células
apresentam sinuosidade das paredes periclinais externas, mais acentuada que as da
epiderme adaxial, com igual espessamento da parede celular. Nesta superfície é evidente

a diferença nas formas e tamanhos das células.

A espécie é hipoestomática e os estômatos são do tipo anomocíticos, dispostos nas

regiões intercostais, estando ausentes nas nervuras. Em todos os tratamentos observou-se
a presença de estômatos geminados (Fig. 11 A/B), cujo número aumentou gradualmente
dos tratamentos controle para os de inundação parcial e total.

Figura 10- Vista frontal das epidermes adaxial (A) e abaxial (B) das folhas de plântulas de H,
sucuuba. pc) parede celulósica; ct) cutícula; e) estâmaío; cg) células guardas, cs) células subsidiárias.
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Figura 11 -A) epiderme abaxlal com estômatos geminados (eg). B) detalhe da epiderme abaxial
mostrando estômatos.

Os caracteres descritos acima foram comuns aos tratamento VZC, TFC, VZPA e
TFPA. Porém, nas folhas das plântulas submetidas à submersao total essa tendência não
foi observada. Nesse tratamento (VZTA e TFTA) não foi possível distinguir a estrutura
da parede celular envolvendo as células (Fig. 12 A/B).

de H,Figura 12- Vista frontal das epidermes adaxial (A) e abaxial (B) das folhas de plântulas
sucuuba, submetidas ao tratamento de alagamento total, ct) cuticula, e) estômato.

Em todos os tratamentos houve um aumento no número médio de estômatos após
submeter as plântulas ao alagamento (Tab. 5), esse aumento foi significativo (p<0,05) em
relação ao controle, mas não entre os níveis de alagamento (parcial e total). Os
tratamentos VZPA e VZTA não apresentaram diferença estatística entre si, o mesmo
ocorrendo entre os tratamentos TFPA e TFTA.
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Tabela 5 - Número médio de estômatos nas folhas de plântulas de H. sucuiiba,

submetidas experimentalmente a diferentes níveis de alagamento.

Tratamentos

Ambiente Controle Alagamento parcial Alagamento total

Várzea 49 A 75 a 71 a

Terra firme 36 B 52 b 55 b

Médias seguidas de letras maiúsculas e minúsculas diferentes apresentaram nível de significância
p<0.05 (Tukey).

5.7.2. Características das raízes

Assim como nas folhas, a organização estrutural das raízes não mostrou alterações

claramente relacionáveis ao ambiente de origem das plântulas. De fora para dentro a

constituição básica das raízes, foi a seguinte:

A primeira camada é a epiderme, seguida do córtex, endoderme, periciclo, floema

e xilema (Fig. 13 A/B). Na epiderme, que possui paredes cutinizadas, a presença de pelos

absorventes foi registrada apenas nos tratamentos controles das plântulas dos dois

ambientes (Fig. 13 C), tendo essas estruturas desaparecido com o alagamento.

No interior das células do córtex e do floema foi constatada a presença de grânulos

de amido (Fig. 13 D). Por meio de observações visuais de microscopia, verificou-se que a

quantidade dessas reservas foi inversamente proporcional ao nível de alagamento.

Uma estrutura formada por uma camada diferenciada de células suberizadas,

envolvendo todo o parênquima cortical, foi observada nos tratamentos parcial e

totalmente alagado (Fig. 13 E/F/G/H).

5.7.3. Formação de aerênquimas

O desenvolvimento de aerênquimas no parênquima cortical variou de acordo com

a origem das sementes e o nível de inundação. Nas raízes das plântulas submetidas aos

tratamentos controle (VZC e TFC), a formação de aerênquimas não foi evidenciada (Fig.

13 A/B). Por outro lado, no tratamento VZPA, observou-se a presença de espaços pouco
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desenvolvidos, formados a partir do afastamento das paredes das células do cónex,

caracterizando aerênquimas esquizógenos (Fig. 13 E). No tratamento TFPA esses espaços

foram bem niaiores, sendo formados pela dissolução de células do parênquima cortical,

caracterizando aerênquimas lisógenos (Fig. 13 F). Aerênquimas maiores foram

observados nas plântulas do tratamento totalmente alagado dos dois ambientes. No

tratamento VZTA essas estruturas foram formadas da mesma maneira que no VZPA,

'§ dando origem a aerênquimas esquizógenos (Fig. 13 G). Nas raízes de plântulas do
/A

^  tratamento TETA as grandes lacunas que constituem os aerênquimas foram formados por

^  meio de dissolução das células (Fig. 13 H), confirmando a tendência observada no
tratamento TFPA.
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Figura 13 - Cortes anatômicos das raízes de plântulas de H. sucuuba, submetidas a diferentes
regimes hidrológicos. A e B) raízes das plântulas dos tratamentos TFC e VZC, respectivamente;
CO = córtex; ed = endoderme; pe = periciclo; fl=floema; x = xilema. C) detalhe do pelo
absorvente (pi) na epiderme de plântulas do controle; ep = epiderme; D) grãos de amido (ga) no
interior das células do Jloema; E e F) raízes das plântulas dos tratamentos VZPÁ e TFPA,
respectivamente; G e H) raízes das plântulas dos tratamentos V2TA e TFTA, respectivamente,
cs = células suberizadas; aí - aerênquima lisógeno; ae = aerênquima esquizógeno.
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5.8. Morfologia

A presença de lenticelas hipertróficas e raízes adventícias foi observada nas
plântulas dos dois ambientes (Fig. 14 A/B) a partir do 15° dia de indução ao alagamento
parcial, sendo que as plântulas do tratamento VZPA mostraram uma tendência maior em
formar raízes (Fig. 14 A). Outras características morfológicas como a clorose e epinastia
das folhas não foram evidenciadas neste tratamento.

i

Figura }4 - Detalhes das raízes de plântulas de H. sucuuba, submetidas ao alagamento parcial A)
tratamento VZPA; B) tratamento TFPA. L = lenticelas e RA = raízes adventícias.

Após o 15° dia, as plântulas da várzea que foram totalmente submersas (VZTA) já
apresentavam clorose das folhas, seguida da abscisão das mesmas. Esse fenômeno foi
observado um pouco mais tarde nas plântulas da terra firme (TFTA), após o 30 dia,
período no qual as plântulas da várzea já haviam perdido todas as folhas, permanecendo
sem folhas até o término do experimento. Nesse tratamento não foi observada a presença
de lenticelas ou raízes adventícias em nenhuma das plântulas, independente do ambiente
de origem. Porém, nas plântulas do tratamento VZTA, um número maior de raízes foi
formado após o início dos tratamentos (Fig. 15). Nas plântulas dos tratamentos controle,
nenhuma alteração nos parâmetros avaliados foi observada.
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Figura 15 — Raízes de plântulas de fí- sucuuba aos 90
dias de submissão ao tratamento de inundação total.
A = várzea eB = terrafirme.
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6. DISCUSSÃO

6.1. Germinação e formação de plântulas de H. sucuuba

Nas florestas tropicais as sementes de muitas plantas lenhosas germinam logo

após a dispersão. Contudo, em outras espécies arbóreas, a germinação pode ser retardada

por fatores ligados ao suprimento de oxigênio no solo, temperatura, luz, ou ainda a

disponibilidade de água e a hidratação das sementes, esta última dependente da presença

ou não de envoltórios impermeabilizantes (Frankland et ai, 1987; Crawford, 1992;

Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).

As sementes de H. sucuuba oriundas de ambientes de várzea e terra firme não

germinaram quando deixadas com a casca que as reveste, porém, após a sua retirada,

quase a totalidade germinou em um período máximo de quinze dias. Desta forma, parece

plausível supor que as sementes da espécie apresentam uma dormência mecânica,

imposta pelo tegumento. Este tipo de dormência pode ser encontrado em muitas sementes

de árvores tropicais, como por exemplo, as do gênero Podocarpus e algumas espécies de

Parkia (Kozlowski et al, 1991).

As expansões do envoltório das sementes de H. sucuuba oriundas dos dois

ambientes, indicam que a semente tem uma síndrome compatível com a dispersão

anemocórica (Lorenzzi, 1998). Entretanto, a diferenciação entre essa síndrome e a

hidròcóríca é bastante difícil, uma vez que esta última, freqüentemente é baseada em

caracteres anemocóricos. As duas apresentam em comum, a forte conexão com um fator

abiótico que envolve alto grau de casualidade e perda, baseando-se nas relações entre o

peso e a área superficial da semente (Pijl, 1972). Assim sendo, a mesma adaptação deve

estar favorecendo a dispersão da espécie pelo vento, particularmente nas áreas de terra

firme, e pela água ou pela combinação de vento e água, nos ambientes de várzea. Dado o

sucesso no estabelecimento da espécie nos dois ambientes, os experimentos de

germinação realizados e as observações de campo feitas durante este estudo, propõe-se a
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expansão da classificação da planta de anemocórica, conforme postulado por Lorenzzi

(1998), para anemocórica e hidrocórica.

Os mecanismos que determinam quando uma semente flutua ou afunda são muito

importantes na sua dispersão e sobrevivência (Frankland et ai, 1987). De uma maneira

geral, os mesmos envoltórios que facilitam a dispersão pelo vento ou pela água,

constituem-se em barreiras mecânicas que impõe dormência de forma tal que, em geral, a

germinação não ocorre enquanto a semente estiver flutuando (Frankland et al.y 1987).

Assim, na natureza, as sementes dos dois ambientes estudados devem, em princípio,

atingir a superfície do solo, onde a semente irá sofrer ação de fatores abióticos,

temperatura e umidade, e fatores bióticos, como ação da fauna herbívora do ecossistema

que em muitos casos, promovem a aceleração do processo germinativo (Kozlowski et ai.,

1991; Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).

Em geral as sementes dispersas pela água ou que caem em solos tanto alagados

como de terra firme, após a embebição, são submetidas a um período de anaerobiose

natural devidò a impermeabilidade da casca da semente para o oxigênio e também a alta

atividade metabólica (Crawford, 1992; Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996; Lobo

& Joly, 1998). Por outro lado, sementes grandes, que apresentam anaerobiose natural têm

uma germinação particularmente rápida, como foi verificado em sementes de Pisum

sativum, Phaseolus vulgaris e Cicer arietinum, onde foi observado também o acúmulo de

etanol nos primeiros estágios da germinação, níveis estes que declinaram somente após a

ruptura da testa (Crawford, 1992). Outras espécies, com revestimentos impermeáveis

podem permanecer por períodos de vários meses sob submersão, antes de germinar, sem

perder a viabilidade (Scarano, 1998).

Em uma grande maioria de espécies o oxigênio é necessário para gerar a energia

utilizada durante a germinação (Kozlowski, 1997; Lobo & Joly, 1998). Nas plantas de

ambientes de terra firme a ausência da aeração pode acarretar em dormência e até a perda

da vitalidade das sementes (Hook, 1984; Vázquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).

Entretanto, muitas plantas adaptadas as áreas alagáveis germinam em solos lodosos ou

excessivamente saturados de água, podendo certas espécies, fazê-lo também ou mesmo

melhor, quando cobertas por água e em condições de déficit de oxigênio, como verificado

para Typha latifolia (Frankland et ai, 1987).
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No caso de H. sucuuba uma vez removido o envoltório, cerca de 90% das

m  sementes oriundas dos dois ambientes germinou formando piântulas em substrato neutro,

^  onde as condições de oxigênio e temperatura foram, em principio, ideais. Sob tais

^  condições, a espécie caracteriza-se como apresentando altas taxas de germinação, como
#
^  também de crescimento de piântulas, contradizendo a afirmação de Lorenzzi (1998) para

^  a espécie. Entretanto, quando as sementes de H. sucuuba foram colocadas para germinar

na água, uma importante diferença pode ser verificada. As sementes oriundas de

#  ambientes de várzea permaneceram com altas taxas de germinação, 98%, com 84% das

sementes germinadas formando piântulas saudáveis que foram depois transplantadas, as
(<1

da terra firme apresentaram um valor bastante inferior de apenas 64%. Após um período

^  máximo de cinco dias ocorreu o apodrecimento da radícula, não chegando a originar

piântulas.

De acordo com Crawford (1992), o número de espécies que consegue germinar

m

m

emitindo radícula ou caulículo sob anoxia é muito limitado. Várias espécies do gênero

Oryza e Echinochloa, gramíneas, podem germinar na total ausência de oxigênio, variando

suas taxas de germinação. A tolerância de sementes e piântulas desses gêneros para a

anaerobiose, é a capacidade que possuem de liberar uma grande parte do etanol

produzido para o meio externo, e de metabolizá-lo intracelularmente, sendo capazes de

tolerar grandes quantidades deste metabólito (Lobo & Joly, 1998).

No entanto, estudos mostram que a capacidade de germinar em condições

anaeróbicas não está restrita às espécies aquáticas. A espécie Chorisia speciosa, árvore

que habita a floresta tropical brasileira, possui sementes que emitem radícula sob total

ausência de oxigênio. A anoxia, neste caso é condicionada pela mucilagem da semente

(Crawford, 1992; Lobo & Joly, 1998). A germinação e subsequente crescimento de

piântulas sob condições de hipoxia causada por alagamento foram observadas em

sementes de ínga affinis e Sesbania virgata (Okamoto, 1993 apud Lobo & Joly, 1998;

Lobo & Joly, 1998).

Parolin (2001b) estudou doze espécies de árvores nativas das áreas alagadas da Amazônia

Central e constatou que nenhuma das plantas germinou durante a fase anóxica.

Observações semelhantes foram realizadas por Lobo & Joly (1995, 1996) para a espécie

Talauma ovata, típica das áreas estuarinas, que não germinaram quando imersas em solos
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saturados de água. Entretanto os indivíduos jovens toleraram longos períodos de

inundação.

Com base no exposto, é possível sugerir que as plântulas de H. siiciiuba

apresentam um elevado grau de tolerância ao alagamento. Esta tolerância, no entanto,

apresenta variações entre os indivíduos da espécie, parecendo ser maior nos indivíduos

das populações da várzea. .

6.2. Respostas das plântulas de H. sucuuba ao alagamento: crescimento, biomassa,

número de folhas e área foliar

O crescimento individual das plantas ou de grupos de plantas pode ser

quantificado por vários métodos, sendo o mais importante para medidas de florestas o

incremento da produção de matéria seca das plantas (Kozlowski et ai, 1991; Crawford,

1992). O peso de material vivo de plantas contido acima e abaixo de uma unidade de

área, em um dado ponto e tempo é definido como biomassa (Roberts et ai, 1993). Para

estudos ecológicos, mais freqüentemente utiliza-se o peso seco, contudo, quando é de

importância avaliar a mortalidade de uma dada categoria de material, a quantidade de

matéria morta pode também ser incorporada aos cálculos.

Entre os fatores que levam à perda ou baixa incorporação de biomassa, destacam-

se a baixa taxa fotossintética, deficiência de minerais no solo, perda de carboidratos para

a respiração, perda de partes da planta por deterioração, além de limitações ambientais

como temperatura e suprimento de água no solo (Kozlowski et al., 1991; Long &

Hãllgren, 1993; Pezeshki, 2001). O suprimento de água também mantém forte relação

com os valores de área foliar da planta e, consequentemente, com sua fotossíntese e

crescimento (Kozlowski & Pallardy, 1984; Kozlowski et aL, 1991).

Quando submetidas à inundação crescente, as plântulas de H. sucuuba oriundas

de sementes dos dois ambientes apresentaram uma diminuição nos valores de biomassa

gradual. Para os tratamentos da várzea, em relação às plântulas do controle, as plântulas

sob submersão parcial apresentaram 57% menos biomassa. Por sua vez, em relação a

estas últimas, a submersão total foi responsável pela redução de 67% da biomassa, sendo
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que, neste tratamento, as plântulas não apresentaram mais as folhas. Já para as plântulas

da terra firme, a biomassa no tratamento parcialmente alagado foi 44% menor que a do

controle, enquanto que, após 120 dias de acompanhamento, a biomassa de material vivo

das plântulas totalmente inundadas foi zero, devido a mortalidade total das mesmas.

De acordo com alguns autores, as espécies de plantas que habitam as áreas

inundáveis, normalmente apresentam baixo incremento de matéria seca, devido aos

custos com a manutenção do metabolismo sob condições hipoxicas ou anoxicas

(Kozlowski et aL, 1991; Crawford, 1992). Em H. sucuuba, a submersão total das

plântulas provocou a perda total das folhas para as plantas dos dois ambientes. A

prematura abscisão das folhas pode ser benéfica para as plantas sob alagamento, podendo

evitar a perda de água, prolongando a sobrevivência (Kozlowski et ai., 1991). Isso de

fato foi verificado e pode ser um importante argumento para explicar a perda das folhas

nos tratamentos de inundação parcial, porém, não explica a importância ecofisiológica ou

metabólica representada pela perda das folhas sob inundação total.

Por outro lado, a paralisação do crescimento tanto nas plântulas da terra firme,

quanto nas plântulas da várzea quando em submersão total, embora em patamares

diferentes (cerca de 10 cm nas plântulas do tratamento TFTA e de 16 cm nas plântulas do

tratamento VZTA), foi verificada também para outras espécies, como ocorreu com

plântulas de açaí (Euterpe oleracea) e ingá {Inga vera), que são tolerantes ao alagamento

(Menezes Neto, 1994; Tribuzy, 1998). Isto corrobora as afirmações de Crawford (1992),

referentes aos pesados custos impostos pelo metabolismo anaeróbico, que termina sendo

suficiente quase que somente para assegurar a sobrevivência de plantas sob prolongados

períodos de alagação. De fato, no experimento com plântulas de açaí acima citado

(Menezes Neto, 1994), após a aeração pela retirada da água, o crescimento foi retomado.

As plântulas de H. sucuuba submetidas aos tratamentos de alagação parcial,

independentemente do ambiente de origem (VZPA e TFPA), mantiveram as folhas até o

término do experimento, contudo, apresentaram índices de área foliar inferiores aos dos

tratamentos controle (VZC e TFC). Por outro lado, a comparação entre os tratamentos

controles mostra que as plântulas da várzea apresentaram maior número de folhas, porém

com mesma área foliar e menor peso de matéria seca que as plântulas da terra firme,

indicando que estas plântulas estão investindo mais em produção de folhas, que no
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incremento de outras categorias de material estrutural. Isto pode estar indicando uma pré

adaptação da população da várzea que, aumentando o número de folhas pode,

potencialmente, aumentar a atividade fotossintética, aumentando assim a assimilação de

carboidratos necessários para compensar a relação energética desfavorável da fase

anoxica (Harbome, 1988; Piedade, 1998). Essa hipótese parece plausível, como será

discutido posteriormente, no tópico referente a anatomia.

Entre as plântulas parcialmente alagadas, ocorreu uma redução significativa do

número de folhas no tratamento VZPA, enquanto que as do tratamento TFPA

permaneceram com um número quase estável, quando relacionadas a seus controles

(VZC e TFC). Nos dois tratamentos houve a redução significativa da área foliar e do peso

de matéria seca. Porém quando a comparação foi feita entre as plântulas do mesmo

tratamento (VZPA e TFPA), essa diferença não foi verificada. As plântulas tolerantes ao

alagamento, geralmente apresentam uma redução da área foliar para evitar a perda de

água (Kozslowski et ai, 1991). Entretanto, esse balanço é delicado uma vez que, a

redução da superfície fotossintética, levará a um decréscimo na quantidade dos

fotoassimilados disponíveis para o crescimento (Jackson & Drew, 1984; Kozslowski et

fl/., 1990; Kozlowski, 1997) e também para a manutenção do metabolismo anaeróbico

(Crawford & Braendle, 1996).

O crescimento das plântulas dos tratamentos parcialmente alagados também não

mostraram diferença em relação as plântulas do controle, para os dois ambientes

estudados. Esses resultados estão em concordância com os encontrado por Tribuzy

(1998) para plantas de ingá, onde a submersão apenas do sistema radicular não afetou o

crescimento em altura da planta.

6.3. Mortalidade

Comparado com a respiração aeróbica, o metabolismo anaeróbico significa um

gasto de energia para a planta, em termos de reservas energéticas. Com isso, muitas

plantas não resistem a períodos prolongados de alagamento, pois necessitam de uma

grande reserva de carboidratos (Crawford, 1992; Kozlowski, 1997). Normalmente a fase
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mais crítica das plantas nesses ambientes é de plântula (Junk, 1993), sendo que, neste

caso a tolerância varia, entre outras coisas, com a idade e o tempo de exposição ao

alagamento da planta (Kozlowski, 1997). Contudo, no caso das plântulas de H. siicuuba

dos tratamentos controles, as taxas de sobrevivência foram de 100%, para as espécies dos

dois ambientes.

Entretanto, quando o alagamento parcial foi imposto, diferenças entre os ambientes

começaram a ser evidenciadas, sendo que as plântulas da várzea apresentaram os

menores resultados de taxas de mortalidade, em relação as plântulas da terra firme. O

alagamento reduziu em 30% o número de plântulas do tratamento TFPA enquanto que o

tratamento VZPA, não apresentou perdas de indivíduos durante o período de 120 dias do

experimento.

Essas diferenças de tolerância manifestada pela sobrevivência ou não das

plântulas de H. sucuuba tomaram-se muito mais evidentes no tratamento de alagação

total. Neste caso, as plântulas da várzea apresentaram os menores índices de taxas de

mortalidade, em relação às da terra firme. As plântulas do tratamento TFTA não

sobreviveram até o final do experimento, sendo a taxa de mortalidade nesse tratamento de

100%. Nessas plântulas, foi verificada que ocorria inicialmente a deterioração da raiz,

com posterior morte da planta. Por outro lado, as plântulas do tratamento VZTA

apresentaram uma taxa de mortalidade, ao final dos 120 dias de submersão total de

apenas 30%, demonstrando uma adaptação diferenciada das duas populações de H.

sucuuba ao alagamento total.

As injúrias e morte das plantas sob déficit de oxigênio estão relacionadas a

produtos tóxicos, decorrentes do metabolismo anaeróbico, diminuição da energia

metabólica e de substrato para a respiração. As plantas que toleram fases de hipoxia ou

até mesmo de anoxia, são capazes de desenvolver adaptações morfo-anatômicas e/ou

bioquímicas que minimizam os danos gerados nessa fase (Kozlowski, 1984, Crawford,

1992; Drew, 1997). Entretanto, As plântulas de H. sucuuba dos tratamentos controles

apresentaram taxa de sobrevivência de 100%, entre as espécies dos dois ambientes.

Entre as adaptações morfo-anatômicas de plantas em ambientes com baixa

disponibilidade de oxigênio são citadas, a formação de raízes adventícias, lenticelas,

aerênquimas na raiz e no caule (Hook, 1984; Crawford, 1992; Drew, 1997; Medri et al..
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1998; Waldhoff et ai, 1998). Algumas plântulas conseguem alongar-se rapidamente nos

primeiros dias de inundação, com finalidade de atingir a superfície aeróbica (Crawford,

1992; Kozlowski, 1997; Lobo & Joly, 1998). As adaptações bioquímicas mais

comumente citadas estão relacionadas com o desvio da via metabólica para formar

produtos menos tóxicos para a planta (Crawford & Braendle, 1996; Pimenta et ai, 1996;

Kozlowski, 1997; Ellis et al.y 1999; Dennis et aL, 2000).

Nos tratamentos de inundação parcial e total, a espécie apresentou

comportamento de uma planta tolerante ao alagamento. Entretanto, a sobrevivência das

plântulas totalmente alagadas oriundas de sementes da várzea por um período longo de

alagamento e a morte daquelas oriundas de ambientes de terra firme após os 90 dias, pode

significar que a espécie esteja utilizando mecanismos diversificados de adaptação para se

livrar das injúrias provocadas pela imposição ao excesso de água. No caso das plântulas

totalmente alagadas, há evidências de que esse mecanismo seja bioquímico, uma vez que

neste tratamento não foram observadas alterações na morfologia ou anatomia das

plântulas, como aconteceu com as parcialmente alagadas de ambos os ambientes.

6.4. Características bioquímicas

Plantas de ambientes alagados possuem várias características que lhes permite

sobreviver a longos períodos de saturação hídrica. Com o alagamento, os poros do solo

ficam completamente preenchidos com água, impedindo as trocas gasosas com a

atmosfera. Em poucas horas as raízes das plantas e os microorganismos consomem o

oxigênio dissolvido na água, formando um ambiente hipóxico ou anóxico (Jackson &

Drew, 1984; Lobo & Joly, 1998).

Alterações exibidas pelas plantas em decorrência do estresse hídrico são mediadas

por mudanças nos processos fisiológicos (Kozlowski & Pallardy, 1984). A capacidade do

sistema de raízes em realizar atividades essenciais para a sobrevivência do indivíduo,

como absorção de água, nutrientes e produção de fitohormônios depende, essencialmente,

de manter uma quantidade mínima de energia (Lobo & Joly, 1998).
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Em condições de solos bem aerados, a planta obtém essa energia por meio da

respiração aeróbica. Porém, na ausência de oxigênio ocorre o desvio da via metabólica

para formar etanol e ao final desse processo regenerar o NAD"^ para dar continuidade à

glicólise. Esse modelo é chamado de fermentação do carbohidrato ou fermentação

alcóolica, que permite à planta manter a produção de ATP na ausência do oxigênio

(Dennis et ai, 2000). Para tanto é necessária a presença da enzima ADH, que promove a

quebra do acetaldeído, primeiro produto da via de fermentação, em um produto menos

tóxico, o etanol, que pode, eventualmente, ser eliminado para o meio (Crawford, 1992;

Ellis et al., 1999; Dennis et al., 2000).

Ao contrário da terra firme, onde períodos de anoxia são raros, em geral causados

por fortes chuvas que normalmente duram de algumas horas a poucos dias, as plântulas

que habitam as várzeas da Amazônia Central precisam se adaptar a essa mudança da via

metabólica periodicamente, de acordo com o ambiente, onde ocorre seis meses de seca e

seis meses de alagamento ininterruptos (Junk, 1993; Parolin, 2000; Piedade, 2000).

A habilidade para modificar o metabolismo sob condições de inundação, divide as

plantas em dois grandes grupos: espécies consideradas tolerantes e espécies não

tolerantes à inundação. Essa capacidade varia dentro de um mesmo gênero de plantas

como Hevea e Inga (Medri, 1979; Botelho, 1996; Tribuzy, 1998) ou mesmo dentro de

uma espécie, definindo raças tolerantes ou não tolerantes à inundação, como e o caso de

Senecio vulgaris (Harbone, 1988).

As plântulas de H. sucuuba que foram submetidas a um período experimental de

alagamento durante 120 dias, apresentaram comportamentos bioquímicos distintos,

relacionados ao nível de inundação. Nestas plântulas, grãos de amido foram observados

em todos os tratamentos no interior de células da raiz, sendo evidenciada uma redução

dessas estruturas com o aumento do nível de inundação. Esses resultados estão de acordo

com os encontrados para plantas de ingá (Inga vera), Brachiaria brizantha e Paspalum

fasciculatum, sob condições de alagamento (Tribuzy, 1998; Ramos, 1999). Isso pode

sugerir um acúmulo de reservas durante a fase não alagada, que serão utilizadas como

combustível durante períodos de anoxia, mantendo assim a respiração e,

conseqüentemente, o estado energético da planta.
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^  A presença da atividade da ADH nas raízes de plântulas dos dois ambientes na

fase pré-inundação (tempo zero), caracteriza esta enzima como sendo constitutiva,

resultado semèlhante ao que foi observado por Menezes Neto et al. (1995) em sementes

de açai (Euterpe oleraceae). Nos primeiros quinze dias após a submersão, as plântulas,

tanto da várzea quanto da terra firme, apresentaram o mesmo comportamento enzimático,

^  com aumento elevado da atividade, em patamares diferentes, nos tratamentos parcial e

%  totalmente alagado. Esse aumento pode ser considerado uma resposta plástica às

'9 mudanças no ambiente.

Quando induzidas a uma inundação parcial, com alagamento apenas do sistema

radicular, as plântulas de H. sucuuba mantiveram as folhas, e desenvolveram

características morfo-anatômicas relacionadas a adaptação em solos alagados. Após um

^  período que variou de 60 dias entre as plântulas oriundas de ambientes da terra firme

^  (TFPA) e 90 dias para as da várzea (VZPA), ocorreu uma redução na atividade da ADH.

^  Esses resultados diferem em parte, do encontrado por Tribuzy (1998) em raízes de
^  plantas de ingá, onde a atividade de ADH manteve-se alta sob submersão parcial, no

entanto, nesse estudo, o período ao qual as plantas foram submetidas à sofreram

inundação foi de apenas 49 dias.

^  O alagamento total ocasionou a perda de folhas nas plântulas dos dois ambientes e

^  a ausência de adaptações morfológicas para o excesso de água, tendo sido observada

^  apenas alterações de ordem anatômica. Sob alagamento total as plântulas oriundas de
^  ambientes de várzea (VZTA) mostraram valores na atividade enzimática superiores a
^  todos os outros tratamentos. O que está de acordo com os resultados apresentados por

^  Tribuzy (1998) para as plantas de ingá tolerante à inundação.

•  Ao contrário das plântulas oriundas da várzea, as plântulas da terra firme

^  totalmente submersas (TFTA) não toleraram o prolongado período de inundação

contínua. A atividade da enzima quinze dias após o início do experimento teve um

^  decréscimo acentuado, o que pode estar relacionado com o estado em que as raízes se
^  encontravam, pois nesse tratamento observou-se o apodrecimento gradual das mesmas,

A  seguida da morte das plântulas.

•  Ao final do período experimental, foi possível verificar que a atividade da ADH

^  teve seus valores aumentados com a inundação. Quando comparadas com outras espécies
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tolerantes, a atividade da ADH nas raízes de H. sucuuba foi mais elevada (Menezes Neto,

1994), indicando o desvio do metabolismo anaeróbico para a formação de etanol, como o

principal mecanismo da planta para manter a carga energética.

Entretanto, o acúmulo de etanol nas plantas é toxico, podendo ser letal para as

espécies não tolerantes (Crawford, 1992; Kozlowski, 1997; Lobo & Joly, 1998). Com

base nessa afirmação, é possível sugerir que entre as plântulas do tratamento TFTA, o

acúmulo de etanol levou à solubilização de lipídios e alteração na permeabilidade da

membrana das raízes, ocasionando seu apodrecimento. Isso levou à morte da raiz e

consequentemente da planta por completo.

As plântulas que conseguem tolerar períodos longos de hipoxia e/ou anoxia

necessitam desenvolver mecanismos que eliminem para o meio, os produtos tóxicos

formados na respiração anaeróbica (Kozlowski & Pallardy, 1984; Crawford, 1992;

Pimenta et al, 1994; Ellis et al., 1999). Em plantas como o arroz, o fluxo de água

formado nos campos alagados pode ser suficiente para remover o etanol. Contudo, nas

raízes grossas de muitas plantas lenhosas, alguma adaptação para o problema

representado pelo envenenamento por etanol deve estar presente (Harbome, 1988).

Uma das hipóteses levantadas para explicar a tolerância de algumas plantas a

inundação é a "hipótese bioquímica" postulada por Crawford (1978), baseada

parcialmente nas respostas de animais à condições anóxicas. Essa hipótese sugere que

sob condições de depleção de oxigênio, a via glicolitica é desviada, de tal forma que, os

compostos intermediários da quebra de carboidratos, ao contrário de terminarem em

compostos tóxicos, terminam em outros produtos como malato, lactato ou alanina, que

podem ser acumulados sem conseqüências danosas para a planta. A produção de etanol

nesse caso é pequena, ocorrendo em níveis não tóxicos para a planta (Crawford, 1992;

Lobo & Joly, 1998; Piedade, 1998). Em animais isso foi verificado para moluscos

bivalves, tartarugas marinhas, Cephalopodos e insetos (Harbone, 1988), e corroborado

para peixes da bacia amazônica (Vai & Almeida-Val, 1999). Contudo, logo após sua

postulação, a exceção de evidencias circunstanciais obtidas com plantas herbáceas, como

a formação de malato nas raízes de Juncus effusus e de glicerol em Alnus incana

(Harbone, 1988), a hipótese de Crawford não pôde ser provada bioquimicamente, em

estudos com espécies de plantas tolerantes sob condições de anoxia, a evidencia da
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diversificação metabólica falhou, pois as plantas demonstraram aumento nos níveis da

ADH e, conseqüentemente alta produção de etanol. Isto levou a formulação de outras

hipóteses como da "acidólise citoplasmática" e "injúrias pós-anoxia" (Kozlowski, 1984;

Harbone, 1988; Lobo & Joly, 1998).

Entretanto, estudos mais recentes rediscutem com maiores evidencias a hipótese

de Carwford . Menezes Neto (1994) encontrou em raízes e caulículo de açaí, sob

alagamento, a produção de altos níveis de lactato e baixa produção de etanol, o que

reforça a teoria da diversificação do metabolismo anaeróbico para formar produtos menos

tóxico, sugerindo que as plantas possuem mecanismos distintos de tolerância à inundação

e que este varia com a espécie ou até mesmo com o tecido, podendo mais de um

mecanismo atuar concomitantemente (Harbome, 1988; Lobo & Joly, 1998).

Neste caso, é provável que a espécie H. sucuuba esteja utilizando mais de um

desses mecanismos diferenciados, desviando a via metabólica, em alguns casos, para

formar produtos que sejam inócuos à plântula. Essa diversificação do metabolismo não

ocorre como um padrão entre os indivíduos oriundos dos dois ambientes e entre os níveis

de inundação, sugerindo ser mais eficiente para tolerância à inundação, o conjunto de

mecanismos fixados nas populações da várzea.

6.5. Características anatômicas das plântulas

O alagamento provoca uma série de processos fisico-químicos e biológicos que

influenciam profundamente a qualidade do solo para o desenvolvimento da plantas (Lobo

& Joly, 1998). Devido a difusão do oxigênio ocorrer muito mais lentamente em relação

ao ar, ocorre um decréscimo nas trocas gasosas entre o solo e a atmosfera (Jackson &

Drew, 1984; Pezeshki, 2001).

Alterações na anatomia são comumente citadas para plantas que habitam as áreas

alagáveis (Medri et ai, 1998; Menezes Neto, 1994; Botelho, 1996; Waldhoff et ai 1998;

Ramps, 1999).

Evidências consideráveis demonstram que as plantas toleram prolongados

períodos de alagamento do solo, transportando oxigênio da atmosfera para espaços
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internos da planta, esses espaços são formados por alterações na anatomia da planta, e

quanto menos tortuoso maior a facilidade de difusão do gás (Hook, 1984).

Plântulas de H. sucuuba, quando impostas aos tratamentos de inundação não

apresentaram diferenças quanto a organização básica dos tecidos de folha e raiz, nas

plântulas oriundas, tanto da várzea quanto da terra firme. No entanto o alagamento

induziu o aumento significativo no número de estômatos nas plântulas dos dois

ambientes, em todos os tratamentos de inundação. Esse aumento foi inversamente

proporcional a área foliar. Aumentos na quantidade dessas estruturas foram observadas

por Botelho (1996), sugerindo estar relacionado a eficiência da fotossíntese. Entretanto

essa afirmação é válida apenas para as plantas sob submersão parcial (VZPA e TFPA),

onde- as folhas permaneceram em contato com a atmosfera e possibilitaram as trocas

gasosas. Para as plântulas do tratamento totalmente alagado (VZTA e TFTA), esse tipo

de adaptação não faz sentido. Dessa forma é possível que o aumento no número de

estômatos seja também considerada uma resposta rápida ao alagamento, uma vez que no

tratamento totalmente alagado as plântulas apresentaram abscisão prematura das folhas.

O aumento no número de estômatos geminados nas plantas sob alagamento pode

ser um indicativo de teratogenia induzida pelo estresse. A presença da cutícula sob as

epidermes é considerada uma estrutura comumente encontrada plantas amazônicas

(Medri, 1979) e pode estar relacionada com a prevenção contra perda de água.

Com o alagamento, foi verificado o desenvolvimento de grandes espaços na raiz,

denominados de aerênquimas, cuja origem necessita de estudos mais aprofundados

utilizando técnicas recentes, uma vez que há indicativo de que sejam formados

diferentemente nas espécies dos dois ambientes.

6.6. Alterações na morfologia como resposta ao alagamento

Muitas espécies de plantas apresentam alterações moífológicas que são

adaptações à anaerobiose do solo, ou do meio circundante. Essas adaptações em geral se

manifestam com maior magnitude em plantas de ambientes inundáveis. Dependendo da
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espécie, altura da coluna de água e duração do alagamento, essas estruturas podem ser

mais evidenciadas (Drew, 1987; Kozlowski, 1997; Waldhoff et ai, 1998).

Muitas plantas tolerantes ao alagamento conseguem uma interação das adaptações

morfológicas e anatômicas que permitem o transporte e armazenamento do oxigênio da

parte aérea para as partes submersas da planta, mantendo assim os processos fisiológicos

normais (Crawford, 1992; Pimenta et ai, 1996).

Alterações na morfologia de H. sucuuba relacionadas à submersão foram

observadas apenas nos tratamentos de inundação parcial e total das plântulas oriundas

tanto do ambiente de várzea quanto do ambiente de terra firme. A presença de lenticelas

hipertrofiadas e raízes adventícias foi verificada apenas quando as plântulas sofreram

inundação parcial (VZPA e TFPA). Botelho (1996) encontrou resultados semelhantes em

plantas jovens de ingá (Inga vera), onde a inundação apenas do sistema radicular

estimulou a formação de raízes logo acima do colo. Plântulas da espécie pioneira de

várzea Cecropia latiloba, formaram, quando alagadas parcialmente, raízes adventícias

que apresentaram lignificáção progressiva e estruturas semelhantes a pneumatóforos

(Waldhoff eí a/., 1998).

A clorose e a abscisão prematura das folhas ocorreram nas plântulas do

tratamento totalmente alagado (VZTA e TFTA), um fato que pode estar relacionado com

a sobrevivência da espécie sob tais condições, uma vez que esse efeito reduz a superfície

de perda de água da planta. A ausência de lenticelas e raízes adventícias nesses

tratamentos, provavelmente deve-se ao fato destas serem consideradas não funcionais,

quando a plântula esta totalmente submersa, uma vez que a sua função é facilitar trocas

gasosas da planta com o meio (Hook, 1984; Kozlowski, 1997).
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7. CONCLUSÕES

1) As sementes de H. sucuuba apresentam síndromes de dispersão compatíveis com

mecanismos anemocóricos e hidrocóricos; sua germinação é epígea,

criptocotiledonar; as sementes depois de destituídas dos envoltórios podem germinar

no solo e, aquelas das populações de áreas alagáveis, também na água;

2) Várias adaptações morfo-anatômicas compatíveis com respostas ao alagamento foram

encontradas, particularmente nos tratamentos de alagação parcial (VZPA e TFPA);

3) Maior magnitude de adaptações foi encontrada nas plântulas de sementes da várzea

sob alagação parcial (VZPA). Dentre as adaptações foram encontradas: clorose,

lenticelas, raízes adventícias e aerênquimas;

4) As plântulas dos tratamentos de inundação total dos dois ambientes (VZTA e TFTA),

sofreram abscisão foliar;

5) Sob inundação total, as plântulas oriundas da terra firme morreram já aos 90 dias,

enquanto que cerca de 70% das plântulas oriundas de sementes da várzea sobreviveu

até o final do experimento de 120 dias;

6) Com base na análise integrada dos caracteres de germinação, crescimento, morfo-

anatômicos e de atividade enzimática, as plântulas da várzea encontram-se melhor

adaptadas ao ambiente inundável, possivelmente via múltiplos mecanismos

geneticamente induzidos;

7) Futuros estudos integrados, abordando esses aspectos, são fundamentais para

confirmar as tendências encontradas.
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ANEXOS



ANEXO 1

161 cm

1000 L

A. Vista lateral do tanque de amianto utilizado para os tratamentos de
inundação, a) tela utilizada para cobrir os tanques b) tubo de PVC.
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B. Disposição dos vasos com plântulas no interior dos tanques de
amianto.



ANEXO 2

Tanque de amianto representando tratamento de inundação parcial

das plântulas.

.■ i v' -í:

Tanque de amianto representado tratamento de inundação total
das plântulas.


