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Resumo

Dentre os metais pesados, o chumbo (Pb) tem-se destacado como um dos maiores
poluentes do ambiente, o que pode ser atribuido, principalmente, ao seu extenso uso
industrial. A poluicdo do solo com Pb pode causar varios problemas ambientais,
incluindo perda de vegetacédo, contaminacdo de aguas superficiais e de aquiferos, além
de toxidez direta para plantas, microrganismos, animais e humanos. Dessa forma, a
reabilitacdo de solos contaminados com Pb € de grande importancia, devido a forte
pressdo que este elemento exerce sobre o equilibrio e a qualidade dos ecossistemas.
O alagamento é comum em solos hidromorficos, em regides com indices
pluviométricos elevados, ou em areas com irrigacdo excessiva. Um dos principais
efeitos deste estresse é a privacdo de O, na zona radicular, que pode alterar a
transcricdo génica, a sintese e degradacdo de proteinas, e diferentes processos
morfofisioldgicos das plantas. Diante disto, tornam-se imprescindiveis os estudos que
visem a melhor compreensdo dos mecanismos de tolerdncia das plantas a

contaminacao por Pb e ao excesso de agua no solo.
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Lead toxicity and soil flooding: survival mechanisms used by plants

Abstract

Among the heavy metals, lead (Pb) has been highlighted as one of the largest
pollutants in the environment, which can be attributed mainly to its extensive industrial
use. Soil pollution with Pb can cause various environmental problems including loss of
vegetation, contamination of surface water and aquifers, and direct toxicity to plants,
microorganisms, animals and humans. Thus, the rehabilitation of soils contaminated
with Pb is of great importance, due to the strong pressure that this element exerts on
the balance and the quality of the ecosystems. Flooding is common in hydromorphic
soils, in regions with high rainfall, or in areas with excessive irrigation. One of the main
effects of this stress is the deprivation of O2 in the root zone, which can alter gene
transcription, protein synthesis and degradation, and different morphophysiological
processes of plants. Therefore, studies that aim at a better understanding of the
mechanisms of plant tolerance to Pb contamination and excess water in the soil

become essential.

Keywords: Anoxia; Abiotic stress; Heavy metals; Tolerance.

1. INTRODUCAO

O Pb é um dos metais toxicos mais conhecidos pelo homem. E utilizado na
producao de ligas (bronze e latdo), PVC, borrachas, vidros, cabos elétricos, soldas de
pecas, chapas elétricas e na fabricacdo e recuperacdo de baterias (GRIGOLETTO,
2011). No solo a concentracdo de Pb varia, sendo mais elevada em regides industriais
e de trafego intenso do que em regides isoladas (CAPELLINI et al., 2013). A
contaminacgao do solo por Pb ocorre quando a quantidade do metal no ambiente supera
a capacidade do solo em reté-lo, podendo ser absorvido pelas plantas ou carreado
para os lencois freaticos, contaminando as aguas (FERNANDES et al., 2011).

O Pb forma fortes complexos com matérias organicas e inorgéanicas podendo
estar disponivel no solo na forma de fon Pb? (LI et al., 2013). A toxidez causada pela

presenca de Pb no solo pode ser observada por diversas alteragcdes no crescimento e
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no desenvolvimento das plantas, provocando mudancas morfoldgicas, fisiologicas e
bioguimicas (MORAES, 2011). O Pb € um elemento ndo essencial para a planta, com
alta toxicidade e capacidade de acumular no organismo (CHAVES, 2013). A sua
fitotoxicidade depende da concentracdo, do periodo de exposicdo ao metal, da espécie
e do 6rgdo ou tecido da planta, alterando o crescimento e o desenvolvimento das
plantas (MORAES, 2011).

Ja o alagamento do solo esta diretamente ligado a fatores que ocorrem
naturalmente, como periodos de elevados indices pluviométricos, nivel do lencol
fredtico e ocorréncia de enchentes, ou ser resultado das agbes antrOpicas como
construcdo de barragens, impermeabilizagcdo e compactacdo do solo, desmatamentos
e irrigacdo excessiva (SILVA et al., 2012). A agua em excesso ocupa 0S espacos
aerados do solo, dificultando a difusdo dos gases com a atmosfera. A baixa difusdo de
gases e processos metabdlicos de microrganismos presentes no solo, bem como, o
proprio metabolismo da planta, diminui a disponibilidade de oxigénio molecular (O3) na
zona radicular, gerando uma condicao de hipoxia (baixa disponibilidade de O) ou de
anoxia, caraterizada pela completa auséncia de O, (SAUTER, 2013). Além disso,
ocorrem alteragBes fisico-quimicas no solo, com acumulo de compostos téxicos
oriundo do metabolismo anaerébico, dentre eles, o etanol, acetaldeido, metano, etc., e
altera a biodisponibilidade de elementos minerais essenciais presentes no solo (SILVA
et al., 2012; VOESENEK; BAILEY-SERRES, 2015).

As respostas das plantas ao alagamento do solo variam de acordo com varios
fatores, dentre os quais podem incluir a espécie, o gendétipo e a idade da planta, as
propriedades da agua e o tempo de duracdo do alagamento (KOZLOWSKI, 1997).
Algumas das principais respostas das plantas a este tipo de estresse sado: (i)
fechamento de estdbmatos, seguido de diminuicdo na fotossintese; (ii) alteracbes na
relacdo fonte-dreno; (iii) diminuicdo na absorcdo de nutrientes; (iv) desenvolvimento de
aerénquimas e lenticelas hipertrofiadas; (v) alteracdes na producdo de biomassa; (vi)
alteracbes na expressdo génica em plantas, com sintese de proteinas anaerdbicas
(ANPs) (KOZLOWSKI, 1997).

2. Contaminacéao por Pb

Cada vez mais a contaminagcdo ambiental por metais pesados tem se tornado tema

de grandes debates e pesquisas, que buscam o seu controle e, ou descontaminagao
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de areas, uma vez que, pode prejudicar o equilibrio dos ecossistemas (RODRIGUES et
al., 2016). Acdes antrépicas como a mineragdo, o0 aumento da industrializacdo e o uso
de fertilizantes estédo entre os principais problemas desta geracéo, pois com o0 aumento
destas atividades os solos, os rios, 0s lagos e consequentemente o lencol freatico

estdo cada vez mais contaminados por metais pesados (KEMERICH et al., 2014).

Ao contrdrio dos poluentes organicos, os metais pesados ndo podem ser
degradados, mesmo quando fontes pontuais de poluicdo sdo removidas (BABIN-
FENSKE; ANAND, 2011). Os metais pesados sdo elementos com peso especifico
maior que 5 g.cm™® (BERTOLI et al., 2012). Dessa forma, alguns exercem funcao
relacionada a nutricdo mineral das plantas, como, zinco, ferro, cobre e cobalto, sendo
relevantes como micronutriente (SILVA, 2014). Entretanto, em niveis elevados ou
substituidos por outros metais, como o chumbo (Pb), o aluminio (Al), o arsénio (As), o
cadmio (Cd), e o mercurio (Hg) tornam-se perigosos e podem causar efeitos toxicos,
como a morte de plantas e danos a saude humana (SILVA, 2014).

Os seres humanos podem ser expostos a metais pesados por meio de varias
vias, incluindo ingestéo dietética, exposicdo ocupacional ou do meio ambiente, como
a inalacdo de poeira carregada de metal (AMAYA et al., 2013). O Pb € um dos metais
pesados perigosos que causam problemas de toxicidade grave na agricultura, na
piscicultura e na saude humana por bioacumulacédo e biomagnificacdo devido a sua
descarga descontrolada no ambiente (KUNDU et al., 2016). As fontes de Pb na
agricultura incluem deposicdo atmosférica, fertilizantes a base de fosfato, adubos de
gado, irrigacao de aguas residuais, pesticidas e aplicacdes a longo prazo de lamas de
esgoto tratadas e nao tratadas (NEILSON; RAJAKARUNA, 2012).

De acordo ao Conselho Nacional de Meio Ambiente (CONAMA) resolucao
357/2005 (BRASIL, 2005), em aguas doces e em corpos de agua onde haja pesca ou
cultivo de organismo para fins de consumo intensivo o0 maximo permitido de Pb é de
0,01 mg.L? e 0,033 mg.L™ respectivamente. Ja para solos a resolucdo 460/2013
determina que no maximo de Pb permitido nos solos agricolas é de 180 mg.kg™, em
solo residencial 300 mg.kg™® e nos solos industriais 900 mg.kg™. A Organizacéo
Mundial de Saude e a Organizacdo das Nacbes Unidas para a Agricultura e
Alimentacdo (OMS/FAOQ), através da Comissdo Codex Alimentar (OMS, 2009), definiu
valores de Ingestdo Semanal Toleravel Provisoria (ISTP) ou Ingestédo Diaria Admissivel
(IDA) para humanos de contaminantes metélicos presentes em alimentos. Os
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alimentos contaminados com metal pesado representam barreiras potenciais para o
comércio internacional de produtos (AMAYA et al., 2013). O valor do nivel toxicologico
de seguranca definido pela OMS/FAO para o Pb foi estabelecido como ISTP = 25
ug.kg™. semana™® ou IDA = 3,5 pg.kgt.dia™ .

Em humanos a intoxicacdo por Pb pode resultar em dores de cabeca,
irritabilidade, dor abdominal, disturbios do sistema nervoso, interferéncia na sintese de
hemoglobina, problemas renais, gastrites, dores nas articulacdes interferindo no
metabolismo da vitamina D e no célcio, problema no sistema reprodutivo causando
irregularidades menstruais e no ciclo de ovulacao, bem como reducédo dos niveis de
testosterona e baixa concentragcdo do esperma. (NEILSON; RAJAKARUNA, 2012;
BAGUL et al., 2015). Além disso, estudos comprovaram que o Pb pode ter efeitos
subclinicos em criancas, particularmente sobre o desenvolvimento neuropsicolégico,
podendo haver uma perda de até 2 pontos de QI para um aumento nos niveis de Pb no
sangue de 10 a 20 pg/dl (BHAVANI; HIELKER, 2014).

3. Pb e plantas.

As plantas podem ter varios mecanismos de tolerancia tornado-as aclimatadas
ao estresse causado pelos metais pesados. Neste sentido, as respostas ao estresse
variam amplamente dependendo das caracteristicas intrinsecas da espécie, do
elemento quimico e das condicbes ambientais (SOUZA et al., 2011). As plantas em um
ambiente contaminado por metais pesados podem responder de diferentes formas a
essa contaminacdo. Elas podem ser sensiveis, exibindo sintomas de toxicidade, ou
tolerantes, desenvolvendo mecanismos que evitam os efeitos deletérios desses
elementos e consequentemente apresentando um melhor desenvolvimento (MIAO et
al., 2012). As plantas sensiveis a toxicidade podem ser bioindicadoras de ambientes
contaminados pelos metais, uma vez que exibem sintomas de toxicidade, indicando a
presenca desses elementos no ambiente (RODRIGUES et al., 2016).

Quando as plantas absorvem Pb, o metal causa multiplos efeitos indiretos e
diretos no crescimento e metabolismo (SHARMA; DUBEY, 2005). Os efeitos dependem
da concentracdo de Pb, pH e espécie de planta (ALMEIDA et al., 2007). Os efeitos de
Pb podem esta relacionados com: a inibicdo do crescimento; clorose; escurecimento do
sistema radicular; reducdo na condutancia estomatica, diminuicdo do tamanho dos

estdmatos; reducdo da atividade de enzimas; inibicdo da fotossintese, devido a
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distarbios nas reacbes de transferéncia de elétron; reducdo na taxa de
respiracdo; alteracdo da nutricio mineral e equilibrio hidrico, e afeta a estrutura e a
permeabilidade da membrana (ALMEIDA et al., 2007; PATRA et al., 2004; SHARMA;
DUBEY, 2005).

Outro importante efeito toxico causado pelo Pb esta relacionado ao estresse
oxidativo. O excesso deste metal pode levar a formacao de radicais livres e espécies
reativas de oxigénio (ERO), como hidroxila (OH"), anion superéxido (O?) e peréxido de
hidrogénio (H»0,), que em niveis elevados geram desequilibrio e consequentemente o
estresse (RODRIGUES et al.,, 2016). EROs produzido como resultado do estresse
oxidativo danificam membranas celulares, &cidos nucléicos e pigmentos do cloroplasto
(SRINIVASAN et al., 2014).

Além disso, a fotossintese das plantas expostas a contaminacdo por metais
pesados € comprometida, uma vez que, estes elementos podem diminuir os niveis de
clorofila e carotendides, pela inativagcdo das enzimas responsaveis pela biossintese
destes pigmentos. Varios autores confirmaram a sensibilidade do aparato fotossintético
aos metais pesados (KURSCHEIDT, 2013; PIO et al.,, 2013; PEREIRA, 2014).
Também, efeitos prejudiciais a cadeia transportadora de elétrons sao relatados, assim
como inativagdo das enzimas do ciclo de Calvin e decréscimo na condutancia
estomética (SOUZA et al., 2013).

A fotossintese representa uma via central anabdlica em plantas, que resulta na
producdo de compostos organicos ricos em energia necessarios para o crescimento.
Para satisfazer a demanda por compostos de alta energia, utilizados no ciclo de Calvin,
a interacdo entre a producdo e o consumo de assimilados exige uma regulacao
rigorosa de conversdo de energia luminosa e de transporte de elétrons (LASAT, 2002).

No processo fotossintético, as reacdes fotoquimicas ocorrem nas membranas
tilacoides dos cloroplastos e sédo catalisadas por dois fotossistemas [fotossistema |
(FSI) e fotossistema Il (FSII)], uma ATP sintase e o complexo citocromo b6f (NELSON;
YOCUM, 2006). O Pb inibe a fotossintese devido aos distarbios nas reacfes de
transferéncia de elétron realizadas pelos FSI e FSIIl. Em estudo realizado com Brassica
chinensis L. em solos contaminados com Pb observou-se que a taxa fotossintética
liguida e o rendimento quantico maximo de FSII aumentaram continuamente até
quando a concentracdo de Pb atingiu 600 mg kg™'. Estes parAmetros comecaram a

diminuir quando a concentracdo de Pb atingiu 900 mg kg™. Ademais, a medida que a
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concentracdo de Pb aumentava, a condutancia estomética e a taxa de transpiracao
diminuiram, sendo que a fluorescéncia minima aumentou para diferentes
concentracdes (FU; WANG, 2015). AHMAD et al. (2011) constataram na espécie Zea
mays L., cultivada em solo contaminado com 1,0 mg kg™'de Pb, que houve diminuicdo
na taxa fotossintética (A), na eficiéncia do uso da agua (A/E) e na eficiéncia intrinseca
do uso da agua, contudo aumentou a taxa de transpiracao (E) e a relacdo Ci/Ca como
resultado do aumento da condutancia estomatica (gs).

Adicionalmente, as plantas submetidas ao estresse ocasionando pelo Pb
diminui a eficiéncia da fotossintese, devido a ruptura de membranas tilacoidais dos
cloroplastos e o decréscimo da sintese de clorofila e carotendides (KALAJI et al.,
2016). Estudo realizado com Eichhornia crassipes mostrou que o conteudo de
pigmento fotossintético das folhas diminuiu com o aumento de Pb no meio de
crescimento (SRINIVASAN et al.,, 2014). A diminuicdo dos teores de clorofilaa, b e
carotendides foi de 55%, 67% e 55%, respectivamente, em plantas tratadas com 1000
mg L™ de Pb em comparacdo com o controle.

O Pb interrompe a absorcdo de nutrientes minerais que, por sua vez, sao
essenciais para a planta, sendo um dos fatores que causa alteracdo nas etapas
fotoquimica e bioquimica da fotossintese (GUANTER et al., 2014). A deficiéncia de
macro e micronutrientes nas plantas sdo muitas vezes uma manifestacdo de efeitos
toxicos devido a metais pesados (MALKOWSKI, 2002; SINHA et al.,, 2006). Os
nutrientes minerais sao importantes para o crescimento e o desenvolvimento de
espécies vegetais. Estes elementos estdo envolvidos em diferentes vias biossintéticas
e sdo cofatores de varias enzimas (REIS et al., 2015). A deficiéncia ou o excesso
destes macro e micronutrientes causa diversas respostas fisioldgicas a planta, como
clorose, necrose, diminuicdo das taxas fotossintéticas e consequentemente diminui¢ao
de biomassa vegetal (KIBRIA; ISLAM; OSMAN, 2009; AUGUSTO et al., 2014).

Pesquisa realizada com Theobroma cacao L. (REIS et al., 2015) e Brassica
oleracea (SINHA et al., 2006) mostraram que a toxicidade ocasionada pelo Pb alterou a
absorcao e a translocacdo de nutrientes minerais. Os autores constataram que tanto
em T. cacao como em B.oleracea o Pb compete com outros elementos minerais
essenciais que sdo transportados por estas plantas. A diminuicdo observada nas
concentragdes de K e de Cu nas folhas de T. cacao foram atribuidas a competi¢céo pelo
mesmo sitio ativo do Pb.
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Entretanto, as plantas tém varios mecanismos potenciais a nivel celular que
podem estar envolvidos na desintoxicagédo e, portanto, na tolerancia ao estresse por
metais pesados. Todos 0s mecanismos parecem estar envolvidos principalmente em
evitar o acumulo de concentracdes toxicas em locais sensiveis dentro da célula e,
assim, prevenir os efeitos prejudiciais (HALL, 2002). Um mecanismo de tolerancia
bastante importante é a compartimentalizacdo de metais pesados por agentes
guelantes, como as fitoquelatinas e matalotioneinas, que inibem a toxidade do metal,
que sao transportados para estruturas subcelulares como o vacuolo, para seu acumulo
e diminuicdo destes contaminantes no citosol (SOUZA; SILVA; FERREIRA, 2013).

Além disso, as plantas e todos o0s organismos possui um sistema de defesa
antioxidante, composto por componentes enzimaticos e ndo-enzimaticos responsaveis
por manter o equilibrio da producéo de EROs, evitando os efeitos toxicos de elementos
como o Pb. Dentre os antioxidantes enziméticos estdo superdxido dismutase (SOD),
catalase (CAT), peroxidase de ascorbato (APX) e peroxidase (POX) (ZHANG et
al., 2015; JIANG,; LIU, 2010). As enzimas APX e POD sdao as duas principais enzimas
chaves para a remocdo de H,O, dos cloroplastos. A CAT €é a principal enzima
responsavel pela eliminacdo do H,O, dos peroxissomos e a SOD pela dismutacédo do
O, para H,0O, (BHARWANA et al., 2013).

Em Vigna unguiculata L. Walp, o Pb induziu estresse oxidativo e houve um
aumento da atividade de enzimas antioxidativas. Esse aumento foi um importante
componente de defesa contra os danos provocados pelo Pb (FONTELE, 2015). Um
estudo utilizando Gossypium barbadense L. sob estresse com Pb, foram quantificadas
quatro enzimas antioxidantes diferentes, SOD, POD, CAT e APX em folhas e raizes. A
50 Mm de Pb, as quatro enzimas aumentaram significativamente sua atividade em
comparacao ao controle. O estresse causado pelo Pb aumenta a atividade enzimatica
da planta como forma de remocéo de EROs (BHARWANA et al., 2013).

4. Efeito do alagamento do solo nas plantas

Agua, temperatura, luz, disponibilidades de O, e nutrientes podem ser fatores
determinantes no estabelecimento das espécies vegetais (SILVA et al., 2012). No
entanto, mesmo apos estarem estabelecidas as plantas podem ser submetidas a

condicbes ambientais adversas, que influenciam de forma desvantajosa o
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funcionamento normal do organismo, caracterizando uma situagao de estresse abiotico
(MAFFEI; TAIZ; ZEIGER, 2013).

As respostas das plantas aos estresses abidticos, a exemplo do alagamento do
solo, variam de acordo com uma série de fatores, dentre os quais podem incluir a
espécie e a idade das plantas, o tempo de duracdo e a intensidade do estresse
(KOZLOWSKI, 1997; LOBO et al., 2000). Desta forma, a sobrevivéncia, o crescimento
e o desenvolvimento das espécies dependem de alteracBes e de adaptacdes em nivel
molecular, bioquimico, morfolégico e fisioldégico a fim de garantir a homeostase do
organismo (KREUZWIESER; RENNENBERG, 2014; LORETI; VAN VEEN; PERATA,
2016).

O excesso de agua no solo causa alteracées no pH e no potencial redox do solo,
sendo comum elevacao do pH e diminuicdo do potencial redox que, afetam diferentes
aspectos da fisiologia e desenvolvimento da (CAMARGO; SANTOS; ZONTA, 1999;
KOZLOWSKI; PALLARDY, 2002; PEZESHKI, 2001). Consequentemente, pode ocorrer
a solubilizacdo de 6xidos de ferro liberando fons Fe®" para a solucdo do solo,
aumentando sua concentracdo. Ademais, ha liberacdo de parte do fosforo (P)
adsorvido e embora Ca, Mg e K nédo estejam diretamente envolvidos no processo de
reducdo, o maior teor de Fe?* na solucdo do solo pode deslocar parte desses cétions
que estavam adsorvidos na fase sélida, aumentando sua biodisponibilidade para as
plantas (CAMARGO; SANTOS; ZONTA, 1999, HUSSON, 2013; KOZLOWSKI, 1997).

A auséncia de O3 no solo constitui um dos principais problemas relacionados ao
alagamento do solo. O O, participa da respiracdo aerébica, como aceptor final de
elétrons na producdo de energia para a planta, e em varias rotas biossintéticas cruciais
como a sintese de clorofila, de &cidos graxos e de esterdis (DENNIS et al., 2000).
Diante da indisponibilidade de oxigénio para a realizacdo da respiracdo aerodbica, as
plantas utilizam rotas alternativas para a producdo da energia necessaria ao
funcionamento do organismo. Plantas suscetiveis, passam a produzir energia por meio
da quebra anaerébia de moléculas de carboidratos que, além da producdo de
compostos potencialmente fitotéxicos como o lactato, o etanol e a alanina, diminui
drasticamente a producéo de energia na forma de ATP, de 36 para 2 Moles por Mol de
glicose metabolizada (VOESENEK; BAILEY-SERRES, 2015). Para compensar a

diminuicdo na producdo de energia, pela via fermentativa, ha uma aceleragdo das
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reacfes envolvidas com a quebra de um ndamero maior de moles de glicose por
unidade de tempo. Para isso, h4 um aumento significativo da atividade de enzimas de
rotas fermentativas, principalmente da desidrogenase alcoodlica (ADH), responsavel
pela conversdo de acetaldeido em etanol (SACHS; FREELING; OKIMOTO, 1980). Ja
plantas tolerantes ao alagamento utilizam rota alternativa que leva a producao de
malato (4cido fraco), que pode se acumular nos vacuolos, causando pouca alteracédo
no pH citoplasmatico. Essa rota alternativa atenua a formacdo de compostos que
podem vir a se tornar toxicos, dependendo da concentragcdo em que se encontram no
meio intracelular (ROCHA et al., 2010; VOESENEK; BAILEY-SERRES, 2015).

Com a diminuicdo da eficiéncia energética (devido a alteracdo para o
metabolismo anaerobio), a por¢cdo submersa da planta é severamente afetada por nédo
conseguir suprir a demanda energética. Como consequéncia, pode ocorrer injurias ou
morte de tecidos radiculares, prejudicando a absorcdo de &gua e de nutrientes, bem
como, a condutividade hidraulica da planta como um todo (KREUZWIESER,;
RENNENBERG, 2014). A diminuicdo da condutividade hidraulica tem sido relacionada
com o fechamento estomatico, que ocorre logo nos primeiros momentos apdés o
alagamento do solo, sendo, portanto fator determinante na diminuicdo da atividade
fotossintética da planta (KOZLOWSKI, 1997; PEZESHKI, 2001). Além disso, o
fechamento estoméatico pode ser atribuido as alteracbes hormonais que se iniciam com
aumento da sintese de etileno, que por sua vez, atua como modulador e desencadeia
uma série de reacfes em cascata, alterando também as concentracfes do &cido
abicisico (ABA), do &cido giberélico (GA) e da auxina (FUKAO; BAILEY-SERES, 2008;
KAZAN; LYONS, 2014; DAWOOD et al., 2016). O aumento nas concentracdes de
etileno, também estd diretamente relacionado os processos de formacdo de
aerénquima, j& uma maior concentracdo de GA e auxinas, podem contribuir para a
promocdo de hipertrofia de lenticelas e a formacdo de raizes adventicias. Estas
alteracbes morfoanatdbmicas se caracterizam como um eficiente mecanismo para
difusdo de gases na planta (KAZAN; LYONS, 2014, LORETI; VAN; PERATA, 2016).

As lenticelas ocorrem, geralmente, na base do caule, caracterizando-se como
pequenos pontos de ruptura no tecido suberoso, que aparecem como orificios na
superficie do caule e fazem contato entre o meio ambiente e as células do parénquima,
tendo como origem a elevada atividade felogénica (YAMAUCHI et al., 2018) Ao passo

que, a formacdo de aerénquima estd associada ao crescimento radial de células do
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cortex (esquizogenia) e pelo mecanismo de morte celular programada (lisogenia)
desencadeado em condi¢cdes de estresses abidticos, sobretudo, a partir da produgéo
de espécies reativas de oxigénio e aumento da sintese do etileno (VOESENEK;
BAILEY-SERRES, 2015). Em plantas tolerantes, submetidas a condicdo de anoxia,
verifica-se, 0 surgimento destas estruturas, que proporcionam producdo de espacos
intercelulares ou de poros alternativos, facilitando a difusdo de gases no interior da
planta e, com a atmosfera (BAILEY-SERRES; COLMER, 2014; LORETI; VAN;
PERATA, 2016; BAILEY-SERRES; VOESENEKI, 2008). Ja as raizes adventicias sao
mais porosas que as raizes principais, possuem uma maior quantidade de
aerénquimas e localizam-se na superficie, proximo ao nivel d’agua, o que facilita a
difusdo de gases e liberacdo de compostos fitotdxicos. Além disso, contribuem para a
absorcdo de 4gua e nutrientes pela planta, uma vez que sob hipoxia, ocorre morte de

parte do sistema radicular principal (YAMAUCHI et al., 2018).

O fechamento dos estbmatos € uma resposta inicial da planta ao estresse
hidrico, e minimiza a perda de agua através do processo de transpiracdo (HERRERA,;
RENGIFO; TEZARA, 2010). No entanto, esta medida preventiva altera a condutancia
estomatica e, consequentemente, limita a absor¢do de CO,, provocando a diminui¢cao
das concentracdes no interior da folha, impondo, portanto, limitacbes ao processo
fotossintético (MAFFEI; TAIZ; ZEIGER, 2013). O fechamento estomatico, enquanto
medida restritiva do efluxo de agua para a atmosfera, altera a condutividade hidraulica
da planta por completo, com isso, a nutricdo da planta fica prejudicada, pois os sais
minerais e os produtos da fotossintese ndo séo translocados de forma satisfatoria para
outras partes da planta (KOZLOWSKI; PALLARDY, 1984).

A alteracdo na condutividade hidraulica, provoca uma distribuicao insuficiente de
nutrientes para os diversos Orgaos da planta, com isso, danos relacionados a
deficiéncia nutricional s&o comuns em plantas alagadas (LOBO et al., 2000). Dentre 0s
principais problemas causados pela indisponibilidade de nutrientes, destacam-se as
deficiéncias de nitrogénio (N), ferro (Fe) e o magnésio (Mg) que estdo envolvidos na
formacdo da molécula de clorofila, de extrema importancia para a etapa fotoquimica da
fotossintese (DREW, 1997; KOZLOWSKI; PALLARDY, 1984; PEZESHKI, 1994). Outro
elemento essencial € o fésforo, na forma de fosfato PO4-3, um dos principais

componentes celulares e dos carboidratos. Os sintomas deficiéncia de fésforo
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aparecem em folhas mais velhas, na forma de manchas com coloragéo tipicamente

arroxeadas, causadas pelo acumulo de antocianinas (MARSCHNER, 2011).

Com a continuidade do estresse, as limitacfes ao processo de fotossintese néo
decorrem apenas por fatores estomaticos, mas também, por fatores bioquimicos que
envolvem mudancas em enzimas carboxilativas e perda de clorofila (DREW, 1997,
KOZLOWSKI, 1997). A diminuicdo na atividade da ribulose-1,5-bifosfato carboxilase-
oxigenase (RUBISCO), enzima responsavel pela assimilacdo de CO, na fase
bioquimica da fotossintese, contribui para perdas na capacidade fotossintética e,
consequentemente, diminuicdo na producdo de fotoassimilado (FERNER,;
KREUZWIESER; RENNENBERG, 2012; PEZESHKI, 1994).

A diminuicdo do teor da clorofila pode estar relacionada a fatores como
deficiéncia nutricional (N, P e K) ou fatores hormonais ligados ao estresse, como o
aumento na sintese do etileno que, potencializa a acdo da enzima clorofilase e degrada
a clorofila presente nas folhas (GOMES; KOZLOWSKI, 1988). Com isso, perde-se
eficiéncia fotossintética ja na etapa fotoquimica, uma vez que h& diminuicdo na
absorcéo de energia luminosa. A eficiéncia da utilizacdo da luz esta relacionada com a
capacidade de fixacdo de CO, (etapa bioquimica) e o consequente consumo de
NADPH e de ATP produzidos na etapa fotoquimica (BERTAMINI et al., 2006). Caso
haja limitacdo na etapa bioquimica, por consequéncia, ndo havera um aproveitamento
integral da energia luminosa sendo necessario, que a planta promova dissipacao da
energia excedente. A energia luminosa, absorvida pelas moléculas de clorofila, podem
seguir trés destinos: (i) ser usada para direcionar a fotossintese (etapa fotoquimica); (ii)
dissipada na forma de calor; e (iii) ser reemitida como fluorescéncia da clorofila a. Estes
eventos ocorrem em competicdo e, quando a fotossintese € maxima, a emissao de
fluorescéncia e de calor € minima, ja quando a fluorescéncia da clorofila aumenta, o
rendimento quantico fotossintético € reduzido (KRAUSE; WEIS, 1991; MAXWEL;
JOHNSON, 2000).

Plantas submetidas a estresse, normalmente, manifestam alteracées nas
variaveis da fluorescéncia da clorofila a, sobretudo com aumento da fluorescéncia
inicial (Fo), e diminuicdo da eficiéncia quantica do fotossistema - FSIl (Fv/Fm). Fo
reflete o estado da clorofila a do complexo antena, que é responsavel pela captura de

fotons e transferéncia da excitacdo, na forma de fluxo de elétrons, até os pigmentos de
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clorofila a associados ao centro de reacdo do fotossistema (FSIl) logo, FO € uma
medida inicial da energia, antes da chegada ao centro de reagdo do FSIl (BOLHAR-
NORDENKAMPF; OQUIST, 1993). A fluorescéncia maxima (Fm), é definida como a
intensidade de fluorescéncia em que todos os centros de reacao estao abertos, isto €,
a extincéo fotoquimica é nula (VAN KOOTEN; SNEL, 1990). A fluorescéncia variavel é
o resultado da diferenca entre a fluorescéncia maxima e minima e, se origina das
moléculas de clorofilas do FSIl e se mostra sensivel a taxa de transporte de elétrons
através do centro de reacdo e as mudancas estruturais da membrana do tilacéide
(GEORGIEVA; YORDANOQV, 1993) e, por fim, Fv/Fm expressa a eficiéncia de captura
da energia pelos centros de reacao abertos do FSII oque pode representar a eficiéncia
guantica do transporte de elétrons através do FSIl (KRAUSE; WEIS, 1991).

Diante do comprometimento do processo fotossintético, em decorréncia do
estresse imposto, e a consequente diminuicdo da producdo de fotoassimilados,
inevitavelmente ocorre menor incremento de massa total a planta. Constata-se ainda,
alteracdo na alocacdo de massa para as raizes e supresséo da formacao e expansao
das folhas e entrends, causando a senescéncia e abscisdo prematura das folhas
(KOZLOWSKI, 1997). No caule, apesar do aumento no diametro ser comum em
plantas alagadas, a massa para algumas espécies nao se altera de forma consideravel,
uma vez que, em regides proximas a zona hipéxica, o caule normalmente é estruturado
com intensa formacao de aerénquima e, sendo este tecido de baixa densidade pouco
contribui para incremento da massa do caule. A massa de raiz é, sem dlvida, a parte
mais afetada da planta pelo alagamento, sobretudo com a morte de tecido em virtude
da baixa disponibilidade de O, na zona hipdxica (PEZESHKI; 1994).

Plantas tolerantes ao alagamento do solo manifestam diversas estratégias para
a sobrevivéncia e desenvolvimento em condi¢cdes de hipoxia e anoxia. Bailey-Serres e
Voesenek (2008) dividiram estas estratégias em duas: low oxygen escape syndrome
(LOES) ou sindrome de escape a deficiéncia de oxigénio, caracterizada pelas
alteracdes morfolégicas e anatdbmicas que facilitam a difusdo do O, e as trocas de
gases entre a planta e o meio submerso, e low oxygen quiescence syndrome (LOQS)
ou sindrome de quiescéncia a deficiéncia de oxigénio, caracterizada pela limitagcdo do
crescimento e conservagdo da energia e carboidrato. Eventualmente, pode ainda
ocorrer, a manifestacdo de ambas as estratégias, de forma simultanea e

complementares (COLMER; VOESENECK, 2009).
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5. CONSIDERACOES FINAIS

Para as plantas, significa um grande desafio sobreviver em um ambiente com
transformacdes constantes e, muitas vezes, intensa, a exemplo de alagamentos em
regides, que atualmente ndo ocorrem, e a presenca de metais pesados. Entretanto,
plantas apresentam diferentes estratégias para sobreviverem em ambientes
desfavoraveis ao seu desenvolvimento. O conhecimento dos mecanismos de tolerancia
utilizados pelas plantas, ao estresse ocasionado por metais pesados e pelo alagamento
do solo, é de extrema importancia, pois, podem contribuir para a preservacao ambiental
ao fornecer bases tedricas para aplicacbes na agricultura e em programas de

restaraucdo de matas ciliares.
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