UNIVERSIDADE DO AMAZONAS - UA
INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA - INPA

GERMINAGAO E ADAPTACOES METABOLICAS E MORFO-ANATOMICAS EM
PLANTULAS DE HIMATANTHUS SUCUUBA (SPRUCE) WOOD., DE
AMBIENTES DE VARZEA E TERRA FIRME NA AMAZONIA CENTRAL

CRISTIANE DA SILVA FERREIRA -‘.U*g
AN

Dissertagdo apresentada ao Programa de
Pos-Graduagdo em Biologia Tropical e
Recursos Naturais do convénio INPA/UA,
como parte dos requisitos para obtengao do
titulo de  Mestre em  CIENCIAS
BIOLOGICAS, area de concentragdo em

BOTANICA.
MANAUS - AM
2002
T B S
583.72045 TBIBL“’}" 'k e |
F383g itCA GO [:Pn |
Reg. 02-0598



W @ @ P

@

.;‘:j

/\" j (])):’Lip

UNIVERSIDADE DO AMAZONAS - UA
INSTITUTO NACIONAL DE PESQUISAS DA AMAZONIA - INPA

GERMINAGAO E ADAPTAGOES METABOLICAS E MORFO-ANATOMICAS EM
PLANTULAS DE HIMATANTHUS SUCUUBA (SPRUCE) WOOD., DE
AMBIENTES DE VARZEA E TERRA FIRME NA AMAZONIA CENTRAL

CRISTIANE DA SILVA FERREIRA

0
ORIENTADORA: MARIA TERESA FERNANDEZ PIEDADE q@:gf\\x&‘

"

Dissertagdo apresentada ao Programa de
Pés-Graduagdo em Biologia Tropical e
Recursos Naturais do convénio INPA/UA,
como parte dos requisitos para obtengao
do titulo de Mestre em CIENCIAS
BIOLOGICAS, éarea de concentragdo em
BOTANICA.

MANAUS - AM
2002

597
2 ) %
v 'ﬁ)(C

THRLGTEA 00 i




/,

Iy yrry ey

&

WADRPDP DO

A D

Ferreira, Cristiane da Silva

Germinag#o e adaptacdes metabdlicas e morfo-anatbmicas em plantulas
de Himatanthus sucuuba (Spruce) Wood., de ambientes de vérzea e terra firme
na Amazo6nia Central / Ferreira, Cristiane da Silva— Manaus, 2002.

68p.
Dissertagdo de Mestrado — INPA/UA.

1. Ecofisiologia de plantulas 2. Estresse de inundagéo 3. Adaptagoes ao
alagamento 4. Anoxia 5. ADH

CDD19. ed. 583.72045

Sinopse:

Himatanthus sucuuba (Spruce) Wood., € uma espécie arbdérea que habita
ambientes de varzea e terra firme na Amazénia Central. Plantulas obtidas de sementes
oriundas dos dois ambientes foram submetidas experimentalmente a diferentes regimes
de inundagéo por um periodo de 120 dias, durante 0 qual foi feito o acompanhamento
de respostas morfo-anatémicas e atividade da enzima ADH.

Palavras-chave: estresse de inundagdo, anoxia, ADH, varzea, floresta de terra
firme, Amazénia Central, plantulas, adaptagdes ao alagamento.




Dedico

aus

A minka
Maria Futunata Miranda

VOO OO E T OO




Y Yy yryyl

%0

@

Viajar nessa procura toda
de me lapidar.

Neste momento agora

de meu recriar,

de me gratificar,

de buscar....

Casa aberta

onde mora um mestre,

0 mago da luz.

Onde se encontra o templo
que inventa a cor...
Buscando além de tudo

0 que 0 nosso mundo

ousa perceber.

Milton Nascimento



DB DD

@

@ @ W

Vs
A\

2% 23w

e S B

C

20D

AGRADECIMENTOS

Agradego a Deus por ter conseguido concluir mais uma etapa da minha vida
profissional, e a Nossa Senhora, que me iluminou em toda essa caminhada.

Ao Programa de Pés-Graduagido em Biologia Tropical e Recursos Naturais
INPA/UA e a Coordenagio do Curso de Botdnica pela oportunidade concedida na
reali?aqﬁo desse curso.

Agradeco a CAPES pela concessdo de minha bolsa de estudos.

Ao Projeto Inpa/Max-Planck, PPD n° 11611/99, PPI n° 13150 e Shift que
financiaram essa pesquisa.

Agradeco de forma singular a Dra. Maria Teresa Fernandez Piedade pelo apoio,

compreensdo e a amizade demonstrada durante a orientagdo deste trabalho e de todo o

curso.
Agradego especialmente ao Dr. José Francisco Carvalho Gongalves € ao MsC.

Carlos Bonates, pela paciéncia e atengiio dispensada.

Ao Dr. Junk pelo apoio, a confianga e os preciosos comentdrios apresentados na
elabbragﬁo deste trabalho..

Agradeco ao Dr. Olinto Rocha Neto e Dr. Francisco José Cédmara Figueirédo,
pesquisadores da Embrapa Amazonia Oriental que sempre me incentivaram e orientaram

na busca cientifica.
A Embrapa de Milho e Sorgo, em especial ao Dr. Frederico Ozanan Durées, Dra.

Isabel Prazeres Sousa e ao Dr. Paulo César Magalhdes, pela atengdo e carinho com que

me receberam.
Ao Dr. Luis Rubens Piedade pelo auxilio fornecido para execugdo das analises

bioquimicas.
A Dra. Danielle Waldhoff e Dra. Pia Parolin, sempre dispostas a discutir comigo

as diividas levantadas durante as finalizagdes deste estudo.

Agradeco aos pesquisadores, técnicos e estagidrios do Projeto INPA/Max-Planck,
em especial a Maristela Farias, Wallace Rabelo ¢ ao Valdeney Azevedo pela ajuda

prestada durante as vérias fases deste trabalho.




PODPRROBR B

@

N R o)

a
LT RN

2

¥ _;3

Agradego especialmente a Suzana Ketelhut e ao Carlos Costa pelo carinho, a
amizade e apoio que demonstraram nos momentos mais necessarios.

Ao companheirismo e amizade dos colegas do Mestrado em Botanica: Keillah N-
Barbosa, Socorro Lira, Josephina Veiga, Jussara Benarrds, Marcicleide Silva, Valdely
Kinupp, Dayson Jardim-Lima, Helenires Queirds, Elen Goées, Afonso Rabelo, Cleonice
Moura e Valéria Brito, aos alunos de Doutorado, Tdnia Brito, Jane Franco, Francisco
Placido, Wanders Chévez, Danilo Fernades da Silva e aos colegas de Instituto, Anténio
Machado Leitdo, Rodrigo Martins, Carlos Rittl, Mércio Barbosa, Keid Nolan e Tony
Braga.

Ao Alexandre Colleto pela execugdo das fotos macroscopicas.

Ao Cid Ferreira, Curador do herbdrio do INPA, pela prestativa ajuda nas
informagGes botanicas da espécie estudada.

Aos colegas do Laboratério de fisiologia de sementes e de plantas-CPST e do
Laboratério de anatomia-CPBO, do INPA.

Agradeco também aos meus amigos Luis Cameiro e Patricia Cordeiro, meus
primos Ednaldo Nelson e Lucinéia Sousa, meus irméos Vera, Cleisiane, Carlos Junio e
Rodrigo, e ao meu tio Dornélio pela seguranga e estimulos nos momentos mais dificies.

A minha mée Dalva Maria da Silva Ferreira pelo amor que me dedicou e que néo
mediu esforc;bs para que eu concluisse este curso.

Ao meu pai Carlos Alberto Santos Ferreira, in memoriam, por ter me ensinado a
amar, a lutar e a ter esperangas.

Ao amigo e companheiro Ronilson Magno Moda Nunes, pelo apoio e

compreensio com que me acompanhou durante toda essa fase.

E a todos que de alguma forma contribuiram para a realizagdo deste trabalho.




PDRAVVRIORRRE R B

2D

‘
o

Sl N .

LISTA DE FIGURAS

Figura 1. H. sucuuba: A) ramo com botdes florais: B) fruto foliculo geminado;

C) deiscéncia ventral; D) sementes aladas

Figura 2. Mapa mostrando a localizagdo das dreas de coletas. Imagem Landsat

TM; 05/12/1999. Fonte: INPE

Figura 3A. Média do crescimento acumulativo, das plantulas de H. sucuuba aos
90 dias, antes de submeter aos tratamentos de inundagdo. I = erro
padrao da média

Figura 3B. Plantulas de H. sucuuba, oriundas de ambientes de virzea (A) e terra
firme (B). com idade de 90 dias, antes de submeter aos tratamentos de
inundagéo.

Figura 4. Crescimento médio acumulativo das plantulas de A. sucuuba, oriundas

de sementes da vérzea, durante os 120 dias de experimentagao.

n = 20, I = erro padréo da média.

Figura 5. Crescimento médio acumulativo das plantulas de H. sucuuba, oriundas
de sementes da terra firme, durante os 120 dias de experimentagdo.
n = 20, I = erro padrido da média

Figura 6. Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas
ao tratamento VZPA. Média de trés repeti¢des. I, erro padrao da
média

Figura 7. Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas
ao tratamento TFPA. Média de trés repetigbes. I, erro padrdo da
média

Figura 8. Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas
ao tratamento VZTA. Média de trés repeti¢des. [, erro padrio da
média

Figura 9. Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas

ao tratamento TFTA. Média de trés repeti¢des. 1, erro padrdo da

Pég.

30

44

45

46

51

52

52

53

iii




>

2

D '.’;;)} ;} ’

média
Figura 10. Vista frontal das epidermes adaxial (A) e abaxial (B) de folhas das
plantulas de H. sucuuba. pc) parede celulGsica; ct) cuticula; e)

estdmato; cg) células guardas; cs) células subsididrias

Figura 11. A) epiderme abaxial com estdmatos geminados (eg). B) detalhe da

epiderme abaxial mostrando estdmatos

Figura 12. Vista frontal das epidermes adaxial (A) e abaxial (B) de folhas das
plantulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento de alagamento

total. ct) cuticula; e) estdbmato

Figura 13. Cortes anatdmicos das raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas
a diferentes regimes hidroldgicos. A e B) raizes das plantulas dos
tratamentos TFC e VZC, respectivamente; co= cortex;
ed = endoderme; pe = periciclo; fl = floema; x = xilema. C) detalhe
do pelo absorvente (pl) na epiderme de plantulas do controle;
ep = epiderme; D) grios de amido (ga) no interior das células do
floema; E e F) raizes das plantulas dos tratamentos VZPA e TFPA,
respectivamente; G e H) raizes das plantulas dos tratamentos VZTA e
TFTA, respectivamente. cs = células suberizadas; al = aerénquima
liségeno; ae = aerénquima esquizégeno

Figura 14. Detalhes das raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas ao
alagamento parcial. A) tratamento VZPA; B) tratamento TFPA.

L = lenticelas e RA = raizes adventicias

Figura 15. Raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento de

inundagdo total. A = virzea e B = terra firme

54

55

58

59

60

iv




VOB ROOLR DB

ﬁ'

©wOWw

pe
al

2D

v -)
&

D

%
»

LISTA DE TABELAS

Tabela 1. Valores médios de peso de matéria fresca. taxa de germinagdo e
formagio de plantulas de H. sucuuba, oriundas de sementes

provenientes da virzea e terra firme

Tabela 2. Média da taxa de mortalidade entre as plantulas, 120 dias ap6s o inicio

do experimento de inundagdo. n = 20

Tabela 3. Média dos valores de 4rea foliar (af) e nimero de folhas (n°f)

relacionados entre si e com o peso de matéria seca das folhas (fps) de

H. sucuuba.n=5

Tabela 4. Valores médios da biomassa (g) de plantulas de H. sucuuba, ap6s 120

dias sob diferentes regimes de inundagio

Tabela 5. Nimero médio de estdmatos nas folhas de plantulas de H. sucuuba,

submetidas experimentalmente a diferentes niveis de alagamento

2

Pag.
43

47

49

56



PUCLCROBOWL B

0@

©ow

)
Neal

WD 90w

RESUMO

Himatanthus sucuuba é uma espécie arborea, de reputado valor fitoterdpico, que ocorre
tanto em ecossistemas de virzea (VZ) como em terra firme (TF) na Amazonia Central.
Este trabalho objetivou determinar a presenca de adaptagbes dessa espécie a inundagao
periédica. Para tanto, realizaram-se testes de germinagdo, ¢ formagdo de plantulas que
foram posteriormente submetidas a inundagio experimental, por um periodo de 120 dias.
Durante este periodo foram verificadas alteragdes na anatomia, morfologia e atividade da
enzima desidrogenase alcodlica (ADH). As taxas de germinagdo foram determinadas,
colocando as sementes para germinar em diferentes substratos: a) areia+serragem, cujas
taxas de germinagdo foram 94% (VZ) e 91% (TF) respectivamente. Das sementes
germinadas provenientes das duas dreas 100% produziram pléntulas; b) dgua, cujas taxas
de germinagdo foram 98% (VZ) e 64% (TF) raspectivamente. Das sementes provenientes
da véarzea 84% formaram plintulas, enquanto que as da terra firme apresentaram
deteriora¢do da radicula, antes de originarem pléntulas. Apés 90 dias da germinagdo as
plantulas oriundas de sementes dos dois ambientes foram submetidas ao experimento de
inundagio com os seguintes tratamentos: controle (C); submersdo parcial (PA) e
submersio total (TA). As anilises anatdmicas ndo mostraram diferengas na organizagdo
da estrutura bdsica dos tecidos de folhas e raizes entre as plantulas oriundas da VZ e TF.
O aumento do nimero de estdmatos e a formagdo de aerénquimas foram observados ap6s
o inicio do experimento, independente do ambiente de origem e do tratamento de
alagamento. Sob submersdo parcial, as plantulas apresentaram aumento na atividade da
ADH no 15° dia de imposigdo aos tratamentos. O alagamento parcial induziu a formagéo
de raizes adventicias e lenticelas hipertrofiadas. Neste tratamento o comportamento da
atividade da ADH foi semelhante nas plantulas dos dois ambientes (VZ ou TF),
apresentando um decréscimo a partir do 60° dia. As pléntulas sob submersdo total nido
evidenciaram a formag#o dos caracteres morfolégicos, entretanto, verificou-se a presenca
de grandes aerénquimas. Neste tratamento, as plantulas oriundas de ambientes de terra
firme nio toleraram o longo periodo de submerso, apresentando acentuado decréscimo
na atividade da ADH a partir do 30°dia de experimentagdo e taxa de mortalidade de 100%
a0 final dos 120 dias. Neste mesmo tratamento foram verificados, para as pléantulas de
sementes oriundas da védrzea, os maiores valores na atividade da ADH, os quais
permaneceram altos até o término do experimento. Sugere-se uma maior adaptagdo das
sementes oriundas da varzea ao prolongado estresse de inundagdo, que pode ir além de
caracteres apenas ligados a plasticidade fenotipica.
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ABSTRACT

Himatanthus sucuuba is an arboreal plant species containing phytotherapic properties.
occurring both at the vérzea (VZ) and terra firme (TF) ecosystems in the Central
Amazonia. The aim of this work is to determinate the presence of morphological and
anatomical adaptations of the species to the seasonal flooding. Germination tests and
seedling formation were examined over a tree month period, followed by the inundation
of the seedlings over a 120 days period. During this interval, anatomical 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 all the
germinated seeds belonging to the virzea and terra firme, (100%) produced seedlings and
for the second substrate 84% of the seedlings from the varzea 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).
Anatomical analyses don’t showed differences on basic structures from leave tissue and
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 60™ 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. INTRODUGAO

Na Amazdnia Central, os dois principais ecossistemas que compdem a regido
apresentam caracteristicas contrastantes. As florestas de terra firme t€ém solos de baixa
fertilidade, grande diversidade floristica € a %enologia das plantas fortemente influenciada
pela pluviosidade (Sioli & Klinge, 1962; Aratijo, 1970; Sioli, 1985; Worbes, 1997). J4 nas
florestas de 4reas alagdveis, a principal forga regulando a biota € o pulso de inundagdo
monomodal, cuja amplitude média anual pode chegar a aproximadamente 10 m (Junk.
1993).

Em éreas de vérzea, a inundagio das dreas marginais aos rios de dguas brancas
resulta em solos de alta fertilidade. enquant> que nos igapds a pobreza nutricional das
dguas e solo é grande. Tanto na vdrzea quanto no igap6, o pulso de inundagdo € um fator
limitante a0 estabelecimento de muitas espécies de plantas sendo, portanto de grande
influéncia sobre a composicdo floristica dessas dreas (Junk er al, 1989; Junk, 1993:
Piedade et al., 2000).

Varias espécies de plantas sio capazes de crescer em dreas alagdveis, como os
vales planos glaciais dos rios de regides temperadas, ou as dreas marginais dos grandes
rios tropicais, onde seus sistemas radiculares sao submetidos a periodos de inundagdo.
que exige das espécies o desenvolvimento de adaptagbes que garantam a manutengdo de
suas funcdes fisioldgicas (Junk, 1989).

Na verdade, em muitos casos, particularmente nos vales dos rios tropicais como as
varzeas da Amazdnia Central, algumas espécies de plantas herbiceas e arbéreas podem
permanecer mais de seis meses com seus sistemas radiculares, as por¢des inferiores dos
caules ou troncos, ou até a planta inteira sob condi¢des de submers3o, enquanto que nos
seis meses restantes do ano, as condigdes sdo de ambientes terrestres com regimes de seca
varidveis (Junk, 1993; Parolin, 2000; Piedade et al., 2000). Sob tais circunstincias, essas
espécies devem regularmente readaptar seu metabolismo e ciclo de vida para essa
alternancia anual das condi¢des ambientais caracterizadas por inundagdo e seca
periddicas.

As plantas tolerantes a inundagio devem modificar a via respiratéria de forma a

sobreviver as alteracdes entre condigdes aerdbicas e hipoxicas ou até mesmo andxicas.
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impostas pelo alagamento (Crawford & Braendle, 1996; Kozlowski, 1997). Geralmente a
planta desvia a via metabdlica para a fermentacdo alcéolica, que tem como produto final
o etanol. Entretanto, para que isso acontega, a planta deve possuir a capacidade de formar
ou aumentar a concentracio de alguns polipeptideos, como é o caso da enzima
desidrogenase alcéolica (ADH), considerada uma das enzimas chave nesse processo (Ito
et al.. 1999).

Entretanto, se por um lado a via metabdlica fermentativa decorrente da inundagdo
pode temporariamente resolver os problemas de hipoxia ou anoxia, por meio da
respiragio anaerébica, um grande problema para a planta refere-se ao actimulo dos
produtos finais desse metabolismo. como 0 etanol, que se for acumulado em qualquer
quantidade é altamente t6xico para as células das plantas. Dependendo da espécie e do
tempo de alagamento esse acimulo poderd ser letal (Crawford & Braendle, 1996;
Kozlowski, 1997; Dennis et al., 2000).

Uma vasta gama de literatura cita que em condiges de déficit de oxigénio em
decorréncia do alagamento. a planta dispde de interagdes entre adaptagSes metabdlicas e
morfo-anatémicas, como a formacdo de raizes adventicias, lenticelas e aerénquimas, com
finalidade de desintoxicagdo e/ou captagio de oxigénio (Crawford & Braendle, 1996,
Pimenta et al., 1996; Kozlowski, 1997; Medri et al., 1998; Waldhoff et al., 1998; Dennis
et al., 2000).

Na Amazdnia Central, algumas poucas espécies de plantas habitam
simultaneamente ecossistemas inundéveis e de terra firme (Campbell et al., 1986; Klinge
et al., 1995 Piedade er al., 2000). Entre estas, encontra-se i Himatanthus sucuuba. Essa
espécie, que na terra firme ocorre em dreas de terras altas sem nenhum estresse por
excesso de dgua, nos ambientes alagados habita regides de varzea baixa, onde o
alagamento ininterrupto chega a durar cerca de cinco meses (Wittimam et al., no prelo).

Compreender os mecanismos adaptativos das plantas em habitats inundados ou
secos é importante para estabelecer os limites de tolerdncia das mesmas a fatores
ambientais, particularmente quando a mesma espécie habita os dois ambientes. Dadas as
propriedades econdmicas e medicinais reputadas a H. sucuuba, € a gradual destrui¢do das
florestas de terra firme e varzea, a escolha da espécie se reveste de grande importancia ja
que as informagdes obtidas podem. entre outros, orientar 0 manejo e recolonizagdo para

reflorestamento, desses importantes ecossistemas.
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2. REVISAO BIBLIOGRAFICA

2.1. Caracteristicas gerais da Amazénia brasileira

2.1.1. Area total e as dreas inundaveis

A Amazonia brasileira ocupa uma drea de aproximadamente 6.000.000 km’,
compreendendo pouco mais da metade do territério brasileiro (Pires & Prance, 1985).
Apesar de aparentar uniformidade, a observagdo detalhada da regido mostra que a
composicdo de espécies varia grandemente entre as diversas dreas, sendo muito evidente
a correlacdio entre tipos similares de florestas e a bacia hidrogréfica associada. Com base
nesse padrdo, Pires & Prance (1985) dividiram a vegetago amazdénica em dois grupos
orincipais: a vegetacdo de terra firme e a vegetacdo inunddvel. esta dltima subdividida em
diversos grupos.

As florestas de terra firme ocupam cerca de 80% da drea total da Amazdnia
brasileira (Pires, 1973: Prance, 1978). A 4rea remanescente de 20% corresponde a outros
oito tipos de biomas (Braga, 1978), dos quais 0s mais importantes sdo as florestas
inundéveis, classificadas genericamente como virzeas € igap6s. Juntas essas dreas
alagdveis perfazem 6% da 4rea total da Amazonia brasileira. ou cerca de 300.000 km?,
sendo 100.000 km" 4reas de igap6 e 200.000 km?> dreas de vdrzea, o que corresponde a

maior porgdo de florestas inundédveis do mundo (Junk, 1993).

2.1.2. Caracteristicas das florestas de terra firme

O termo terra firme se aplica a todas as florestas que ndo sao sazonalmente

inundadas pelas cheias dos rios, diferenciadas assim das florestas de virzea e igap6

(Ribeiro et al., 1999).
A maioria dos solos que compdem esse tipo de formagdo tém um baixo potencial

para suprir nutrientes como o cilcio e o potdssio para as plantas, o que estd relacionado a

fatores abi6ticos como altas temperaturas e pesadas chuvas, bem como a histdria
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geoldgica da regido. A exposigdo a intensas lixiviagdes durante milhdes de anos, removeu
os nutrientes dos minerais que formam o solo. Os nutrientes perdidos pela lixiviagdo ou
erosdo geralmente ndo podem ser substituidos com a exposi¢do do subsolo (Sioli &
Klinge. 1964; Jordan, 1985).

Os solos das 4reas de terra firme na Amazdnia possuem também uma baixa
capacidade para reter os nutrientes formados pela decomposi¢do da matéria orgénica. Isso
se deve, em parte, is concentragdes elevadas de aluminio e hidrogénio que ocupam os
locais onde os nutrientes poderiam ser retidos. O aluminio compreende uma percentagem
elevada dos minerais que formam os solos, enquanto que o hidrogénio vem dos écidos
orgénicos formados na liteira acima do solo (Jordan, 1985).

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 circulagio fechada de nutrientes ou a permanente
reciclagem dos mesmos, promovida pelos microorganismos do solo do ecossistema da

hiléia amazdnica, tornando-a independente da pobreza de nutrientes no substrato (Santos

& Crisi, 1981; Sioli, 1985).

2.1.3. A flora e a fenologia das florestas de terra firme

A floresta de terra firme da Amazo6nia, embora seja em geral menos conhecida e
menos utilizada que a floresta de vérzea, apresenta maior diversidade de espécies e €
muito mais extensa (Ribeiro et al., 1999). Apesar de parecer fisionomicamente unica em
imagens espaciais, a floresta tropical Umida ndo ¢ floristica nem estruturalmente
homogénea (Pires & Prance, 1985; Ribeiro et al., 1999). Devido a menor pluviosidade,
estacdo seca bem definida e por possuir solos menos férteis, proporcionando a formagéo
de vérios biomas, as florestas da Amazdnia Ocidental sdo consideradas mais ricas em
espécies que as da Amazdnia Oriental (Ribeiro et al., 1999). Por outro lado, nas regides
préximas a Manaus verifica-se um endemismo muito grande, explicado pela teoria dos

refigios (Prance, 1985: Haffer & Prance, 2001).

Richards (1952), postula que o principal fator externo controlador da
periodicidade ritmica da vegetacao tropical, é a estagiio seca, de forma mais eficiente do
que a temperatura nos climas temperados. De acordo com Wright (1996), durante essa

estacdo ocorrem mudangas na disponibilidade da umidade com a elevagio da radiagdo
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solar e a reducdo na atividade de insetos polinizadores. A integragdo desses trés efeitos
pode. potencialmente, definir a fenologia das plantas de florestas tropicais.

Estudando arvores da floresta de terra firme na Amazdnia, Aradjo (1970) e
Alencar et al. (1979) apontam a pluviosidade como principal fator influenciando a

fenodinamica das espécies arbéreas nesses ambientes. Essa afirmagdo é corroborada por

Reich & Bordechert (1984). que citam a distribui¢do de chuvas como o fator abiético que
sempre se sobressai das outras mudancas sazonais. na determinagfio da fenologia de
rvores da floresta tropical de terra firme. Por outro lado, a sucessdo e a duragdo dos
periodos de crescimento das flores e mudanga foliar podem variar consideravelmente, de

acordo com a espécie avaliada (Alencar et al., 1979).

2.1.4. Caracteristicas das florestas inunda: zis: diferencas entre varzea e igapo

As florestas de planicies alagadas despertam um interesse especial para pesquisas
botanicas devido a sua fisionomia e condig¢des excepcionais de desenvolvimento
(Worbes, 1997). O ciclo hidrolégico da bacia amazonica assume importéncia em nivel de
escalas mundiais, quando se verifica que o rio Amazonas langa no Oceano Atlantico entre
15 a 20% de toda dgua doce que chega aos mares e oceanos do planeta. Por outro lado, a
cobertura vegetal da bacia amazénica, incluindo as florestas alagdveis, é responsével pela
producio de 50% do vapor de dgua que chega a atmosfera, produzindo as chuvas da
regido (Salati et al., 2001). Além de contribuirem para a regulagéo do ciclo hidroldgico da
regido, as florestas alagdveis sdo importantes por minimizarem os perigos da erosdo e
enchentes (Yuyama, 1993).

Pires & Prance (1985), classificaram 0s principais tipos de florestas inunddveis na
Amazdnia como vérzea e igapd. As vérzeas sio definidas como dreas alagadas por dguas
brancas ou lamacentas, enquanto que os igapos, associam-se as dreas alagadas por dguas
pretas ou claras. Embora esses termos sejam oriundos da terminologia popular, e tenham
sido fregiientemente no passado motivo de confusdes, apds as revisdes de Sioli (1950) e
Prance (1979), eles passaram a ser amplamente aceitos pela comunidade cientifica.

Os rios de dguas pretas drenam regides de solos arenosos, pobres em nutrientes,
intercalados com praias arenosas ¢ pH da dgua dcido. variando de 4 a 5, enquanto os rios
de dguas brancas sd0 nutricionalmente ricos. carregando muitos sedimentos.

freqiientemente originados dos Andes e encostas pré-Andinas, e apresentam pH proximo
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da neutralidade (Klinge & Ohly, 1964; Prance. 1978: Junk & Fiirch, 1980: Fiirch, 1984:
Junk. 1984).

Devido a movimentos de deposigio e ressurgimento de sedimentos ou mesmo o
represamento de lagos e canais ao longo do ciclo hidrolégico, mudangas na coloragdo das
dguas podem ocorrer, sem que estas sejam necessariamente relacionadas a fisico-quimica
do sistema (Ayres, 1993). Por esse motivo. uma diferenciacao mais precisa entre 0s
ambientes de vérzea e igapd, deve considerar além da cor das dguas. sua relagdio com os
solos e as formagdes geoldgicas das dreas de captagio, que vao influenciar as condigdes
quimicas e fisico-quimicas da dgua (Sioli & Klinge, 1962; Klinge & Ohly, 1964; Junk &

Fiirch, 1980), como também a floristica desses ambientes (Worbes, 1997).

2.1.5. Origem das virzeas amazonicas

A fragilidade e outras caracteristicas dos ecossistemas de virzea, particularmente
a previsibilidade dos ciclos de inundagdo e seca anuais, decorrente da repeti¢do desses
eventos em tempo geolégico, sio responsdveis pela presenca de organismos altamente
adaptados a esses ambientes (Junk et al., 1989). Essas peculiaridades tém sido
relacionadas 2 histéria geolégica de sua formagdo, que data da época do Pleistoceno,
quando ocorreram flutuagdes no nivel do mar, resultando em mudangas climdticas globais
(Irion et al., 1983). O nivel do mar desceu cerca de 100 m abaixo do seu nivel atual e o
rio Amazonas e seus tributarios formaram largos e profundos vales; os rios flufam mais
rapidamente. Depois do periodo glacial, os vales dos rios de dguas brancas encheram-se
de sedimentos, devido as redugdes na correnteza, ¢ formaram a paisagem plana, hoje

existente (Irion, 1976; Junk, 1980; Junk, 1984).
De maneira geral, pode-se dizer que as vdrzeas amazodnicas sdo submetidas

basicamente a dois regimes de inundagio, que sdo as enchentes periddicas dos rios, e as
enchentes didrias resultantes das marés (Arima & Uhl, 1996; Lima & Tourinho, 1996).
Na Amazonia Central, as planicies de vdrzea sdo submetidas todos os anos a periodos
regulares de inundagio ou completa submersdo por aproximadamente sete meses (Junk er
al.. 1989). Durante esse periodo, as dguas que invadem as planicies carregam apreciaveis
quantidades de sedimentos, que sdo depositados na superficie dos terrenos marginais.
Esse fendmeno promove uma renovacio ciclica desses solos. responsavel por sua alta

fertilidade (Sioli, 1951; Irion et al., 1983).
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2.1.6. A flora e fenologia das areas de varzeas

As florestas situadas ao longo do rio Amazonas, nas proximidades de Manaus.
estdo sujeitas a pulsos de inundagdo anuais de até 10 m (Junk, 1989), que resultam na
existéncia de uma fase aqudtica e uma fase terrestre durante o ano (Junk er al., 1989).
Devido 3 inundagio. e por serem sésseis. as plantulas e a maioria das drvores.
particularmente aquelas nas porcdes mais baixas do relevo, podem permanecer
completamente alagadas durante varios meses (Parolin, 2000: Piedade et al., 2000).

A mudanga periédica entre a fase terrestre € a fase aqudtica € o fator mais
importante para as espécies de plantas de dreas alagdveis, sendo normalmente uma dessas
fases desfavordvel ou até mesmo catastréfica para elas. Assim, espécies adaptadas a esses
ambientes precisam recuperar na fase favordvel, as perdas sofridas pela populagdo
durante a fase desfavoravel do ciclo hidrolégico (Piedade & Junk, 2000), tendo ainda que
garantir a sobrevivéncia de uma parte da populagdo durante a préxima fase desfavoravel
(Junk & Piedade, 1997). Nesses ambientes as plantas precisam desenvolver adaptagdes na
morfologia, anatomia e fisiologia como estratégias de sobrevivéncia ao estresse causado
pelo alagamento e seca anuais (Waldhoff er al., 1998: Parolin, 2001a).

Essa periodicidade do pulso de inundagdo o transforma em um fator de grande
importancia na determinago dos fendmenos fenol6gicos das plantas que habitam as areas
de véarzea. Estudos indicam que nesses ambientes as plantas tendem a ajustar a dindmica

dos eventos, tais como a queda e o langamento de folhas, floragdo e frutificagdo, ao

hidroperiodo (Junk er al., 1989; Waldhoff et al., 1998: Wittmann & Parolin, 1999;

Parolin, 2000; Piedade et al., 2000).
O estresse por alagamento reduz a diversidade de espécies na virzea (Junk, 1993).

Dessa forma, a composigdo floristica nessas areas depende do regime de inundagao, teor

de sedimentos e intensidade da inundagdo (Junk, 1980).

2.1.7. Florestas de varzea x florestas de terra firtne

De acordo com Klinge et al. (1995), na Amazdnia, o alagamento anual pelas dguas
brancas do rio Solimdes tem duas conseqiiéncias maiores que diferenciam este bidtopo
daquele da floresta ndo alagada ou de terra firme. O primeiro aspecto ¢ o pulso

monomodal de inundagdo, que exige das plantas a capacidade de se adaptarem e
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suportarem anualmente inundacdes prolongadas, intercaladas por periodos secos. O
segundo fator diz respeito a riqueza nutricional das dguas brancas que, ao invadirem as
planicies inundéveis, promovem 0 acimulo de camadas de sedimentos e a fertilizagdo
natural que gera solos de alta fertilidade.

Assim, enquanto que nas virzeas as caracteristicas ambientais mais marcantes sao
o pulso de inundagdo e uma elevada fertilidade do solo. nas dreas de terra firme esses
fatores sdo a precipitagdo e a acentuada pobreza nutricional dos solos. Com base nessas
diferengas marcantes, € de se supor a existéncia de diferengas na flora dos dois sistemas.
De fato, os estudos diponiveis até 0 momento, mostram que no méximo cerca de 18% de
coincidéncias sio encontradas no nivel de espécie na Amazdnia Central, particularmente
em 4reas alagdveis adjacentes as terras altas de maior fertilidade (Piedade et al., 2000).
Similaridades maiores, de até 45%, sdo relatadas para as dreas de extremos de bacia,
especialmente nos flancos andinos (Campbell er al.. 1986).

Devido ao estresse imposto pela inundagdo. em contraste com 0S condicionantes
a0 crescimento na terra firme, a existéncia de algumas espécies arbdreas ocorrendo
naturalmente nos dois ambientes é peculiar e deve ser investigada. Por um lado, essa
distribuicio pode refletir uma grande plasticidade fenotipica das espécies, o que lhes
confere a capacidade de adaptarem-se temporariamente a0 estresse de inundagdo. Por
outro lado, embora estejam sendo classificadas como a mesma espécie, as populagdes dos
dois ambientes podem estar adaptadas aos seus locais de ocorréncia de tal forma que as
populagdes da terra firme ndo toleram ou apresentam respostas bioquimicas e morfo-
anatémicas 3 inundagdo, diferentes daquelas das populagdes da viarzea, podendo, neste

caso, ser possivel a existéncia de um certo grau de separagd@o genética entre elas.

2.2. Respostas das plantas ao alagamento
2.2.1. Efeitos e injiirias causadas pelo alagamento

A maioria das plantas suporta periodos de anoxia que variam de algumas horas a
alguns dias. Entretanto, quando periodos mais longos de inundag@o sdo impostos, injirias
¢ morte de raizes tém sido observadas, sendo as mesmas atribuidas ao acimulo de
produtos finais té6xicos do metabolismo anaerébico. a queda na energia metabdlica ou a

falta de substrato para a respiragdo (Drew, 1997). Por outro lado, algumas espécies
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consideradas bem adaptadas ac estresse de ambientes alagados previnem-se dos danos
decorrentes das baixas concentragdes de oxigénio. acumulando em suas raizes ou em
outros tecidos grandes quantidades de agticar, para utilizar como substratos metabdlicos
durante a fase de anoxia (Harborne, 1988: Junk, 1989: Piedade, 1998).

O déficit de oxigénio induz em vdrias espécies de plantas, a diminuigdo das taxas
metabélicas, mecanismos de remogdo de produtos téxicos, oxidagbes enddgenas € sintese
de enzimas adaptativas para, entre outros, preservar a integridade das membranas dos
efeitos dos produtos finais do metabolismo anaerdbico. S3o ainda citados mecanismos
que envolvem a mudang¢a ou desvio das vias metabdlicas aerébicas. Dentre estes
mecanismos, destaca-se a intensificagdo da utilizagdo da via pentose-fosfato, com a
reversdo das fases finais da via fermentativa, inibigdo do ciclo de Krebs e aumento da via
glicolitica para manutengdo dos niveis de ATP (Crawford, 1978; Crawford & Braendle,
1996).

O acimulo de etanol durante a fase de anoxia é toxico para a planta, ¢ a
desintoxicagdo posterior dos tecidos pode ser efetuada pela sua difusdo para a solugdo do
solo através das raizes, ou por sua eliminagdo pelas partes aéreas por meio da transpiragéo
(Hook & Crawford, 1978; Kozlowski, 1997).

Os mecanismos pelos quais as plantas toleram ambientes alagados sao complexos,
envolvendo interacdes entre adaptagdes metabdlicas, anatdmicas e morfoldgicas
(Kozlowski, 1997). A capacidade diferencial de espécies em utilizar esses mecanismos

adaptativos com maior ou menor eficiéncia, colonizando com maior ou MENOr Sucesso

dreas alagdveis, levou 2 postulagdo dos conceitos de plantas tolerantes e ndo tolerantes a

inundagio (Crawford, 1978; Kozlowski, 1984; Dennis et al., 2000).

2.2.2. Adaptacdes das plantas a ambientes alagados

Sob condicBes anaerdbicas ocorre o desvio do ciclo de Krebs e da cadeia
transportadora de elétrons, o que resulta em um baixo rendimento energético,
compensado pela aceleragdo da via glicolitica que, no entanto, leva ao actimulo de
produtos finais de metabolismo que sdo téxicos para a planta, como o etanol e o lactato
(Jackson & Drew, 1984; Drew et al., 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 condi¢des de alagamento, a primeira resposta
apresentada pelas plantas € fisiolégica. detectdvel pelo aumento no nivel de etileno e
outros horménios, alteragdo na permeabilidade das membranas e desvio da via de
respiragdo aerobica para anaerébica (Crawford, 1978: Harborne. 1988). Em um segundo
momento, o acimulo de produtos finais téxicos da respiragio pode induzir o
aparecimento de adaptagoes anatbmicas. como é o caso dos aerénquimas, resultantes da
dissolugio das membranas das células, que formam grandes espagos intercelulares e
favorecem a eliminacdo de produtos téxicos acumulados para o meio externo, entre
outros, através de adaptagdes morfoldgicas como é o caso das lenticelas hipertréficas
(Hook, 1984; Jackson & Drew, 1984, Kozlowski & Pallardy, 1984: Pimenta et al., 1994).

Devido a reducdo da disponibilidade de oxigénio para a planta causada pelo
alagamento. o crescimento de raizes, assim como da parte aérea diminuem (Kozlowski;
1997: Pezeshki, 2001). Muitas espécies, quando submetidas ao alagamento, podem
manter a respiragdo aerdbica produzindo modificagoes morfo-anatdmicas para permitir a
difusio de oxigénio da parte aérea para as raizes. Algumas dessas modifica¢des incluem
tanto os ja citados aerénquimas e lenticelas hipertréficas, como ainda raizes adventicias
(Medri & Correa, 1985: Tsukahara & Kozlowski, 1985; Pimenta et al., 1996; Medri et al.,
1998).

Dessa forma, as plantas que toleram o alagamento conseguem combinar
eficientemente modificacdes morfo-anatémicas e metabolicas (Joly, 1994). Embora
possuam uma ampla gama de adaptagdes, as respostas das plantas ao alagamento variam
com a espécie, 0 gendtipo, a idade da planta e o tempo de exposic¢do ao alagamento (Drew
& Lynch, 1980; Kozlowski, 1984; Kozlowski, 1997).

Uma possibilidade é que essas adaptagdes resultem da origem das espécies. Nas

dreas alagdveis da Amazdnia Central a colonizagdo parece haver ocorrido com espécies

da terra firme, que invadiram as planicies fluviais durante eventos geolégicos de descida
do nivel do mar e dos rios, especialmente durante 0 Pleistoceno (Haffer & Prance, 2001).
O grau de adaptagdo seria entdo dependente do tempo em que essa colonizagdo ocorreu,
como também do potencial de adaptabilidade das diferentes espécies (Kubitzki, 1989:

Parolin, 2001a).

10
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2.2.2.1. Resposta bioquimica: desvio da via metabdlica

A manutengdo da via glicolitica para manter a producdo de ATP na auséncia de
oxigénio, defendida por vdrios autores cOmo resposta das plantas a inundagdo (Crawford.
1978: Kozlowski, 1997 Drew, 1997; Denis et al., 2000), apresenta como maior problema
0 ba'ixo rendimento energético, calculado como sendo de apenas dois moles de ATP por
mol de glicose, enquanto que no metabolismo oxidativo 36 moles de ATP sio formados.
Entio, devido a necessidade de acelerar a glic6lise para compensar a baixa produgiio de
ATP na fermentagdo alcoélica, é induzida a produgdo de enzimas glicoliticas comumente
observadas em estudos com plantas sob condigdes de hipoxia e/ou anoxia (Crawford.
1978: Ito et al., 1999).

O aumento da taxa de fermentagdo alcodlica envolve a desidrogenase alcodlica
(ADH) como uma das enzimas chave nesse processo (Ito e al. 1999). Além da ADH.
outras enzimas da via glicolitica sdo estimuladas. entre elas a descarboxilase piruvica
(PDC), desidrogenase lictica (LDH), além das enzimas mobilizadoras de sacarose.
sacarose sintase e de amido, o-amilase, necessirias a manutengao da energia sob
anaerobiose (Fox er al.,1994; Rivoal & Hanson, 1994; Ellis et al., 1999; Dennis et al.,
2000).

Estudos tém demonstrado que o pH do citosol acidifica-se durante o alagamento, o
que leva a ativagdo da ADH, proporcionando alta produgdo de etanol (Drew et al., 1994;
Fox et al., 1994; Dennis et al., 2000). Durante a fermentagdo alcodlica ocorre a produgdo
do NAD" para consumo na conversao da glicose em piruvato. assegurando, dessa forma.

a continuidade da glicélise (Ito et al., 1999).
O aspecto danoso do acimulo de etanol deve-se ao fato que este pode levar a

destrui¢cio de membranas celulares pela solubilizacao de lipideos, alterando sua fluidez,
permeabilidade e transporte. O vazamento do contetddo celular pode ocorrer, com a
exudacdo de agiicares soltveis, 0 que facilita o desenvolvimento de patégenos no solo,
aumentando os danos para as raizes, podendo leva-las, inclusive, a8 morte (Crawford.
1978: Kozlowski, 1984). Entretanto a fitotoxidade Jo etanol ndo estd bem clara, uma vez
que as plantas conseguem elimind-lo ou transportd-lo de regides pouco aeradas para
regides bastante aeradas onde ele pode ser metabolizado (Kennedy et al., 1992:
Kozlowski, 1997; Dennis et al., 2000). Alguns autores concluem que muitos dos efeitos

danosos relacionados ao etanol sdo, na verdade. causados pelo acetaldeido (Perata &

Alpi, 1991; Kozlowski, 1997).
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2.2.2.2. Adaptacdes morfo-anatdmicas das plantas ao alagamento

As modificacdes morfo-anatémicas mais evidentes apresentadas pela planta sdo o
retardamento da expansdo de folhas e entrends, clorose, epinastia, indugdo da abscisdo
foliar, senescéncia, decréscimo na taxa de crescimento das folhas, hastes e raizes, redugio
do incremento da matéria seca de hastes, folhas e raizes, hipertrofia de lenticelas e caules.
formagio de raizes adventicias € aerénquimas (Drew & Lynch, 1980; Kawase, 1981:
Kozlowski, 1984; 1997; Waldhoff et al., 1998)

A inibicdo do crescimento, senescéncia e epinastia prematura das folhas nas
plantas jovens sob alagamento, podem ser atribuidas a mudanga no balango de
fitohorménios tais como citocininas e giberelinas. dcido abscisico e etileno, produzidos
pelas folhas e raizes. Nas folhas, o amarelecimento seguido de necrose € o sintoma visual
mais comum. A senescéncia também pode ocorrer pela deficiéncia mineral, em
conseqiiéncia da diminui¢do do transporte de fons dependentes de energia (Wolffe et al.,
1988 apud Ramos, 1999).

A hipertrofia do caule € observada em algumas espécies herbaceas e vdrias drvores
em 4reas alagadas, porém, sua relagdo com a adaptagdo A inundagdo ainda nio € clara
(Hook, 1984). A expansio caulinar é o resultado do alargamento das células do cortex,
muitas vezes acompanhado do colapso de algumas células para formar espagos para troca
de gases (Kawase, 1981). Hipertrofiamento de lenticelas e a emergéncia de raizes

adventicias sdo geralmente observadas em caules hipertrofiados (Jackson & Drew, 1984;

Waldhoff et al., 1998).

2.2.2.3. Raizes adventicias

Existem vérias formas de regeneragdo de raizes em plantas crescendo em dreas
alagadas, sendo mais comum O desenvolvimento de raizes adventicias, que sdo iniciadas a

partir do caule dessas plantas (Hook, 1984). Essas estruturas podem desempenhar papel

importante na absorgdo de nutrientes minerais. Também a sintese de hormdnios por raizes
adventicias, é uma adaptagdo importante ao alagamento (Gill, 1970).

Raizes adventicias induzidas pelo alagamento diferem morfologicamente das
raizes que crescem em solos aerados, pois sio geralmente brancas, densas, pouco

ramificadas, sem pelos absorventes, menos fibrosas, esponjosas, contém grandes espagos
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intercelulares e flutuam livremente na superficie da dgua (Hook, 1984; Kozlowski, 1984;
Angeles et al., 1986).

Em um estudo sobre tolerdncia ao estresse, com plantulas de seis espécies que
habitam naturalmente as vdrzeas amazoOnicas, todas apresentaram a capacidade de
desenvolver raizes adventicias quando alagadas (Parolin, 2001a). A aeragdo adicional
propiciada por essas formagdes diminui 2 deficiéncia do oxigénio, permitindo a
manutengdo € até mesmo o aumento da atividade fotossintética (Crawford, 1992; Piedade
et al., 2000; Waldhoff et al., 1998). Parolin (2001a) sugere que a capacidade da espécie
pioneira de dreas de vérzea, Senna reticulata, em aumentar a atividade fotossintética
durante o perfodo de alagamento, provavelmente estd ligada a sua capacidade de produzir

grandes quantidades de raizes adventicias durante essa fase.

2.2.2.4. Lenticelas hipertrofiadas

As lenticelas sdo estruturas comuns na periderme de caules e raizes, sendo
formadas por células com disposicdo relativamente aberta, apresentando nNumMerosos
espagos intercelulares (Esau, 1974). Sob condigdes de alagamento, muitas espécies de
arvores respondem ao estresse hidrico, produzindo lenticelas hipertrofiadas que facilitam
a troca de gases dissolvidos na 4gua. Essas estruturas sdo conectadas por uma
continuidade de espagos intercelulares no tecido cortical e floemdtico. Lenticelas
hipertrofiadas aparentemente sio induzidas pelo acimulo de etileno, como resposta ao
alagamento (Kozlowski, 1982, 1984).

Pimenta er al. (1994), verificaram que pléntulas submetidas a inundagdo
conseguiam recuperar-se do estado de murcha apés o surgimento de lenticelas
hipertrofiadas. Segundo Reid & Bradford (1984), essas estruturas propiciam as raizes
recém-formadas uma maior oxigenagio, podendo com isso restabelecer a permeabilidade
da membrana e, conseqﬁéntemente, a absorgdo de dgua. Além disso elas podem auxiliar
na liberagio de compostos téxicos como o etileno e o etanol, 0 que contribui para

diminuir as injirias causadas pelo alagamento (Kozlowski, 1984; Pimenta et al., 1994).

13
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2.2.2.5. Aerénquimas

Anatomicamente, raizes ndo aeradas possuem grandes espagos intercelulares.
Esses espagos, chamados aerénquimas, podem ser formados por processos de afastamento
das células corticais durante o desenvolvimento (esquizdgenos) ou por morte € dissolugdo
dessas células (liségenos) (Hook, 1984; Lomb & Dixon, 1987; Drew et al.. 2000). Em
algumas espécies como Sagittaria lancifolia, ambos o0s processos ocorrem, com
aerénquimas liségenos nas raizes e aerénquimas esquizégenos no peciolo das folhas
(Drew et al., 2000).

A imposi¢do de excesso de dgua ao redor da raiz afeta seu desenvolvimento
devido ao esgotamento progressivo de O, dentro dos tecidos (Jackson & Drew, 1984). As
raizes com aérénquimas podem gerar estreitcs zonas oxigenadas em sua rizosfera, em
decorréncia da difusdo do O, dos espagos internos de aerénquimas, para a superficie
externa da raiz (Kozlowski, 1997).

Os espagos que formam os aerénquimas se interconectam longitudinalmente e
facilitam a difusdo de oxigénio da parte aérea até as raizes. Um aerénquima bem
desenvolvido é caracteristica de espécies aquiticas e de regides alagadas (Armstrong,
1979; Ito et al., 1999)

Em espécies comumente encontradas em regides alagadas, como o arroz, os
aerénquimas desenvolvem-se independentemente do estimulo ambiental (Jackson et al.,
1985). Entretanto, em espécies de milho, cevada, trigo e outras plantas tipicas da terra
firme, a formagdo de aerénquimas nas raizes € induzida pela deficiéncia de oxigénio (Taiz
& Zeiger, 1998).

Os aerénquimas ocorrem principalmente na regio basal do caule e no cértex das
raizes, estando sua formagdo associada ao aumento da concentragdo de etileno nos
tecidos. No entanto, o mecanismo pelo qual o etileno pode levar ao aparecimento de
mudangas da estrutura de raizes € um aspecto bastante discutido e pouco conhecido. Tem
sido mostrado que o etileno estimula a sintese de enzimas hidroliticas, tais como a
celulase, que, hidrolisando a celulose, proporciona o afrouxamento das paredes celulares
e, como conseqiiéncia, leva a destruigdo dos tecidos do cértex da raiz, formando espagos
intercelulares vazios ou aerénquimas. Sob condi¢es de hipoxia, o precursor do etileno, 1-
aminociclopropano-l-écido carboxilico (ACC), é transportado das raizes para os tecidos

mais maduros e aerados, quando entdo, ¢ convertido em etileno (Kawase, 1981; Drew et

al., 2000; Pezeshki, 2001).
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Aerénquimas sdo comumente desenvolvidos em caules (hastes) e raizes de plantas
que sofrem alagamento, sendo efetivos para oxigenagio a grandes distdncias e

aumentando dessa forma, a tolerincia das espécies a esses ambientes (Drew et al., 1979;

Waldhoff et al., 1998; Gunawardena et al., 2001)

2.2.2.6. Estomatos

Os poros estomaticos na epiderme s@o responsaveis pelas trocas gasosas da planta
com o meio (Esau, 1974). A fregiiéncia ou densidade, definida como o nimero de
estdmatos por unidade de 4rea de uma superficie da folha, pode variar significantemente
dentro da mesma folha, entre folhas de uma mesma planta, ou entre individuos de uma
mesma espécie, dentro de uma comunidade. O nimero de estomatos pode ser modificado
ainda como resposta a fatores ambientais, a morfologia da folha e a composi¢do genética
da planta (Esau, 1974; Willmer & Fricker, 1996).

O alagamento induz o rdpido fechamento dos estdmatos nas epidermes abaxial e
adaxial de folhas em virias espécies de plantas, diminuindo a atividade fotossintética das
mesmas. Entretanto, esse comportamento ndo ¢ verificado em espécies como Salix nigra,
que fecha apenas os estdmatos da epiderme adaxial, durante a inundag@o. Apds a descida
das 4guas, os estdmatos reabrem lentamente, aumentando a taxa fotossintética. A
capacidade do estdmato reabrir varia com a espécie e a duragdo do alagamento

(Kozlowski, 1997).

2.2.3. Germinacio de sementes e desenvolvimento de plantulas sob alagamento

E conhecido que a maioria das sementes de plantas terrestres ndo germinam na
4dgua ja que elas perdem rapidamente a vitalidade sob tais condigdes (Hook, 1984). Por
outro lado, a inundagfio do solo tem um profundo efeito na germinagdo de sementes e
desenvolvimento de plantulas, principalmente porque a ativagdo dos processos
fisiol6gicos necessdrios para a germinagdo de sementes requer um suprimento adequado
de oxigénio. No entanto, a inundagdo do solo restringe a disponibilidade de oxigénio para
o embrido, impedindo a germinagdo ou impondo dorméncia nas sementes de muitas

espécies (Kozlowski, 1997; Kozlowski & Pallardy, 1997).

15
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A capacidade de sementes que habitam dreas alagadas de germinar em dgua €
varidvel (Kozlowski, 1997). Dependendo principalmente da profundidade e duragéo da
inundagdo, como também da espécie considerada, a germinagdo de sementes embaixo da
dgua pode ser benéfica ou arriscada (Hook, 1984).

Depois da germinagdo, flutuagdes de diferentes magnitudes no nivel da 4gua
podem determinar a sobrevivéncia das plantulas. A principio, a sobrevivéncia depende da
capacidade da plantula em alongar-se rapidamente, de forma a se projetar acima do nivel
de 4gua, evitando a alagagdo total das folhas (Kozlowski, 1997; Parolin, 2001a).

As plantulas sdo mais sensiveis 2s injtirias por alagamento que as plantas mais
velhas, sendo, portanto mais dependentes do desenvolvimento de estratégias eficientes de
sobrevivéncia durante essa fase critica. A interagdo entre essa habilidade espécie-
especifica das plantulas em tolerar a inundagio, associada a periodicidade do alagamento,
duragdo da saturagdo de dgua no solo, velocidade e qualidade da dgua, além da taxa de
sedimentacdo, é que irdo determinar a composi¢do e o padrio de zonagdo de espécies, nas
planicies alagdveis ao longo dos rios (Junk & Piedade, 1997; Kozlowski, 1997). Por outro
lado, em dreas de terra firme, microhabitats e a dindmica de regeneragdo florestal
decorrente de perturbagbes naturais ou de origem antrépica, sdo de fundamental
importancia na defini¢do do sucesso de estabelecimento e, conseqiientemente, do padrdo

de colonizagdo (Harper, 1977; Whitmore, 1975).

2.3. Informacdes botanicas e econdmicas da espécie estudada
2.3.1. Morfologia e ecologia

A planta escolhida para a realizagdo deste estudo € a Himatanthus sucuuba
(Spruce) Wood., de nome popular, sucuiiba ou sucuiba verdadeira.

H. sucuuba é uma planta arbérea, lactescente de 8 a 20 m de altura. Possui um
tronco ereto e mais ou menos cilindrico, com casca rugosa. As folhas sdo simples,
alternas espiraladas, totalmente glabras em ambas as faces, de margens inteiras, coridceas,
apresentando de 20 a 25 cm de comprimento e 5 a 7 cm de largura. As inflorescéncias sdo
em cimeiras terminais (Fig. | A), com poucas flores brancas, muito perfumadas e
vistosas. O fruto é foliculo geminado, curvado como um chifre, glabro e angulado, de 20

a 26 cm de comprimento (Fig. | B), com deiscéncia ventral (Fig. [C), e numerosas
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sementes elipsdides aladas (Fig. 1 D), (van Den Berg, 1984; Albuquerque, 1989;

Lorenzzi, 1998).
A espécie é perenifolia, heliofita e sua floragdo ocorre durante um longo periodo

do ano, sendo predominante entre os meses de agosto a outubro. A dispersdo ¢
descontinua e irregular, sendo realizada por meio do vento, o que a caracteriza como

anemocorica (Plumel, 1991; Lorenzzi, 1998).

Figura 1 — H. sucuuba: A) ramo com botdes florais; B) Sruto foliculo geminado, C) fruto com

deiscéncia ventral; D) sementes aladas

2.3.2. Distribuicio geografica

A espécie pertence a familia Apocynaceae, cuja distribui¢do € pantropical,
ocorrendo principalmente em florestas tropicais do velho e novo mundo. A familia é
constituida de 180 géneros com cerca de 1500 espécies (Heywood, 1993).

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

se nas regides proximas a Manaus, onde € encontrada freqiientemente nas regides de
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varzea baixa, podendo permanecer até cinco meses sob inundagdo ininterrupta (Wittmann
et al., no prelo), e na terra firme em dreas de baixios, vertentes € capoeiras da regido
amazonica. Na Reserva Florestal Adolpho Ducke, 4rea escolhida para estudo na terra
firme, a espécie é encontrada em floresta de vertente. Esse tipo de floresta é considerado
de transicdo, apresentando aspecto inclinado que corresponde a um gradiente, onde nas
partes mais baixas a vegetagdo possui caracteristicas fisiondmicas mais parecidas a

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

1999).

2.3.3. Importincia econdmica

A madeira de H.sucuuba é leve e indicada para obras internas em construgao civil,
para confecgdo de embalagens, brinquedos e para cabos de ferramentas € instrumentos
agricolas, bem como lenha para carvio (Lorenzzi, 1998). A arvore possui qualidades
ornamentais que a recomendam para arborizagdo paisagistica (Lorenzzi, 1998, Ribeiro et
al, 1999).

Himatanthus sucuuba é uma espécie de reputado valor terapéutico e tem recebido
atencdo na medicina popular para o tratamento de varias moléstias (Villegas et al., 1997
Ribeiro et al, 1999). O latéx da espécie é usado principalmente em emplastos, no
tratamento de fraturas (Ribeiro et al., 1999), além de ser indicado como antireumatico,

anticancerigeno e contra gastrites (van Den Berg, 1984; Albuquerque, 1989).
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3. OBJETIVOS

Este estudo visa determinar a presenca de adaptagdes ao alagamento em plantulas
de H. sucuuba oriundas de populagdes da virzea e da terra firme, experimentalmente
submetidas a um periodo de 120 dias de inundagio parcial e total. Os indicadores
utilizados sdo caracteres morfo-anatémicos e a atividade da enzima da via de fermentagdo

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

Mediante a anilise desses indicadores em plantulas submetidas aos diferentes

tratamentos, pretende-se encontrar respostas pi:ra as seguintes perguntas:

1) Que adaptagdes podem ser observadas para assegurar a sobrevivéncia de plantulas
das populagdes de H. sucuuba habitando no ambiente de vérzea, onde as

condi¢des de crescimento para as plantas sdo consideradas extremas?

2) As plantulas da populagdo de H. sucuuba habitando o ambiente de terra firme,

quando submetidas ao mesmo regime de inundagdo imposto aquelas oriundas da

virzea, apresentam as mesmas adaptagoes a inundagdo?
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4. METODOLOGIA

4.1. Areas de estudo

As dreas escolhidas para as coletas de sementes situaram-se em dois ecossistemas
com condigGes ambientais contrastantes, ambos localizados nas proximidades de Manaus
(Fig. 2). A érea de varzea localizou-se na Ilha de Marchantaria e cercanias (03° 15’ S,
60° 00’ W), enquanto que a de terra firme situou-se na Reserva Florestal Adolpho Ducke
(02°53 §, 59° 58’ W), uma drea de cerca de 10.000 ha localizada a Noroeste da periferia
de Manaus, no Km 26 da Rodovia Manaus-Itacoatiara (AM-010).

A escolha dos sitios amostrais acima citados foi feita mediante a realizagdo de
vdrias excursoes, durante quatro meses, a partir de julho de 2000, que correspondeu ao
periodo do pico das cheias na virzea e final do periodo chuvoso na terra firme, fases nas

quais a probabilidade de encontrar plantas frutificando nos dois ambientes era maior.
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Figura 2 — apa mostrando a localizacio das drea
Landsat TM; 05/12/1999. Fonte: INPE.
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4.2. Escolha da planta para o estudo

Dos critérios para a escolha da espécie, 0 mais importante foi 0 ambiente natural
de ocorréncia, com base no objetivo maior do estudo, que foi verificar a existéncia de
diferengas na fisiologia, anatomia e morfologia da espécie. como resposta a diferentes
estimulos ambientais. Outro fator levado em consideracio foi a importincia econdmica da
espécie, juntamente com seu porte arbéreo.

Foi elaborada inicialmente uma listagem das espécies ocorrendo nos dois
ecossistemas, com base nas informacgdes contidas no livro Flora da Reserva Ducke
(Ribeiro et al., 1999), € de inventdrios floristicos realizados em dreas de virzea na
Amazdnia (Worbes et al., 1992; Ayres, 1993; Piedade et al., 2001).

Durante quatro meses foram realizadas excursdes as dreas de vérzea e terra firme
para identificar, quando possivel, as espécies no campo e/ou coletar material vegetal para
identificacdo posterior, o que foi feito com auxilio da equipe do Dr. Michael Hopkins
(PPI 1-3150, Instituto Nacional de Pesquisas da Amaz6nia — INPA), e por meio de
comparagdo com exsicatas do herbério no préprio Instituto.

Dentre as espécies eleitas, apenas quatro foram encontradas ocorrendo nas duas
dreas de estudo e destas, somente a sucutiba [Himatanthus sucuuba (Spruce) Wood.]
produziu frutos sincronicamente em ambos os ambientes. Dez plantas adultas dessa
espécie foram marcadas, tanto na vdrzea quanto na terra firme, para utilizagdo neste

estudo. O material fértil dessas plantas foi depositado no herbério do INPA, sob o registro
210133.

4.3. Fases da planta em estudo

Neste trabalho foram utilizadas sementes e plantulas de H. sucuuba. As sementes
foram obtidas por meio de coleta dos frutos feita diretamente das &drvores, em seus
ambientes naturais de ocorréncia, com auxilio de um podao, quando os mesmos iniciaram
a abertura espontdnea, durante os meses de agosto ¢ setembro de 2000. A metodologia
empregada para a obtengdo das plantulas encontra-se descrita no tpico 5 deste capitulo.

A defini¢cdo de pléntula € bastante discutida entre os pesquisadores da drea. No
sentido fisioldgico exato, a planta desenvolvida da semente € uma plantula enquanto

depende das reservas desta (Fenner, 1987). No entanto o tempo de duragdo dessa fase é
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bastante questionavel (Kitajima, 1996; Véizquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).
Kitajima (1996) sugere que uma planta jovem deve ser chamada de plantula até que uma
proporgdo significativa de sua biomassa seja construida.

Alguns autores consideram plantulas as plantas jovens que se encontram no
periodo mais susceptivel s mudangas ambientais. 0 que pode variar com o meio e a
espécie considerada (Kozlowski, 1997). Algumas vezes, essa fase pode corresponder ao
primeiro ano de desenvolvimento da planta, apés a germinacio (Fuchs et al., 2000). Neste
estudo, serd adotada esta dltima defini¢do considerando-se, portanto plantula a fase de um
ano, a partir da germinagdo das sementes, o que incluiu todo o periodo dos experimentos

de inundagdo (tépico 6 deste capitulo).

4.4. Conducio do experimento

Foi feito o transporte dos frutos coletados nos dois ambientes, para as instalagGes
do INPA, em Manaus, ongie os mesmos foram deixados ao sol para completar a abertura e
liberagdo das.sementes. Estas foram colocadas para germinar em casa de vegetagdo, a fim
de estabelecer, inicialmente, as taxas de germinagdo da espécie por ambiente.

As andlises bioquimicas foram realizadas nos laboratérios do Projeto INPA/Max-
Planck e Laboratério de Fisiologia de Sementes ¢ de Plantas-CPST, enquanto que os
estudos anatdmicos foram executados no Laboratério de Anatomia Vegetal-CPBO, no
INPA, Manaus. O trabalho experimental foi desenvolvido por um periodo total de dez

meses.

4.5. Germinacdo das sementes e obtencdo de plantulas

Ap6s sua obtencgdo, um lote de 100 sementes de cada ambiente (virzea e terra
firme) foi separado em quatro repeti¢des de vinte e cinco. Para a obtengéo do peso de
matéria fresca, as sementes foram pesadas em balanga analitica Modelo Belmarq 210 A,
com capacidade para 210 g e precisdo de 0,0001 g. As taxas de germinagdo foram
determinadas colocando as sementes para germinar em caixa germinadora de 20 cm x
60 cm a temperatura ambiente (cerca de 28° C), utilizando dois tipos de substratos sendo,

A) serragem + areia lavada, na proporgdo de 1:1 e B) d4gua, colunade 5 cm.
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As sementes foram colocadas para germinar com o revestimento alado e sem ele,
para verificar se a remogdo do mesmo poderia acelerar a germinagdo. A retirada do
revestimento alado foi feita manualmente. A seguir. as sementes foram desinfectadas com
hipoclorito de sédio a 10% da solugdo comercial durante quinze minutos, sendo
posteriormente lavadas em 4gua corrente. Cada caixa germinadora foi considerada uma
amostra. As sementes foram distribuidas em quatro repeticdes de vinte e cinco sementes
cada. Considerou-se como germinadas as sementes que emitiram radicula e parte do
cauliculo ( 2 1,5 cm). O periodo de germinagdo foi de quinze dias. As observagdes
continuaram até a formagéo de plantulas com cerca de 7cm, que foram transferidas para
vasos plésticos (19x16 cm), sendo colocada uma plantula por vaso.

Os vasos foram dispostos em casa de vegetacdo com cobertura sombrite 50% e
acompanhamento de luminosidade, temperatura e umidade relativa do ar. Para simular as
condi¢des naturais da espécie no campo, as plintulas permaneceram em casa de
vegetacdo, apenas com irrigag@o didria, durante 90 dias, tempo aproximado de duragéo da
fase terrestre na vérzea. O solo utilizado no plantio foi oriundo das dreas de coleta das

sementes.

4.6. Experimentos de inundacio

Para simulagio do alagamento foram utilizados quinze tanques de amianto
(104cm x 161 cm), com capacidade para 1000 L. onde em uma das laterais estava
inserido, préximo a base, um tubo de PVC com 40 mm de didmetro, com a finalidade de
controlar o nivel da &4gua (Anexo 1 A). Foram separados cinco tanques para o
acompanhamento do crescimento e das taxas de mortalidade das plantulas.

Dentro de cada tanque foram colocadas oito pléantulas de H. sucuuba com cerca de
doze semanas de idade, sendo quatro provenientes da vérzea e quatro da terra firme. O
espacamento entre as plantulas foi de aproximadamente 20 cm (Anexo 1B) e as mesmas

foram submetidas a diferentes niveis de inundagdo por um periodo de 120 dias (Anexo 2).
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Os tratamentos foram estabelecidos com base na procedéncia da semente, virzea
(V2), terra firme (TF) e combinagdes dos tratamentos: controle (C), parcialmente alagado

(PA) e totalmente alagado (TA).

1- Controle (VZC) = Irrigado

Varzea { 2- Parcialmente alagado (VZPA) = submersdo do sistema radicular

/’ 3- Totalmente alagado (VZTA) = submerséao total da plantula
Procedéncia
Da semente

\ 1- Controle (TFC) = Irrigado

Terra firme{ 2- Parcialmente alagado (TFPA) = submersio do sistema radicular

3- Totalmente alagado (TFTA) = submerséo total da plantula

4.7. Caracteristicas de crescimento

Para as avaliagdes no crescimento acumulativo, foram utilizadas vinte plantulas
origindrias de cada um dos ambientes (véirzea e terra firme). Foi feito o0 acompanhamento
dessas plantulas desde a germinagio até o final do experimento, ou seja, antes e depois de
submeter as plantulas aos tratamentos de inundagdo.

" Durante o tempo em que as plantulas permaneceram em casa de vegetagdo apenas
uma medida foi tomada, 90 dias apés o transplante das mesmas para os vasos. Depois de
iniciados os tratamentos de inundagdo, as avaliagdes foram realizadas em intervalos
quinzenais. Para determinar o alongamento do caule. as plantulas foram medidas desde a

regido do colo até o dpice caulinar.
4.8. Taxa de mortalidade das plantulas

A sobrevivéncia da espécie por ambiente de origem foi avaliada com base na
metodologia descrita por Carvalho et al. (2000), com modificagdes. Apds o inicio do

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

TFTA, foi feito o acompanhamento das plantulas durante 120 dias, com intervalos de
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quinze dias entre as avaliagdes. O cdlculo utilizado para determinagdo da taxa de

mortalidade, por tratamento, foi o seguinte:

Mortalidade = n° total de plantas marcadas (inicio do experimento)

- n° total de plantas existentes x 100

n° total de plantas marcadas (inicio do experimento)

4.9. Namero de folhas e indice de area foliar

Os dados do nimero de folhas e 4rea foliar foram tomados ao final dos 120 dias
dos experimentos de inundagdo. De cada tratamento foram escolhidas cinco plantulas, as
quais tiveram o nimero de folhas anotado. O indice de 4rea foliar (IAF), foi determinado
utilizando um medidor de area foliar (LEAF AREA METER, DELTA-T DEVICES). Os
valores obtidos foram relacionados entre os tratamentos € entre uma mesma planta (drea
foliar / n° de folhas / biomassa das folhas). Os resultados dos diferentes tratamentos de

inundagio foram comparados com 08 controles.

4.10. Determinacao de biomassa

Para a determinagdo da biomassa (g) foi utilizado o método de coleta destrutiva,
descrito por Piedade (1988) para herbiceas, com adaptagdes para arboreas. Para tanto,
foram utilizadas cinco plantulas de cada tratamento, 20 final do experimento de
inundag@o.

No laboratério, as plantulas 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 degeneragdo e as folhas que
apresentavam mais de 50% da lamina foliar com sintomas de clorose. A biomassa total da
plantula foi obtida por meio do somatério das médias dos valores das diferentes
categorias de material.

Ap6s a determinagio do peso de matéria fresca, as plantas foram levadas para
secar em estufa de circulagio fechada (HERAEUS ¢ MEMMERT) a 95°C, até peso
constante. Cada parte da plantula foi pesada em balanca analitica Modelo Belmarq 210 A,

com capacidade para 210 g e precisdo de 0,0001g.
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4.11. Ensaio da atividade da enzima desidrogenase alcodlica (ADH) em

espectrofotdmetro

A atividade da ADH (E.C. 1.1.1.1) foi determinada em raizes de plintulas de H.
sucuuba submetidas aos tratamentos de inundagdo (VZC, VZPA, VZTA, TFC, TFPA e
TFTA), nos seguintes intervalos de tempo: 0, 15, 30, 60, 90, 120 dias.

Os ensaios para a determinagdo da atividade enzimadtica foram realizados de
acordo com metodologia descrita por Russell ez al. (1990), com modificagdes. O meio de
extragdo foi constituido de 0,75 mL de Tris-HCI 50 mM (pH 6,8), 1,0 mL de glicerol 15%
(v/v), 0,5 mL de B-mercaptoetanol 5% (v/v) e 0,75 mL de dgua destilada para completar o
volume final de 3,0mL. Apdés a homogeneizacdo, procedeu-se a centrifugacdo do
material a 12.000g a 4°C, durante dez minutos. Aliquotas de 0,040 mL foram
adicionadas em meio de reagdo especifico para a enzima, constituido de 0,320 mL de
Tris-HC] 1 M (pH 8,0), 0,040 mL de NAD* 10mg/mL, 0,040 mL da enzima e dgua para
completar o volume final de 1,96 mL. Apés a adi¢do de 0,040 mL de etanol 50%, a
mistura de reagdo foi invertida uma vez e feita a leitura em espectrofotdmetro (GENWAY
INSTRUMENT 6105, ESSEX , ENGLAND) Aj4 nm a 25° C, durante trés minutos. A
atividade da ADH foi determinada utilizando-se, para os cdlculos, o coeficiente de

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

4.12. Descri¢des anatdmicas

Nos estudos de anatomia procurou-se avaliar a estrutura da folha e das raizes, com
énfase nos caracteres que podem indicar respostas adaptativas ao ambiente,
particularmente 2 inundag@o. As andlises foram feitas por meio de observagdo em
microscopio 6ptico, trinta dias apés submeter as plantulas aos tratamentos de inundag3o.
Foi feita a dissociagdo de epidermes das folhas para as anilises histolégicas de sua

estrutura e para as raizes foram realizados cortes a mdo livre.
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4.12.1. Material estudado

Foram selecionadas cinco plantulas de cada tratamento, das quais foi tomada a
terceira folha a partir do dpice. Foram retiradas sec¢des do dpice, nervura central e base
da folha. Para as andlises anatdmicas das raizes. foram retiradas sec¢des das raizes

adventicias, por serem aquelas formadas apés o inicio dos tratamentos de inundag@o.

4.12.2. Procedimentos anatémicos

a) Dissociacdo de epidermes: foram feitas secgdes na regido do dpice, nervura central e
base da folha. Essas partes foram mergulhadas em solugdo de Jeffrey (Johansen, 1940), e
mantidas em placas de petri, devidamente identificadas, por aproximadamente 24 horas,
até a clarificagdo e separagdo das epidermes. Em seguida o material foi corado com azul
de astra e fucsina bdsica, desidratado em série alcodlica crescente, € montado entre

laminas e laminulas com gelatina glicerinada (Johansen, 1940).

b) Cortes & mdo livre: secgbes de raizes secunddrias foram cortadas transversalmente &
mio livre, com o auxilio de uma lamina de barbear. Os cortes foram colocados em uma
solugdo de 4gua e hipoclorito de sédio, na proporgdo 5:1, até a clarificagdo. A seguir o
material foi corado com azul de astra e fucsina bdsica e submetido a série alcodlica
crescente para desidratagio. O material foi montado entre ldminas e laminulas com

gelatina glicerinada (Johansen, 1940).

c) Nimero de estomatos: Foram contados os estdmatos presentes em 25 campos
aleatoriamente escolhidos nas duas epidermes foliares, utilizando um microscépio Kyoa,

nos aumentos 10x e 40x, com fator de corregdo de 0,46.

d) Classificacdo das estruturas anatémicas: Os estdmatos 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 microscépio Zeiss MC63 nos aumentos de

10x, 25x e 40x.

4.13. Avalia¢oes morfologicas

Os estudos morfoldgicos foram ndo destrutivos. Por meio de observagdes visuais
foram avaliados os seguintes caracteres: formac@o de raizes adventicias, clorose das
folhas e presenca de lenticelas nos caules. Essas avaliagbes foram realizadas em todos os
tratamentos, durante 120 dias, com intervalos de quinze dias, a partir do estabelecimento
dos experimentos de inundagdo. A presenca de estruturas relevantes foi registrada por

meio de fotografias.

4.14. Delineamento experimental e analises estatisticas

Os tratamentos foram dispostos no delineamento experimental inteiramente
casualizado (DIC), com seis tratamentos (VZC, TFC, VZPA, TFPA, VZTA, TFTA) e
cinco repeti¢des, sendo cada repeticdo constituida de um tanque. Foi feita andlise de
varidncia (ANOVA) e a comparagdo entre as médias dos fatores estudados foi realizada
com base no teste de Tukey, a 5% de probabilidade. A andlise de regressdo polinomial
avaliou a atividade da enzima desidrogenase alcodlica durante o periodo de duragdo dos
tratamentos. Para execugdo das anélises estatisticas foi usado o programa Systat, versdo

8.0.
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5. RESULTADOS

5.1. Germinacio

O tipo de germinacio apresentado pelas sementes de H. sucuuba, independente do
ambiente de origem, se varzea ou terra firme, € epigea, criptocotiledonar.

A comparacdo do peso médio de matéria fresca entre as sementes oriundas dos
dois diferentes ambientes ndo mostrou diferenca estatistica (Tab. 1).

Durante o periodo de quinze dias em que ocorreram os testes de germinagdo,
nenhuma das sementes cujo envoltério foi mantido germinou, independente do ambiente
e do substrato. Por outro lado, nos lotes de sementes em que os envoltérios foram
retirados, observou-se variagdes nas taxas de germinagdo. relacionadas com o tipo de
substrato e local de procedéncia das sementes (Tab. 1).

| No substrato serragem+areia, 91% das sementes oriundas de locais da terra firme
(TF) e 94% da viarzea (VZ) germinaram, sendo que essa diferenga ndo foi significativa.
No substrato dgua, a germinagdo foi de 64% TF e 98% VZ, apresentando diferenca
estatistica. Independentemente do ambiente de origem, todas as sementes que germinaram
em substrato serragem-areia, formaram plantulas (100%), enquanto que das sementes dos
dois ambientes que germinaram no substrato dgua, apenas as provenientes da vérzea
atingiram esse estddio (84%). As sementes da terra firme que germinaram na 4gua,
tiveram longevidade mdxima de cinco dias, ndo chegando a formar plantulas devido ao

apodrecimento das raizes.

Tabela | — Valores médios de peso de matéria fresca, taxa de germinagdo e formagio de

plantulas de H. sucuuba, oriundas de sementes provenientes da virzea e terra firme.

AMBIENTE PF GERMINAGCAO PLANTULAS (%)
(mg.g") serragem-+areia dgua serragems-areia Agua
Varzea 3,19A 94 A 08 A 94 A 84 A
Terra firme 302A 91 A 64 B 91 A 0B

Médias seguidas de letras iguais. nas colunas. ndo diferem estatisticamente (Tukey 5%). n = 100.
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5.2. Caracteristicas de crescimento das plantulas

Como a comparagio de diferengas de crescimento entre os ambientes € dificultada
pela auséncia de analises quimicas dos solos dos dois ambientes, sera apresentada uma
comparagdo percentual do crescimento das plantulas nos diversos tratamentos, e 0s

resultados serdo relacionados em nivel dos respectivos ambientes de origem das sementes.

5.2.1. Crescimento pré-alagamento

Durante o periodo de trés meses em que permaneceram em casa de vegetagao,
antes de serem submetidas aos tratamentos de alagamento, as plantulas geradas a partir de

sementes oriundas da varzea apresentaram uma média de crescimento de 16,2 cm, e as da

terra firme de 9,6 cm (Fig. 3A e 3B).
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|
20 |
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10

varzea terra firme

tratamento

Figura 34 - Média do crescimento Figura 3B - Plantulas de H. sucuuba,
acumulativo, das plantulas de H. sucuuba aos oriundas de ambientes de varzea (A) e terra
90 dias. antes de submeter aos tratamentos de firme (B), com idade de 90 dias. antes de
inundagdo. 1 — erro padrdo da média. submeter aos tratamentos de inundagdo.
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5.2.2. Crescimento pés-alagamento

O crescimento médio acumulado das plantulas da virzea submetidas ao
alagamento parcial (VZPA) nido diferiu (p>0,05) em relagdo aos comprimentos das
plantulas do controle (VZC), tendo atingido ao final dos 120 de tratamento, alturas de
47,8 cm e 45,7 cm, respectivamente. Porém, quando as plantulas foram submetidas a
inundacdo total (VZTA), o crescimento praticamente parou, diferenciando
significativamente este tratamento dos outros dois (p< 0,05). Neste dltimo caso, o

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

mVZC
60,0 - BEVZPA
55,0 + BVZTA

altura da plantulas da varzea (cm)

0 15 30 45 60 75 90 105 120
tempo (dias)

Figura 4 — Crescimento médio acumulativo das plantulas de H. sucuuba, oriundas de sementes
da vdrzea, durante os 120 dias de experimentacdo. n = 20, 1 = erro padrdo da média.

O padrido de crescimento das plantulas da terra firme que foram submetidas ao
alagamento parcial (TFPA) foi o mesmo daquele observado nas pléntulas da vérzea, j4
que as da terra firme tampouco mostraram uma diferenga significativa (p>0,05) no
crescimento com relagdo ao controle (TFC), embora ao final do experimento de 120 dias
tenha apresentado uma dindmica 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

plantulas da virzea. a alagacdo total das plantulas da terra firme (TFTA) também levou a
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quase estagnacdo do crescimento durante o tempo de imposicdo do tratamento. tendo sido
atingido ao final do experimento, que nesse caso ocorreu aos 90 dias, um comprimento
final de apenmas 10,3 cm, valor semelhante aquele obtido no inicio do tratamento de

inundacao (9,6 cm).

60,0 -
55,0 -
50,0 -
450 - mTFC

40,0 - O TFPA
35,0 -

30,0 -
25,0 1

ETFTA

tempo (dias)

Figura 5 — Crescimento médio acumulativo das plantulas de H. sucuuba, oriundas de sementes da
terra firme, durante os 120 dias de experimentagdo. n = 20, 1 = erro padrdo da média.

Analisando os padrdes dos resultados expressos nas Figuras 4 e 5, observa-se que,
no pén’odo de 120 dias, o crescimento das plantulas oriundas da vérzea, nos tratamentos
controle e parcialmente alagado, foi cerca de trés vezes maior em relacdo ao inicio dos
experimentos, enquanto que nas da terra firme esse valor ficou em aproximadamente o

dobro.

5.3. Taxa de mortalidade durante os experimentos de inundagio

Ao final dos 120 dias de experimento de inundagdo, a taxa de mortalidade foi
maior entre as plantulas 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 plantulas da vérzea a taxa foi zero no tratamento de inundagao parcial,
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elevando-se para 30% no tratamento totalmente alagado. Por meio de observagdes
visuais, foi verificado que a primeira parte da planta comprometida foram as raizes, que
mostravam sinais de decomposi¢do. Os tratamentos controles das plantulas dos dois

ambientes n@o apresentaram perdas no nimero de individuos (Tab. 2).

Tabela 2 — Taxa média de mortalidade entre as plintulas, 120 dias apds o inicio do

experimento de inundacdo. n = 20.

Tratamentos
Ambiente Controle Alagamento parcial Alagamento total
Varzea ] 0% — 0% . 30%
Terra firme 0 % 30% 100%

5.4. Numero de folhas e drea foliar

Sob alagagdo total, as plantulas de sementes oriundas dos dois ambientes
perderam completamente as folhas no periodo médximo de cinco semanas. Assim, os
resultados apresentados na Tabela 3 referem-se as plantulas dos tratamentos controles
(VZCe TFC} e parcialmente alagado (VZPA e TFPA), que mantiveram as folhas, durante
os 120 dias de experimentagio.

Os valores médios do niimero de folhas nos tratamentos controle foram maiores
nos dois ambientes (virzea e terra firme), quando comparados aos do tratamento
parcialmente inundado, embora entre as plantulas da terra firme essa diferenga néo tenha
sido significativa (p>0,05). Quando a comparagio foi feita entre os ambientes de origem,
as plantulas da vdrzea formaram aproximadamente duas vezes mais folhas que as da terra
firme.

Da mesma forma, os indices de drea foliar mostraram maiores valores para as
plantulas dos controles, tendo estes sido estatisticamente significantes (p<0,05), quando
combarados aos do tratamento parcialmente alagado, independente do ambiente de
origem (Tab. 3). Nas plintulas do tratamento VZPA, foi obtido um indice de érea foliar

maior do que naquelas do tratamento TFPA. No entanto, quando foi feita a relagdo drea
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foliar / n° de folhas, verificou-se ndo haver diferencas estatisticas entre os ambientes, mas
apenas entre os niveis de alagamento (Tab. 3).

Foi feita também a comparacgio da relaga@o entre o nimero de folhas e o peso de
matéria seca da folha (os dados de biomassa foliar encontram-se no tépico subseqiiente
deste capitulo). Observa-se por meio desta relagdo que, apesar das plantulas do controle
possuirem folhas com dreas semelhantes, o incremento de matéria seca das folhas foi

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

Tabela 3 — Média dos valores de nimero de folhas (n°f) e 4rea foliar (af) relacionados

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

—

Tratamentosj n° de folhas Area foliar af /n°f fps (g)/ n°f;
vVZC 11T A 0,524 A 0,048 A 0,14 A
TFC 06 B 0,280 B 0,047 A 0,20B
VZPA 07B 0,110 a 0,016a 0,06 a
TFPA 05B 0,070 a 0,013 a 0,05a

Médias seguidas de letras maiiisculas e minisculas, na mesma coluna, mostram diferencas significativas
ao nivel 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 plantulas de H. sucuuba em fungdo do alagamento, em todos
os tratamentos. Quando comparadas ao controle, as plantulas da védrzea apresentaram uma
diferenga significativa na diminuigio do incremento de matéria seca em todas as
categorias, com exce¢do da matéria morta. J4 as plintulas oriundas de sementes da terra
firme mostraram um comportamento diferenciado quando alagadas, com aumento na
biomassa das raizes, e decréscimo na dos caules € das folhas. Por outro lado, no
tratamento de alagagdo total, as plantulas tanto da vdrzea quanto da terra firme perderam
as folhas a2 medida que o tempo de exposi¢do aumentou. Embora sem folhas, as plantulas
do tratamento VZTA estavam vivas ao final dos 120 dias de experimentagdo. Entretanto,

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

restando apenas biomassa de matéria morta.
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Tabela 4 — Valores médios da biomassa (g), de plantulas de H. sucuuba, apds 120 dias

sob diferentes regimes de inundagao.

Tratamentos Controle Alagamento parcial || Alagamento total
. varzea terra varzea terra vdrzea terra
Categorias

De material firme firme firme
Raiz 2367A 0.544B 1465a 0714B 0424C -
Caule - 3647A 0811B 1439a 0.577B 0663C -
Folhas ‘ 1.591A 1.165B 0385a 0.240b - -
Matéria morta 0.044A 0.188B 0.10la 0.006b - 0.326 ¢
Total 7650 A 2708 B 3.390a 1.537b 1.087C 0.326¢

Médias seguida de letras maitsculas e minisculas, na mesma linha, mostram diferencas significativas ao
nivel de 5% (Tukey). n=3.

5.6. Atividade da desidrogenase alcodlica (ADH)

A anélise de regressdo, a partir do valor de R?, permitiu estabelecer que a equagdo
de melhor ajuste a variagdo da atividade da ADH nos tratamentos VZPA, VZTA, TFPA e
TFTA, foi a cibica. Foi verificada uma pequena atividade da enzima nas plantulas
analisadas imediatamente antes da inundagio (tempo zero), independente do ambiente de
origem. No 15° dia de indugdo do alagamento, as plantulas apresentaram comportamento
semelhante com a elevagdo na atividade da ADH (Figs. 6 € 7)

As curvas que mostram os resultados dos tratamentos VZPA e TFPA exibem a
mesma tendéncia, com valores mais elevados nas plantulas oriundas das sementes da
véarzea (Figs. 6 e 7). De acordo com a curva obtida, é possivel 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 estabilizagdo da atividade enzimdtica entre
o tempo quinze a sessenta dias, quando pode-se observar o declinio da atividade da ADH,
até o final do experimenté aos 120 dias de imposi¢do ao alagamento (Fig. 6). Resultados
semelhantes foram observados para as plantulas da terra firme, submetidas ao alagamento

parcial (TFPA). Todavia, deve-se ressaltar que as pléntulas da vdrzea 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 relagdo as da terra firme.

160 - y=2.6888x" - 39.763¢ + 171.4x - 89.433

atividade da enzima adh
(umoles de NADH g MF)

tempo (dias)

Figura 6 - Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento VZPA.
Média de trés repeticdes. 1, erro padrao da média.
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Figura 7 - Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento
TFPA. Média de trés repeticées. |, erro padrao da média.

As plantulas da vérzea submetidas a alagagdo total (VZTA), mostraram os mais
elevados valores médios de atividade da ADH de todos os tratamento (Fig. 8). Apés o
30° dia a atividade da ADH apresentou uma estabilizagdo, mantendo-se em um patamar

elevado até o final dos 120 dias de experimentacio.
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Figura 8 - Atividade da ADH em raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento
VZTA. Média de trés repeticées. |, erro padrdo da m#dia

No caso das plantulas do tratamento TFTA verificou-se um decréscimo na
atividade da ADH a partir da andlise ocorrida no 30° dia de submerséo, que continuou até
o 90° dia (Fig. 9). Apos esse periodo, as plantulas desse tratamento ndo resistiram ao
alagamento prolongado e, ao final dos 120 dias de duracdo do experimento, a taxa de

mortalidade foi de 100%.

160 7
5 g 140 A 5 5
8= 00 - y = 2,5823x" - 33,86x" + 123,03x - 65,066
o
£ I 100 A R®=0,9976
5
© =
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Figura 9 - Atividade da ADH em raizes de pldntulas de H. sucuuba, submetidas ao tratamento
TFTA. Média de trés repeticdes. 1. erro padrdo da média
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5.7. Anatomia
5.7.1. Caracteristicas da epiderme

A constituicdo das epidermes adaxial e abaxial, ndo diferiu nas plantulas de H.

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

Epiderme adaxial (Fig. 10 A): em vista frontal apresenta-se glabra, com as paredes
periclinais externas sinuosas, espessadas por celulose, sem pontuagdes aparentes. Possui

certa uniformidade nos tamanhos das células e apresenta uma cuticula corrugada

continua.

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

a diferenca nas formas e tamanhos das células.

A espécie é hipoestomatica e os estomatos sdo do tipo anomociticos, dispostos nas
regides intercostais, estando ausentes nas nervuras. Em todos os tratamentos observou-se

a presenca de estomatos geminados (Fig. 11 A/B), cujo numero aumentou gradualmente

dos tratamentos controle para os de inundagéo parcial e total.

Sas A o 7 @AY bl e S

Figura 10- Vista frontal das epidermes adaxial (4) e abaxial (B) das folhas de plantulas de H.
sucuuba. pc) parede celuldsica; ct) cuticula; €) estomalo; cg) células guardas; cs) células subsididrias.
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Figura 11 — A) epiderme abaxial com estomatos geminados (eg). B) detalhe da epiderme abaxial
mostrando estomatos.

Os caracteres descritos acima foram comuns aos tratamento VZC, TFC, VZPA e
TFPA. Porém, nas folhas das plantulas submetidas a submersdo total essa tendéncia ndo
foi observada. Nesse tratamento (VZTA e TFTA) ndo foi possivel distinguir a estrutura
da parede celular envolvendo as células (Fig. 12 A/B).
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Figura 12- Vista frontal das epidermes adaxial (4)
sucuuba, submetidas ao tratamento de alagamento total. ct) cuticula; e) estomato.

Em todos os tratamentos houve um aumento no niimero médio de estomatos apos
submeter as plantulas ao alagamento (Tab. 5), esse aumento foi significativo (p<0,05) em
relagio ao controle, mas ndo entre 0S niveis de alagamento (parcial e total). Os
tratamentos VZPA e VZTA nio apresentaram diferenca estatistica entre si, 0 mesmo

ocorrendo entre os tratamentos TFPA e TFTA.
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Tabela 5 — Nimero médio de estdmatos nas folhas de plantulas de H. sucuuba,

submetidas experimentalmente a diferentes niveis de alagamento.

Tratamentos
Ambiente Controle Alagamento parcial Alagamento total
Viérzea 49 A 75 a 71a
Terra firme 36 B 52b 55b

Médias seguidas de letras maiisculas e minisculas diferentes apresentaram nivel de significancia =
p<0,05 (Tukey).

5.7.2. Caracteristicas das raizes

Assim como nas folhas, a organizagdo estrutural das raizes ndo mostrou alteragées
claramente relaciondveis ao ambiente de origem das plantulas. De fora para dentro a
constitui¢io bésica das raizes, foi a seguinte:

A primeira camada é a epiderme, seguida do cértex, endoderme, periciclo, floema
e xilema (Fig. 13 A/B). Na epiderme, que possui paredes cutinizadas, a presenca de pelos
absorventes foi registrada apenas nos tratamentos controles das plantulas dos dois
ambientes (Fig. 13 C), tendo essas estruturas desaparecido com o alagamento.

No interior das células do cértex e do floema foi constatada a presenga de granulos
de amido (Fig. 13 D). Por meio de observagdes visuais de microscopia, verificou-se que a
quantidade dessas reservas foi inversamente proporcional ao nivel de alagamento.

Uma estrutura formada por uma camada diferenciada de células suberizadas,
envolvendo todo o parénquima cortical, foi observada nos tratamentos parcial e

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

5.7.3. Formacio de aerénquimas

O desenvolvimento de aerénquimas no parénquima cortical variou de acordo com
a origem das sementes e o nivel de inundagdo. Nas raizes das plantulas submetidas aos
tratamentos controle (VZC e TFC), a formagdo de aerénquimas ndo foi evidenciada (Fig.

13 A/B). Por outro lado, no tratamento VZPA, observou-se¢ a presenga de espagos pouco
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desenvolvidos, formados a partir do afastamento das paredes das células do cértex,
caraéterizando aerénquimas esquizégenos (Fig. 13 E). No tratamento TFPA esses espacos
foram bem maiores, sendo formados pela dissolu¢io de células do parénquima cortical,
caracterizando aerénquimas liségenos (Fig. 13 F). Aerénquimas maiores foram
observados nas plantulas do tratamento totalmente alagado dos dois ambientes. No
tratamento VZTA essas estruturas foram formadas da mesma maneira que no VZPA,
dando origem a aerénquimas esquizégenos (Fig. 13 G). Nas raizes de plantulas do
tratamento TFTA as grandes lacunas que constituem os aerénquimas foram formados por
meio de dissolu¢do das células (Fig. 13 H), confirmando a tendéncia observada no

tratamento TFPA.
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Figura 13 — Cortes anatomicos das raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas a diferentes
regimes hidroldgicos. A e B) raizes das plantulas dos tratamentos TFC e VZC, respectivamente;
co = cortex; ed = endoderme; pe = periciclo; fl = floema; x = xilema. C) detalhe do pelo
absorvente (pl) na epiderme de pldantulas do controle; ep = epiderme; D) grdos de amido (8a) no
interior das células do floema; E e F) raizes das plantulas dos tratamentos VZPA e TFPA,
respectivamente; G e H) raizes das pldntulas dos tratamentos VZTA e TFTA, respectivamente.
s = células suberizadas; al = aerénquima liségeno; ae = aerénquima esquiz6geno.
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5.8. Morfologia

A presenga de lenticelas hipertroficas e raizes adventicias foi observada nas
plénfulas dos dois ambientes (Fig. 14 A/B) a partir do 15° dia de indugédo ao alagamento
parcial, sendo que as plantulas do tratamento VZPA mostraram uma tendéncia maior em
formar raizes (Fig. 14 A). Outras caracteristicas morfolégicas como a clorose e epinastia

das folhas ndo foram evidenciadas neste tratamento.

Figura 14 — Detalhes das raizes de plantulas de H. sucuuba, submetidas ao alagamento parcial. A)
ratamento VZPA; B) tratamento TFPA. L = lenticelas e RA = raizes adventicias.

Ap6s o 15° dia, as plantulas da varzea que foram totalmente submersas (VZTA) ja
apresentavam clorose das folhas, seguida da abscisao das mesmas. Esse fendmeno foi

observado um pouco mais tarde nas plantulas da terra firme (TFTA), ap6s o 30° dia,

periodo no qual as plantulas da varzea ja haviam perdido todas as folhas, permanecendo

sem folhas até o término do experimento. Nesse tratamento ndo foi observada a presenca
de lenticelas ou raizes adventicias em nenhuma das plantulas, independente do ambiente
de origem. Porém, nas plantulas do tratamento VZTA, um nimero maior de raizes foi

formado apds o inicio dos tratamentos (Fig. 15). Nas plantulas dos tratamentos controle,

nenhuma alteracdo nos parametros avaliados foi observada.
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Figura 15 — Raizes de pldntulas de H. sucuuba aos 90
dias de submissdo ao tratamento de inundagdo total.

A = vdrzea e B = terra firme.
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6. DISCUSSAO

6.1. Germinacao e formacio de plantulas de H. sucuuba

Nas florestas tropicais as sementes de muitas plantas lenhosas germinam logo
ap6s a dispersdo. Contudo, em outras espécies arbéreas, a germinagdo pode ser retardada
por fatores ligados ao suprimento de oxigénio no solo, temperatura, luz, ou ainda a
disponibilidade de 4gua e a hidratac@o das sementes, esta ltima dependente da presenga
ou n3o de envoltérios impermeabilizantes (Frankland et al., 1987; Crawford, 1992;
Viézquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).

As sementes de H. sucuuba oriundas de ambientes de varzea e terra firme nio
germinaram quando deixadas com a casca que as reveste, porém, apds a sua retirada,
quase a totalidade germinou em um periodo méximo de quinze dias. Desta forma, parece
plausivel supor que as sementes da espécie apresentam uma dorméncia mecénica,
imposta pelo tegumento. Este tipo de dorméncia pode ser encontrado em muitas sementes
de 4rvores tropicais, como por exemplo, as do género Podocarpus e algumas espécies de
Parkia (Kozlowski et al., 1991).

As expansdes do envoltério das sementes de H. sucuuba oriundas dos dois
ambientes, indicam que a semente tem uma sindrome compativel com a dispersdo
anemocérica (Lorenzzi, 1998). Entretanto, a diferenciacdo entre essa sindrome e a
hidrocérica é bastante dificil, uma vez que esta iltima, freqiientemente é baseada em
caracteres anemocoéricos. As duas apresentam em comum, a forte conexdo com um fator
abidtico que envolve alto grau de casualidade e perda, baseando-se nas relagdes entre o
peso e a drea superficial da semente (Pijl, 1972). Assim sendo, a mesma adaptagio deve
estar favorecendo a dispersdo da espécie pelo vento, particularmente nas 4reas de terra
firme, e pela 4gua ou pela combinagdo de vento e 4gua, nos ambientes de varzea. Dado o
sucesso no estabelecimento da espécie nos dois ambientes, os experimentos de

germinagdo realizados e as observagdes de campo feitas durante este estudo, propde-se a
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expansdo da classificagdo da plaata de anemocérica, conforme postulado por Lorenzzi
(1998), para anemocdrica e hidrocérica.

Os mecanismos que determinam quando uma semente flutua ou afunda sdo muito
importantes na sua dispersdo e sobrevivéncia (Frankland et al., 1987). De uma maneira
geral, os mesmos envoltérios que facilitam a dispersdo pelo vento ou pela dgua,
constituem-se em barreiras mecénicas que impde dorméncia de forma tal que, em geral, a
germinagio ndo ocorre enquanto a semente estiver flutuando (Frankland et al., 1987).
Assim, na natureza, as sementes dos dois ambientes estudados devem, em principio,
atingir a superficie do solo, onde a semente ird sofrer a¢do de fatores abidticos,
temperatura e umidade, e fatores bidticos, como ag¢io da fauna herbivora do ecossistema
que em muitos casos, promovem a aceleragdo do processo germinativo (Kozlowski et al.,
1991; Vazquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).

~ Em geral as sementes dispersas pela dgua ou que caem em solos tanto alagados
como de terra firme, apés-a embebicdo, sdo submetidas a um periodo de anaerobiose
natural devido a impermeabilidade da casca da semente para o oxigénio e também a alta
atividade metabdlica (Crawford, 1992; Vizquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996; Lobo
& Joly, 1998). Por outro lado, sementes grandes, que apresentam anaerobiose natural t€ém
uma germinagdo particularmente rdpida, como foi verificado em sementes de Pisum
sativum, Phaseolus vulgaris e Cicer arietinum, onde foi observado também o aciimulo de
etanol nos primeiros estdgios da germinagao, niveis estes que declinaram somente apés a
ruptura da testa (Crawford, 1992). Outras espécies, com revestimentos impermedveis
podem permanecer por periodos de védrios meses sob submerséo, antes de germinar, sem
perder a viabilidade (Scarano, 1998).

Em uma grande maioria de espécies o oxigénio € necessdrio para gerar a energia
utilizada durante a germinagdo (Kozlowski, 1997; Lobo & Joly, 1998). Nas plantas de
ambientes de terra firme a auséncia da aeragdo pode acarretar em dorméncia e até a perda
da vitalidade das sementes (Hook, 1984; Vdzquez-Yanes & Orozco-Segovia, 1996).
Entretanto, muitas plantas adaptadas as 4dreas alagdveis germinam em solos lodosos ou
excessivamente saturados de dgua, podendo certas espécies, fazé-lo também ou mesmo
melhor, quando cobertas por dgua e em condigdes de déficit de oxigénio, como verificado

para Typha latifolia (Frankland et al., 1987).
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No caso de H. sucuuba uma vez removido o envoltdrio, cerca de 90% das
sementes oriundas dos dois ambientes germinou formando plintulas em substrato neutro,
onde  as condigbes de oxigénio e temperatura foram, em principio, ideais. Sob tais
condigdes, a espécie caracteriza-se como apresentando altas taxas de germinagio, como
também de crescimento de plantulas, contradizendo a afirmagdo de Lorenzzi (1998) para
a espécie. Entretanto, quando as sementes de H. sucuuba foram colocadas para germinar
na 4gua, uma importante diferenca pode ser verificada. As sementes oriundas de
ambientes de védrzea permaneceram com altas taxas de germinacdo, 98%, com 84% das
sementes germinadas formando plantulas sauddveis que foram depois transplantadas, as
da terra firme apresentaram um valor bastante inferior de apenas 64%. Ap6s um periodo
méximo de cinco dias ocorreu o apodrecimento da radicula, ndo chegando a originar
plantulas.

De acordo com Crawford (1992), o niimero de espécies que consegue germinar
emitindo radicula ou cauliculo sob anoxia é muito limitado. Vérias espécies do género
Oryza e Echinochloa, gramineas, podem germinar na total auséncia de oxigénio, variando
suas taxas de germinag@o. A tolerdncia de sementes e pldntulas desses géneros para a
anaerobiose, é a capacidade que possuem de liberar uma grande parte do etanol
produzido para 0 meio externo, e de metabolizd-lo intracelularmente, sendo capazes de
tolerar grandes quantidades deste metabélito (Lobo & Joly, 1998).

No entanto, estudos mostram que a capacidade de germinar em condigdes
anaerébicas ndo estd restrita as espécies aqudticas. A espécie Chorisia speciosa, 4rvore
que habita a floresta tropical brasileira, possui sementes que emitem radicula sob total
auséncia de oxigénio. A anoxia, neste caso € condicionada pela mucilagem da semente
(Crawford, 1992; Lobo & Joly, 1998). A germinagdo e subsequente crescimento de
plantulas sob condigdes de hipoxia causada por alagamento foram observadas em
sementes de Inga affinis e Sesbania virgata (Okamoto, 1993 apud Lobo & Joly, 1998;
Lobo & Joly, 1998).

Parolin (2001b) estudou doze espécies de 4rvores nativas das dreas alagadas da Amazodnia
Central e constatou que nenhuma das plantas germinou durante a fase anéxica.
Observagdes semelhantes foram realizadas por Lobo & Joly (1995, 1996) para a espécie

Talauma ovata, tipica das éreas estuarinas, que nao germinaram quando imersas em solos

48



' EXEEENN NN

t e e st PPOINSIBROSIONOOIOOSOLOOSNOGOIOPDO

8 0 0 2t 0P

6

¢

saturados de dgua. Entretanto os individuos jovens toleraram longos periodos de
inundagao.

Com base no exposto, é possivel sugerir que as plantulas de H. sucuuba
apresentam um elevado grau de tolerdncia ao alagamento. Esta tolerincia, no entanto,
apresenta variagdes entre os individuos da espécie. parecendo ser maior nos individuos

das populagdes da virzea. .

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

nimero de folhas e area foliar

O crescimento individual das plantas ou de grupos de plantas pode ser
quantificado por vdrios métodos, sendo o mais importante para medidas de florestas o
incremento da produgdo de matéria seca das plantas (Kozlowski et al., 1991; Crawford,
1992). O peso de material vivo de plantas contido acima e abaixo de uma unidade de
drea, em um dado ponto e tempo é definido como biomassa (Roberts ef al., 1993). Para
estudos ecolégicos, mais fregiientemente utiliza-se o peso seco, contudo, quando € de
importancia avaliar a mortalidade de uma dada categoria de material, a quantidade de
matéria morta pode também ser incorporada aos célculos.

Entre os fatores que levam 2 perda ou baixa incorporagdo de biomassa, destacam-
se a baixa taxa fotossintética, deficiéncia de minerais no solo, perda de carboidratos para
a respiragdo, perda de partes da planta por deterioragdo, além de limitages ambientais
como temperatura e suprimento de 4gua no solo (Kozlowski et al., 1991; Long &
Hillgren, 1993; Pezeshki, 2001). O suprimento de dgua também mantém forte relagdo
com os valores de drea foliar da planta e, consequentemente, com sua fotossintese e
crescimento (Kozlowski & Pallardy, 1984; Kozlowski et al., 1991).

Quando submetidas 2 inundagdo crescente, as plantulas de H. sucuuba oriundas
de sementes dos dois ambientes apresentaram uma ciminuigéo nos valores de biomassa
gradual. Para os tratamentos da vérzea, em relagdo as plantulas do controle, as plantulas
sob submersdo parcial apresentaram 57% menos biomassa. Por sua vez, em relagdo a

estas Gltimas, a submers3o total foi responsével pela redugdo de 67% da biomassa, sendo
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que, neste tratamento, as plantulas ndo apresentaram mais as folhas. J4 para as plantulas
da terra firme, a biomassa no tratamento parcialmente alagado foi 44% menor que a do
controle, enquanto que, apés 120 dias de acompanhamento, a biomassa de material vivo
das plantulas totalmente inundadas foi zero, devido a mortalidade total das mesmas.

De acordo com alguns autores, as espécies de plantas que habitam as dreas
inundédveis, normalmente apresentam baixo incremento de matéria seca, devido aos
custos com a manutengdo do metabolismo sob condigbes hipoxicas ou anoxicas
(Kozlowski et al., 1991; Crawford, 1992). Em H. sucuuba, a submersdo total das
plantulas provocou a perda total das folhas para as plantas dos dois ambientes. A
prematura abscis3o das folhas pode ser benéfica para as plantas sob alagamento, podendo
evitar a perda de 4gua, prolongando a sobrevivéncia (Kozlowski et al., 1991). Isso de
fato foi verificado e pode ser um importante argumento para explicar a perda das folhas
nos tratamentos de inundagdo parcial, porém, ndo explica a importéncia ecofisiolégica ou
metabdlica representada pela perda das folhas sob inundag3o total.

Por outro lado, a paralisagdo do crescimento tanto nas plantulas da terra firme,
quanto nas plintulas da véirzea quando em submersdo total, embora em patamares
diferentes (cerca de 10 cm nas plantulas do tratamento TFTA e de 16 cm nas plantulas do
tratamento VZTA), foi verificada também para outras espécies, como ocorreu com
plantulas de agaf (Euterpe oleracea) e ingé (Inga vera), que so tolerantes ao alagamento
(Menezes Neto, 1994; Tribuzy, 1998). Isto corrobora as afirmagGes de Crawford (1992),
referentes aos pesados custos impostos pelo metabolismo anaerdbico, que termina sendo
suficiente quase que somente para assegurar a sobrevivéncia de plantas sob prolongados
periodos de alagagdo. De fato, no experimento com pléntulas de agai acima citado
(Menezes Neto, 1994), apés a aeragdo pela retirada da dgua, o crescimento foi retomado.

As plantulas de H. sucuuba submetidas aos tratamentos de alagagio parcial,
independentemente do ambiente de origem (VZPA e TFPA), mantiveram as folhas até o
término do experimento, contudo, apresentaram indices de 4rea foliar inferiores aos dos
tratamentos controle (VZC e TFC). Por outro lado, a comparagdo entre os tratamentos
controles mostra que as plantulas da vérzea apresentaram maior nimero de folhas, porém
com mesma irea foliar e menor peso de matéria seca que as plantulas da terra firme,

indicando que estas plantulas estdo investindo mais em producdo de folhas, que no
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incremento de outras categorias de¢ material estrutural. Isto pode estar indicando uma pré
adaptagio da populagio da védrzea que, aumentando o nimero de folhas pode,
potencialmente, aumentar a atividade fotossintética, aumentando assim a assimilagéo de
carboidratos necessdrios para compensar a relacdo energética desfavordvel da fase
anoxica (Harborne, 1988; Piedade, 1998). Essa hipdtese parece plausivel, como sera
discutido posteriormente, no tépico referente a anatomia.

Entre as plantulas parcialmente alagadas, ocorreu uma redugio significativa do
nimero de folhas no tratamento VZPA, enquanto que as do tratamento TFPA
permaneceram com um nimero quase estdvel, quando relacionadas a seus controles
(VZC e TFC). Nos dois tratamentos houve a redugéo significativa da drea foliar e do peso
de matéria seca. Porém quando a comparagdo foi feita entre as plantulas do mesmo
tratamento (VZPA e TFPA), essa diferenga ndo foi verificada. As plantulas tolerantes ao
alagamento, geralmente apresentam uma redugio da 4rea foliar para evitar a perda de
dgua (Kozslowski et al., 1991). Entretanto, esse balango € delicado uma vez que, a
redugio da superficie fotossintética, levard a um decréscimo na quantidade dos
fotoassimilados disponiveis para o crescimento (Jackson & Drew, 1984; Kozslowski et
al., 1990; Kozlowski, 1997) e também para a manutengdo do metabolismo anaerdbico
(Crawford & Braendle, 1996).

O crescimento das plantulas dos tratamentos parcialmente alagados também néo
mostraram diferenca em relagdo as plantulas do controle, para os dois ambientes
estudados. Esses resultados estio em concorddncia com os encontrado por Tribuzy
(1998) para plantas de ingé4, onde a submersao apenas do sistema radicular nao afetou o

crescimento em altura da planta.

6.3. Mortalidade

Comparado com a respiragdo aerébica, o metabolismo anaerébico significa um
gasto de energia para a planta, em termos de reservas energéticas. Com isso, muitas
plantas ndo resistem a periodos prolongados de alagamento, pois necessitam de uma

grande reserva de carboidratos (Crawford, 1992; Kozlowski, 1997). Normalmente a fase
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mais critica das plantas nesses ambientes é de plantula (Junk, 1993), sendo que, neste
caso a tolerdncia varia, entre outras coisas, com a idade e o tempo de exposi¢do ao
alagamento da planta (Kozlowski, 1997). Contudo, no caso das pléantulas de H. sucuuba
dos tratamentos controles, as taxas de sobrevivéncia foram de 100%, para as espécies dos
dois ambientes.

Entretanto, quando o alagamento parcial foi imposto, diferengas entre os ambientes
comegaram a ser evidenciadas, sendo que as plantulas da virzea apresentaram os
menores resultados de taxas de mortalidade, em relagdo as plantulas da terra firme. O
alagamento reduziu em 30% o nimero de plantulas do tratamento TFPA enquanto que o
tratamento VZPA, nao apresentou perdas de individuos durante o periodo de 120 dias do
experimento.

Essas diferencas de tolerncia manifestada pela sobrevivéncia ou ndo das
plantulas de H. sucuuba tornaram-se muito mais evidentes no tratamento de alagagdo
total. Neste caso, as plantulas da virzea apresentaram os menores indices de taxas de
mortalidade, em relagdo as da terra firme. As plantulas do tratamento TFTA néo
sobreviveram até o final do experimento, sendo a taxa de mortalidade nesse tratamento de
100%. Nessas plantulas, foi verificada que ocorria inicialmente a deteriora¢do da raiz,
com posterior morte da planta. Por outro lado, as plantulas do tratamento VZTA
apresentaram uma taxa de mortalidade, ao final dos 120 dias de submersdo total de
apenas 30%, demonstrando uma adaptagdo diferenciada das duas populagdes de H.
sucuuba ao alagamento total.

As injirias e morte das plantas sob déficit de oxigénio estdo relacionadas a
produtos téxicos, decorrentes do metabolismo anaer6bico, diminuigdo da energia
metabélica e de substrato para a respiragdo. As plantas que toleram fases de hipoxia ou
até mesmo de anoxia, sdo capazes de desenvolver adapta¢bes morfo-anatdmicas e/ou
bioquimicas que minimizam os danos gerados nessa fase (Kozlowski, 1984, Crawford,
1992; Drew, 1997). Entretanto, As plantulas de H. sucuuba dos tratamentos controles
apresentaram taxa de sobrevivéncia de 100%, entre as espécies dos dois ambientes.

Entre as adaptagdes morfo-anatdmicas de plantas em ambientes com baixa
disponibilidade de oxigénio sio citadas, a formacao de raizes adventicias, lenticelas,

aerénquimas na raiz e no caule (Hook, 1984; Crawford, 1992; Drew, 1997; Medri et al.,
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1998; Waldhoff et al., 1998). Algumas plantulas conseguem alongar-se rapidamente nos
primeiros dias de inundagdo, com finalidade de atingir a superficie aerébica (Crawford,
1992; Kozlowski, 1997; Lobo & Joly, 1998). As adaptagbes bioquimicas mais
comumente citadas estdo relacionadas com o desvio da via metabdlica para formar
produtos menos t6xicos para a planta (Crawford & Braendle. 1996; Pimenta er al., 1996;
Kozlowski, 1997; Ellis et al., 1999; Dennis et al., 2000).

Nos tratamentos de inundagdo parcial e total. a espécie apresentou
comportamento de uma planta tolerante ao alagamento. Entretanto, a sobrevivéncia das
plantulas total’mente alagadas oriundas de sementes da vdrzea por um periodo longo de
alagamento e a morte daquelas oriundas de ambientes de terra firme apds os 90 dias, pode
significar que a espécie esteja utilizando mecanismos diversificados de adaptagdo para se
livrar das injdrias provocadas pela imposi¢do ao excesso de dgua. No caso das plantulas
totalmente alagadas, hd evidéncias de que esse mecanismo seja bioquimico, uma vez que
neste tratamento ndo foram observadas alteragdes na morfologia ou anatomia das

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

6.4. Caracteristicas bioquimicas

Plantas de ambientes alagados possuem vdrias caracteristicas que lhes permite
sobreviver a longos periodos de saturagdo hidrica. Com o alagamento, os poros do solo
ficam completamente preenchidos com &gua, impedindo as trocas gasosas com a
atmosfera. Em poucas horas as raizes das plantas e os microorganismos consomem o
oxigénio dissolvido na 4gua, formando um ambiente hip6xico ou anéxico (Jackson &
Drew, 1984; Lobo & Joly, 1998).

Alteragdes exibidas pelas plantas em decorréncia do estresse hidrico sdo mediadas
por mudangas nos processos fisiol6gicos (Kozlowski & Pallardy, 1984). A capacidade do
sistema de raizes em realizar atividades essenciais para a sobrevivéncia do individuo,
como absorgdo de dgua, nutrientes e produgdo de fitohormdnios depende, essencialmente,

de manter uma quantidade minima de energia (Lobo & Joly, 1998).
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Em condi¢des de solos bem aerados, a planta obtém essa energia por meio da
respiracdo aer6bica. Porém, na auséncia de oxigénio ocorre o desvio da via metabdlica
para formar etanol e ao final desse processo regenerar o NAD" para dar continuidade a

2

glicélise. Esse modelo é chamado de fermentagdo do carbohidrato ou fermentagédo
alcbolica, que permite & planta manter a producdo de ATP na auséncia do oxigénio
(Dennis et al., 2000). Para tanto é necessdria a presenca da enzima ADH, que promove a
quebra do acetaldeido, primeiro produto da via de fermentagdo, em um produto menos
téxico, o etanol, que pode, eventualmente, ser eliminado para o meio (Crawford, 1992;
Ellis et al., 1999; Dennis et al., 2000).

Ao contrério da terra firme, onde periodos de anoxia sdo raros, em geral causados
por fortes chuvas que normalmente duram de algumas horas a poucos dias, as plantulas
que habitam as virzeas da Amazdnia Central precisam se adaptar a essa mudanga da via
metabdlica 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 condi¢des de inundagio, divide as
plantas em dois grandes grupos: espécies consideradas tolerantes e espécies ndo
tolerantes 2 inundagdo. Essa capacidade varia dentro de um mesmo género de plantas
como Hevea e Inga (Medri, 1979; Botelho, 1996; Tribuzy, 1998) ou mesmo dentro de
uma espécie, definindo ragas tolerantes ou ndo tolerantes a inundagéo, como e o caso de
Senecio vulgaris (Harbone, 1988).

As plﬁhtulas de H. sucuuba que foram submetidas a um periodo experimental de
alagamento durante 120 dias, apresentaram comportamentos bioquimicos distintos,
relacionados ao nivel de inundagdo. Nestas plantulas, grdos de amido foram observados
em todos os tratamentos no interior de células da raiz, sendo evidenciada uma redugdo
dessas estruturas com o aumento do nivel de inundagio. Esses resultados estao de acordo
com os encontrados para plantas de ingé (Inga vera), Brachiaria brizantha e Paspalum
fasciculatum, sob condigdes de alagamento (Tribuzy, 1998; Ramos, 1999). Isso pode
sugerir um acimulo de reservas durante a fase ndo alagada, que serdo utilizadas como
combustivel durante periodos de anoxia, mantendo assim a respiragdo e,

conségiientemente, o estado energético da planta.
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A presenga da atividade da ADH nas raizes de plantulas dos dois ambientes na
fase pré-inundagdo (tempo zero), caracteriza esta enzima como sendo constitutiva,
resultado semélhante ao que foi observado por Menezes Neto er al. (1995) em sementes
de acai (Euterpe oleraceae). Nos primeiros quinze dias ap6s a submerséo, as pléntulas,
tanto da vdrzea quanto da terra firme, apresentaram o mesmo comportamento enzimatico,
com aumento elevado da atividade, em patamares diferentes, nos tratamentos parcial e
totalmente alagado. Esse aumento pode ser considerado uma resposta pldstica as
mudangas no ambiente.

Quando induzidas a uma inundagdo parcial, com alagamento apenas do sistema
radicular, as plantulas de H. sucuuba mantiveram as folhas, e desenvolveram
caracteristicas morfo-anatémicas relacionadas a adaptacdo em solos alagados. Apés um
periodo que variou de 60 dias entre as plantulas oriundas de ambientes da terra firme
(TFPA) e 90 dias para as da virzea (VZPA), ocorreu uma redugdo na atividade da ADH.
Esses resultados diferem em parte, do encontrado por Tribuzy (1998) em raizes de
plantas de ingd, onde a atividade de ADH manteve-se alta sob submersdo parcial, no
entanto, nesse estudo, o periodo ao qual as plantas foram submetidas a sofreram
inundagdo foi de apenas 49 dias.

O alagamento total ocasionou a perda de folhas nas plantulas dos dois ambientes e
a auséncia de adaptacdes morfolGgicas para o excesso de 4gua, tendo sido observada
apenas alteracSes de ordem anatomica. Sob alagamento total as plantulas oriundas de
ambientes de virzea (VZTA) mostraram valores na atividade enzimética superiores a
todos os outros tratamentos. O que estd de acordo com os resultados apresentados por
Tribuzy (1998) para as plantas de ingd tolerante a inundagao.

Ao contrério das bléntulas oriundas da virzea, as plantulas da terra firme
totalmente submersas (TFTA) ndo toleraram o prolongado perfodo de inundagdo
continua. A atividade da enzima quinze dias ap6s o inicio do experimento teve um
decréscimo acentuado, o que pode estar relacionado com o estado em que as raizes se
encontravam, pois nesse tratamento observou-se o apodrecimento gradual das mesmas,
seguida da morte das plantulas.

Ao final do periodo experimental, foi possivel verificar que a atividade da ADH

teve seus valores aumentados com a inundagdo. Quando comparadas com outras espécies
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tolerantes, a atividade da ADH nas raizes de H. sucuuba foi mais elevada (Menezes Neto,
1994), indicando o desvio do metabolismo anaerébico para a formagao de etanol, como o
principal mecanismo da planta para manter a carga energética.

Entretanto, o acimulo de etanol nas plantas € toxico, podendo ser letal para as
espééies ndo tolerantes (Crawford, 1992; Kozlowski, 1997; Lobo & Joly, 1998). Com
base nessa afirmagdo, é possivel sugerir que entre as plantulas do tratamento TFTA, o
acimulo de etanol levou a solubilizagdo de lipidios e alteracdo na permeabilidade da
membrana das raizes, ocasionando seu apodrecimento. Isso levou a morte da raiz e
consequentemente da planta por completo.

As plantulas que conseguem tolerar periodos longos de hipoxia e/ou anoxia
necessitam desenvolver mecanismos que eliminem para o meio, os produtos toxicos
formados na respiragdo anaerdbica (Kozlowski & Pallardy, 1984; Crawford, 1992;
Pimenta er al, 1994; Ellis et al., 1999). Em plantas como o arroz, o fluxo de dgua
formado nos campos alagados pode ser suficiente para remover o etanol. Contudo, nas
raizes grossas de muitas plantas lenhosas, alguma adaptagdo para o problema
representado pelo envenenamento por etanol deve estar presente (Harborne, 1988).

Uma das hip6teses levantadas para explicar a tolerdncia de algumas plantas a
inundagdo € a ‘“hip6tese bioquimica” postulada por Crawford (1978), baseada
parcialmente nas respostas de animais a condiges anéxicas. Essa hipétese sugere que
sob condigdes de deplegdo de oxigénio, a via glicolitica € desviada, de tal forma que, os
compostos intermedidrios da quebra de carboidratos. ao contrdrio de terminarem em
compostos t6xicos, terminam em outros produtos como malato, lactato ou alanina, que
podem ser acumulados sem conseqiiéncias danosas para a planta. A produgdo de etanol
nesse caso é pequena, ocorrendo em niveis ndo téxicos 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 amazénica (Val & Almeida-Val, 1999). Contudo, logo apés sua
postulagdo, a excegdo de evidencias circunstanciais obtidas com plantas herbéceas, como
a formagdo de malato nas raizes de Juncus effusus e de glicerol em Alnus incana
(Harbone, 1988), a hipétese de Crawford ndo pdde ser provada bioquimicamente, em

estudos com espécies de plantas tolerantes sob condi¢Ges de anoxia, a evidencia da
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diversificagdo metabélica falhou, pois as plantas demonstraram aumento nos niveis da
ADH e, consegiientemente alta produgdo de etanol. Isto levou a formulagdo de outras
hipéteses como da “aciddlise citoplasmdtica” e “injdrias pbs-anoxia” (Kozlowski, 1984;
Harbone, 1988; Lobo & Joly, 1998).

Entretanto, estudos mais recentes rediscutem com maiores evidencias a hipétese
de Carwford . Menezes Neto (1994) encontrou em raizes e cauliculo de acgai, sob
alagamento, a produgdo de altos niveis de lactato e baixa produgéo de etanol, o que
refor¢a a teoria da diversificagdo do metabolismo anaerébico para formar produtos menos
téxico, sugerindo que as plantas possuem mecanismos distintos de tolerincia a inundagéo
e que este varia com a espécie ou até mesmo com o tecido, podendo mais de um
mecanismo atuar concomitantemente (Harborne, 1988; Lobo & Joly, 1998).

Neste caso, é provdvel que a espécie H. sucuuba esteja utilizando mais de um
desses mecanismos diferenciados, desviando a via metabdlica, em alguns casos, para
formar produtos que sejam inécuos a plantula. Essa diversificagdo do metabolismo néo
ocorre como um padrdo entre os individuos oriundos dos dois ambientes e entre os niveis
de inundagdo, sugerindo ser mais eficiente para tolerancia a inundagdo, o conjunto de

mecanismos fixados nas populagoes da virzea.

6.5. Caracteristicas anatémicas das plantulas

O alagamento provoca uma série de processos fisico-quimicos e biol6gicos que
influenciam profundamente a qualidade do solo para o desenvolvimento da plantas (Lobo
& Joly, 1998). Devido a difusdo do oxigénio ocorrer muito mais lentamente em relagdo
ao ar, ocorre um decréscimo nas trocas gasosas entre o solo e a atmosfera (Jackson &
Drew, 1984; Pezeshki, 2001).

Alteragdes na anatomia sio comumente citadas para plantas que habitam as édreas
alagdveis (Medri er al., 1998; Menezes Neto, 1994; Botelho, 1996; Waldhoff et al. 1998;
Ramos, 1999).

Evidéncias considerdveis demonstram que as plantas toleram prolongados

periodos de alagamento do solo, transportando oxigénio da atmosfera para espagos
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internos da planta, esses espagos sdo formados por alteragles na anatomia da planta, e
quanto menos tortuoso maior a facilidade de difusdo do gds (Hook, 1984).

Plantulas de H. sucuuba, quando impostas aos tratamentos de inundagdo nado
apresentaram diferengas quanto a organizagdo basica dos tecidos de folha e raiz, nas
plantulas oriundas, tanto da vérzea quanto da terra firme. No entanto o alagamento
induziu o aumento significativo no mimero de estdmatos nas plantulas dos dois
ambientes, em todos os tratamentos de inundagdo. Esse aumento foi inversamente
proporcional a 4rea foliar. Aumentos na quantidade dessas estruturas foram observadas
por Botelho (1996), sugerindo estar relacionado a eficiéncia da fotossintese. Entretanto
essa afirmagdo é vélida apenas para as plantas sob submersdo parcial (VZPA e TFPA),
onde-as folhas permaneceram em contato com a atmosfera e possibilitaram as trocas
gasosas. Para as plantulas do tratamento totalmente alagado (VZTA e TFTA), esse tipo
de adaptagdo ndo faz sentido. Dessa forma é possivel que o aumento no nimero de
estdbmatos seja também considerada uma resposta rdpida ao alagamento, uma vez que no
tratamento totalmente alagado as plantulas apresentaram abscisdo prematura das folhas.

O aumento no niimero de estdmatos geminados nas plantas sob alagamento pode
ser um indicativo de teratogenia induzida pelo estresse. A presenga da cuticula sob as
epidermes é considerada uma estrutura comumente encontrada plantas amazdnicas
(Medri, 1979) e pode estar relacionada com a prevengio contra perda de dgua.

Com o alagamento, foi verificado o desenvolvimento de grandes espagos na raiz,
denominados de aerénquimas, cuja origem necessita de estudos mais aprofundados
utilizando técnicas recentes, uma Vez que h4 indicativo de que sejam formados

diferentemente nas espécies dos dois ambientes.

6.6. Alteracées na morfologia como resposta ao alagamento
Muitas espécies de plantas apresentam alteragGes morfolégicas que sdo

adaptagdes a anaerobiose do solo, ou do meio circundante. Essas adaptages em geral se

manifestam com maior magnitude em plantas de ambientes inundéveis. Dependendo da
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espécie, altura da coluna de 4gua e duragdo do alagamento, essas estruturas podem ser
mais evidenciadas (Drew, 1987; Kozlowski, 1997; Waldhoff et al., 1998).

~ Muitas plantas tolerantes ao alagamento conseguem uma interagdo das adaptagoes
morfolégicas e anatdmicas-que permitem o transporte e armazenamento do oxigénio da
parte aérea para as partes submersas da planta. mantendo assim os processos fisiol6gicos
normais (Crawford, 1992; Pimenta et al., 1996).

Alteragdes na morfologia de H. sucuuba relacionadas a submersdo foram
observadas apenas nos tratamentos de inundagio parcial e total das plantulas oriundas
tanto do ambiente de virzea quanto do ambiente de terra firme. A presenca de lenticelas
hipertrofiadas e raizes adventicias foi verificada apenas quando as plantulas sofreram
inundag@o parcial (VZPA e TFPA). Botelho (1996) encontrou resultados semelhantes em
plantas jovens de ingd (Inga vera), onde a inundacdo apenas do sistema radicular
estimulou a formagdo de raizes logo acima do colo. Plantulas da espécie pioneira de
vérzea Cecropia latiloba, formaram, quando alagadas parcialmente, raizes adventicias
que apresentaram lignificagio progressiva e estruturas semelhantes a pneumat6foros
(Waldhoff et al., 1998).

A clorose e a abscisdo prematura das folhas ocorreram nas plantulas do
tratamento totalmente alagado (VZTA e TFTA), um fato que pode estar relacionado com
a sobrevivéncia da espécie sob tais condi¢bes, uma vez que esse efeito reduz a superficie
de perda de 4gua da planta. A auséncia de lenticelas e raizes adventicias nesses
tratamentos, provavelmente deve-se ao fato destas serem consideradas ndo funcionais,
quando a plantula esta totalmente submersa, uma vez que a sua fungao € facilitar trocas

gasosas da planta com o meio (Hook, 1984; Kozlowski, 1997).
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7.

CONCLUSOES

1y

2)

3)

4)

5)

6)

7)

As sementes de H. sucuuba apresentam sindromes de dispersdo compativeis com
mecanismos anemocéricos e hidrocdricos; sua germinagdo € epigea,
criptocotiledonar; as sementes depois de destituidas dos envoltérios podem germinar
no solo e, aquelas das populagdes de 4reas alagdveis, também na dgua;

Virias adaptacGes morfo-anatdmicas compativeis com respostas ao alagamento foram
encontradas, particularmente nos tratamentos de alagacdo parcial (VZPA e TFPA);
Maior magnitude de adaptagdes foi encontrada nas plantulas de sementes da varzea
sob alaga¢do parcial (VZPA). Dentre as adaptagdes foram encontradas: clorose,
lenticelas, raizes adventicias e aerénquimas;

As plantulas dos tratamentos de inundago total dos dois ambientes (VZTA e TFTA),
sofreram abscisdo foliar;

Sob inundagdo total, as plantulas oriundas da terra firme morreram ja aos 90 dias,
enquanto que cerca de 70% das plantulas oriundas de sementes da vdrzea sobreviveu
até o final do experimento de 120 dias;

Com base na andlise integrada dos caracteres de germinagdo, crescimento, morfo-
anatdmicos e de atividade enzimética, as plantulas da vérzea encontram-se melhor
adaptadas ao ambiente inundédvel, possivelmente via miltiplos mecanismos
geneticamente induzidos;

Futuros estudos integrados, abordando esses aspectos, sdo fundamentais para

confirmar as tendéncias encontradas.
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ANEXO 1

W 0
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A. Vista lateral do tanque de amianto utilizado para os tratamentos de
inundac&o. a) tela utilizada para cobrir os tanques b) tubo de PVC.

B. Disposicdo dos vasos com plantulas no interior dos tanques de
amianto.
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ANEXO 2

Tanque de amianto representando tratamento de inundacgéo parcial

das plantulas.

Tanque de amianto representado tratamento de inundagao total

das plantuias.




