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Resumo: Vários estudos têm mostrado que o alagamento do solo é ca-
paz de interferir na capacidade fotossintética e, consequentemente, no 
desenvolvimento de gramíneas. Visando obter mais informações sobre a 
tolerância de plantas ao alagamento, estudou-se as respostas morfológi-
cas e metabólicas em plantas de Brachiaria brizantha e Paspalum fasci-
culatum, submetidas a 21 dias de alagamento. Em B. brizantha, o alaga-
mento reduziu significativamente a taxa fotossintética e alterou o padrão 
de alocação e translocação de componentes bioquímicos, com aumento 
significativo nos teores de açúcares solúveis totais nas folhas e raízes, 
açúcares redutores e amido nas folhas, e aminoácidos nas raízes. Nas 
plantas alagadas de P. fasciculatum não ocorreu diferença significativa na 
taxa fotossintética, amido e aminoácidos, apresentando acúmulo de açú-
cares solúveis totais somente nas raízes. As respostas apresentadas pelas 
plantas B. brizantha permitem afirmar que esta espécie é mais sensível ao 
alagamento, enquanto a espécie P. fasciculatum é mais tolerante.

Abstract: Several studies have shown that flooding is capable of 
interfering with the photosynthetic capacity and consequently the 
development of grasses. To obtain information about the tolerance of 
plants under flooding, we studied morphological and metabolic responses 
in Brachiaria brizantha and Paspalum fasciculatum, under flooding 
conditions over 21 days. In B. brizantha, flooding significantly reduced 
the rate of photosynthesis and changed the pattern of allocation and 
translocation of biochemical components, with significant increase in 
levels of total soluble sugars in the leaves and roots, and a reduction 
in sugars and starch in leaves and amino acids in roots. In flooded 
plants of P. fasciculatum there was no significant difference in the rate of 
photosynthesis, starch and amino acids, showing accumulation of total 
soluble sugars in the roots only. The responses of B. brizantha show 
that this species is more sensitive to flooding and P. fasciculatum more 
tolerant.
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1 Introdução

Muitas espécies de plantas desenvolveram, no 
curso de sua evolução, adaptações para sobreviver 
em solos alagados. Plantas tolerantes sobrevivem 
por conta de complexas interações anatômicas, fi-
siológicas e metabólicas (KOZLOSWKI, 1984).

Algumas propostas têm sido relatadas para ex-
plicar as adaptações metabólicas desenvolvidas por 
certas espécies sensíveis ao alagamento para sobre-
viverem em ambiente hipóxico. O aumento nos teo-
res de carboidratos mostra que o desvio do metabo-
lismo aeróbico para anaeróbico afeta severamente 
a disponibilidade de energia, requerendo para isso 
grandes quantidades de açúcares, para compensar 
a menor produção de ATP (COSTA, 2004; ARGEN-
TIA et al., 2010). Nas espécies sensíveis, o acúmu-
lo do produto final da via anaeróbica pode causar a 
morte das células, sendo, portanto, necessário sua 
eliminação através da migração para outros tecidos 
bem oxigenados ou seu desvio para a formação de 
produtos menos tóxicos, como os aminoácidos e 
ácidos orgânicos (PEZESKI, 1994).

Vários estudos têm mostrado que o alagamento 
do solo normalmente é capaz de diminuir de for-
ma significativa a capacidade fotossintética, através 
de mecanismos estomáticos ou não estomáticos 
(DIAS-FILHO; CARVALHO, 2000; LIAO; LIN, 
2001). O alagamento do solo não somente diminui 
a taxa fotossintética como também reduz a taxa de 
translocação dos produtos fotoassimilados, dos lo-
cais de produção para os locais de intenso consumo 
(KOZLOWISKI; PALARDY , 1984). 

É reconhecido que a anoxia induz mudanças 
no metabolismo de proteínas e aminoácidos livres, 
com incremento na composição, quantidades e in-
terconversão de aminoácidos, além da alteração na 
atividade de várias enzimas (LIAO; LIN, 2001) 

O potencial dos ecossistemas de várzeas reves-
te-se de especial importância, principalmente quan-
do pode ser utilizado na produção de forragens e 
na produção animal. Segundo Camarão e Marques 
(1995), algumas plantas têm como habitat natural 
áreas mais elevadas das várzeas, como a espécie 
Paspalum fasciculatum. Esta gramínea tem gran-
de potencial para as condições edafoecológicas da 
região Amazônica, não só pela sua capacidade de 
adaptação a solos ácidos, mas também porque per-
manece disponível ao pastejo praticamente durante 
o ano todo. Além disso, o gênero Braquiaria tem 
fornecido importantes espécies forrageiras para as 
regiões tropicais, onde formam pastagens que se 

adaptam às mais variadas condições do solo, sendo 
a espécie B. brizantha uma das mais importantes 
(CAMARÃO; MARQUES, 1995; COSTA, 2004). 

 Este trabalho teve como objetivo avaliar as res-
postas fisiológicas e metabólicas de duas gramíneas 
submetidas a períodos de alagamento.

2 Material e Métodos	

O experimento foi conduzido em casa de vege-
tação e Laboratório da Embrapa Amazônia Orien-
tal, Belém-PA. Plântulas de Brachiaria brizantha 
(Hochst. ex. A. Rich) Stapf foram obtidas a partir 
de sementes germinadas em bandejas, contendo 
areia e serragem esterilizadas, misturadas na pro-
porção de 1:1, e mantidas em ambiente com 200 
± 35,4 µE m-2 s-1 de radiação fotossinteticamente 
ativa, temperatura variando entre 28 e 32 ºC e 60 a 
80% de umidade relativa. As plantas de Paspalum. 
fasciculatum Will. Ex. Fluegg foram obtidas a partir 
de estacas de um nó e de comprimento médio de 5 
cm, colocadas para enraizar nas mesmas condições 
das sementes de B. brizantha.

Após 12 dias, as mudas das duas espécies fo-
ram selecionadas com base no tamanho médio de 
15cm e dois laçamentos foliares, foram  transferi-
das para sacos plásticos com capacidade de 1 L, 
tendo como substrato a mistura constituída de es-
terco, areia lavada e terriço, na proporção de 0,5:1: 
2. Os sacos foram transferidos para a casa de ve-
getação e mantidos em ambiente variando de 400 
a 1000 µE m-2 s-1 de radiação fotossinteticamente 
ativa, temperatura entre 28 e 32 ºC e umidade re-
lativa de 60 a 80%, recebendo cada saco 10 mL de 
solução nutritiva (Fertilizante Yogen no 3), com a 
seguinte composição química: 20% de N total, 10% 
de P205 , 10% de K20 , 0,06 de Mg , 1,4% de B, 
0,50% de Zn e 0,08% de Mn. Após duas semanas, 
as plantas foram transferidas para vasos plásticos 
com capacidade de 2,5 L, permanecendo durante 
uma semana, para aclimatação. Após esse período, 
as plantas foram submetidas a dois tipos de trata-
mento: cultivo com a adição de água até a capacida-
de de campo (plantas não alagadas) e cultivo com 
completo alagamento das raízes (plantas alagadas). 

O alagamento do sistema radicular foi imposto 
imergindo-se cada vaso, contendo uma planta, em 
vasos maiores com capacidade de 5 L, mantendo-
se uma lâmina de água de aproximadamente 2 cm 
acima da superfície do solo, durante todo o período 
experimental. A cada período de 7, 14 e 21 dias, 
raízes, folhas e hastes foram coletadas, separadas 
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e secas em estufa a 65 ºC, por 48 horas. Os teores 
de açúcares solúveis totais (ASTs) foram extraídos 
de amostras proteinizadas com uma mistura de hi-
dróxido de bário 0,3 mol L-1 e sulfato de zinco a 
5%. Os ASTs foram dosados pela reação colorimé-
trica da antrona, com leitura em espectrofotômetro 
a 640 nm, usando-se uma curva padrão de glicose, 
conforme metodologia adotada por Yemm e Willis 
(1954). 

As concentrações de açúcares redutores fo-
ram determinadas a partir do extrato do AST, após 
a desproteinização com o sistema de hidróxido de 
bário e sulfato de zinco. Estes açúcares foram dosa-
dos colorimetricamente, segundo o método clássico 
de Somogy-Nelson (1944), usando-se como curva 
padrão de glicose. 

O amido foi dosado em extrato preparado a 
partir do sedimento resultante de homogeinização 
do extrato para análise dos ASTs. O amido foi hi-
drolisado utilizando-se ácido perclórico a 35% , e 
dosado pela reação de antrona, com leitura, em es-
pectrofotômetro a 640nm, das amostras e padrões    
de glicose, segundo  Yemm e Willis (1954). Os re-
sultados foram expressos em g kg-1 de matéria seca.

Para determinação dos teores de aminoácidos 
totais foi usado o mesmo extrato desproteinizado 
para AST e para sua quantificação foi adotado o 
método da ninhidrina, segundo Yemm e Cocking 
(1954), utilizando-se curva padrão de glicina. 

A taxa de fotossíntese máxima de B. brizantha 
e P. fasciculatum foi determinada ao final do pe-
ríodo experimental, ou seja, aos 21 dias. As ava-
liações foram realizadas com um analisador por-
tátil de gás infravermelho (Irga), modelo LI-6200 
(LI-COR Inc., NE, EUA), sendo as leituras rea-
lizadas no período da manhã, entre 8 e 10 horas, 
utilizando-se três repetições por tratamento. Para 
as mensurações, foram selecionadas folhas intactas 
e completamente expandidas, sendo os resultados a 
média de três leituras, feitas sob fluxo de radiação 
fotossinteticamente ativa RFA ≥1200 µmol m-2 s-1 
e umidade do interior da câmera entre 60 e 70% e 
temperatura de 32 ºC.

Foi utilizado o delineamento experimental de 
blocos ao acaso, com três repetições, em esquema 
fatorial 2 x 2 x 3; regime hídrico (controle e alaga-
mento), espécie de gramínea e períodos  de trata-
mentos (7, 14 e 21 ), sendo cada unidade experi-
mental  constituída de um vaso de três plantas. Os 
dados foram submetidos à análise de variância e as 
médias comparadas pelo teste de Tukey a 5% de 
probabilidade. 

3 Resultados e Discussão

Em B. Brizantha, a baixa disponibilidade de 
oxigênio induziu aumento significativo nos teores 
de ASTs nas folhas e raízes, quando comparadas 
com plantas não alagadas. Nas folhas de P. Fascicu-
latum não ocorreu diferença entre os tratamentos, 
no entanto, nas raízes ocorreu aumento significati-
vo em todo o período experimental (Figura 1).

Figura 1. Teor de açúcares solúveis totais em folhas e 
raízes de plantas B. Brizantha (A) e P. fasciculatum (B), 
em função do tempo de alagamento. ( alagado,  não 
alagado). Média de três repetições. As barras indicam o 
erro padrão da média. *p≤ 0,01; n=3.

Como nas raízes das duas espécies sob alaga-
mento ocorreu redução nos teores de amido, pro-
vavelmente o aumento de AST nessas raízes deve 
ser originado da hidrólise do amido por ação de 
α-amilases, que são enzimas induzidas pelo alaga-
mento, conforme resultados obtidos por Peralta, 
Pozueta e  Akazawa (1992) e Hurng e Kao (1993).

Segundo Pereira (2008), o acúmulo de AST nas 
raízes de plantas em ambiente hipóxido pode estar 
relacionado ao fluxo de sacarose e sua conversão 
pela enzima invertase, que é alterada significativa-
mente com o alagamento.

O acúmulo de açúcares em raízes de plantas 
sob alagamento tem sido reportado por Liao e Lin 
(2001), Dias-Filho (2006) e Argentia et al. (2010). 
Análises de AST em raízes alagadas revelam que 
as quantidades de sacarose e hexoses como glicose 
e frutose aumentam consideravelmente nos primei-
ros dias de alagamento (BARDINELLI, 2008). A 
manutenção adequada do nível de açúcares duran-
te o alagamento de raízes é indubitavelmente im-
portante para manter a sobrevivência das plantas 
em anoxia. A maior disponibilidade de açúcares 
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fermentáveis pode ser determinante para a sobre-
vivência de tecidos das raízes em ambiente anóxico 
(LIAO; LIN, 2001). 

O aumento do teor de açúcares nas folhas em 
B. Brizantha pode ser atribuído à diminuição na 
sua translocação, que é drasticamente reduzida por 
numerosas espécies não tolerantes, ou mesmo re-
dução pelo seu uso no crescimento dessas plantas. 
Segundo Vartapetian e Jackson (1997), os açúcares 
solúveis produzidos na fotossíntese, durante o ala-
gamento, tendem a se acumular nas folhas, e não 
são translocados para as raízes, onde são necessá-
rios para manter a via glicolítica em funcionamento.

O alagamento induziu aumento significativo nos 
teores de açúcares redutores (ARs) nas folhas das 
duas espécies estudadas. Nas raízes das duas espé-
cies observa-se aumento nos teores de ARs até os 14 
dias e no final do experimento não ocorreu diferença 
significativa entre os tratamentos (Figura 2).

Figura 2. Teor de açúcares redutores em folhas e raízes 
de plantas B. Brizantha (A) e P. fasciculatum (B), em 
função do tempo de alagamento. ( alagado,  não alaga-
do). Média de três repetições. As barras indicam o erro 
padrão da média. *p≤ 0,01; n=3.

O aumento de AR observado nas folhas das 
duas espécies alagadas, provavelmente ocorreu em 
consequência da baixa translocação desses açúca-
res das folhas (fontes) onde são produzidos, para 
as raízes (dreno), à semelhança do ocorrido para os 
açúcares solúveis totais (PEZESKI, 1994).

Segundo Pereira (2008), plantas de milho sob 
estresse de alagamento foram capazes de acumular 
açúcares redutores (frutose e glicose), promoven-
do melhoria para as plantas com mais substratos 
para o metabolismo energético, mantendo sua so-
brevivência durante o período de alagamento. Os 

açúcares glicose e frutose correspondem quase à 
totalidade dos açúcares redutores encontrados na 
planta, constituíndo os açúcares mais facilmente 
disponíveis para as plantas, como fonte de energia 
metabólica e como substrato para reações de fer-
mentação que ocorrem pelo alagamento.

Em folhas de B. brizantha o alagamento in-
duziu aumento significativo na concentração de 
amido, em todo o período experimental, enquanto 
que nas raízes não ocorreu diferença significativa. 
Entretanto, nas folhas e raízes de P. fasciculatum 
alagadas não ocorreram alterações nos teores de 
amido, em todo o período experimental (Figura 3).

Figura 3. Teor de amido em folhas e raízes de plantas B. 
Brizantha (A) e P. fasciculatum (B), em função do tempo 
de alagamento. ( alagado,  não alagado). Média de três 
repetições. As barras indicam o erro padrão da média. 
*p≤ 0,01; n=3.

O acúmulo de amido nas folhas de plantas alaga-
das tem sido reportado por vários autores. Segundo 
Liao e Lin (2001), a explicação para o aumento de 
amido nas folhas é que, em plantas mais suceptí-
veis, haveria menor demanda de carboidratos das 
folhas para as raízes, causada pela diminuição no 
crescimento, transporte e atividades metabólicas. 
Esses eventos causariam acúmulo de fotoassimila-
dos nas folhas, em forma de amido. Alguns autores 
têm reportado que o acúmulo de amido é devido não 
somente à modificação da relação fonte-dreno, mas 
a uma associação com a clorose das folhas ou rela-
cionado ao aumento do tamanho dos cloroplastos, 
onde normalmente o amido se acumula (GRAVATT; 
KIRB, 1998).

De acordo com Peralta, Pozueta e Akazawa 
(1992) e Hurng e Kao (1993), a diminuição dos te-
ores de amido nas raízes em relação às folhas prova-
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velmente está associada ao aumento da atividade da 
enzima α-amilase, que é induzida pelo alagamento. 

Segundo Castonguay, Nadeau e Simard (1998),  
o amido das raízes é rapidamente mobilizado e con-
vertido a substratos fermentáveis para manuntenção 
do metabolismo anaeróbico das raízes em anoxia.

Estudo de Dias-Filho (2006), com três espécies 
de Brachiaria, mostrou que o conteúdo de amido me-
dido nas folhas foi inversamente proporcional à tole-
rância relativa dessas plantas e que B. Brizantha foi a 
espécie que mais acumulou amido. A explicação para 
essa resposta é que nas plantas suscetíveis haveria 
menor demanda de carboidrato pelas raízes, causada 
pela diminuição do crescimento e do metabolismo.

Os teores de aminoácidos totais (AA) nas raízes 
de B. Brizantha foram estatisticamente superiores 
aos das plantas não alagadas (Figura 4). Resultados 
semelhantes foram obtidos por Bandinelli (2008), em 
soja, e Reggiani et al. (2000), em raízes de arroz sob 
alagamento. Alternativamente, o aumento de amino-
ácidos pode resultar do processo de degradação das 
proteínas, em decorrência da deficiência de oxigênio, 
que leva à repressão da síntese desses compostos. As 
proteínas podem sofrer hidrólise, liberando aminoá-
cidos que, por sua vez, podem sofrer interconversão 
por ação de enzimas transaminases induzidas pela 
anoxia, dando origem a novos tipos de aminoácidos 
(REGGIANI et al., 2000; SOUSA; SODEK, 2002).

Figura 4. Teor de aminoácidos totais em folhas e raízes 
de plantas B. Brizantha (A) e P. fasciculatum (B), em 
função do tempo de alagamento. ( alagado,  não alaga-
do). Média de três repetições. As barras indicam o erro 
padrão da média. *p≤ 0,01; n=3.

Em plantas alagadas, os aminoácidos têm fun-
ção tamponante, podendo atuar como meio de pro-
teção contra os produtos fitotóxicos resultantes do 
metabolismo anaeróbico, sendo a alanina um dos 

principais aminoácidos induzidos pelo alagamento 
(REGGIANI; CANTU; BRAMBILLA, 1988).

Nas folhas de P. fasciculatum observa-se que 
o alagamento não induziu alterações nos teores de 
aminoácidos. Nas raízes dessas plantas observa-se 
que, à exceção do sétimo dia, não ocorreu diferença 
significativa entre os tratamentos. Este fato suge-
re que, nessas plantas, o alagamento não provocou 
drástica degradação das proteínas.

Aos 21 dias de alagamento, as plantas de B. 
Brizantha mostraram significativa redução da taxa 
fotossintética, quando comparadas com plantas não 
alagadas da mesma espécie (Figura 5). Estudos têm 
mostrado que o alagamento do solo é capaz de di-
minuir de forma significativa a capacidade fotossin-
tética em gramíneas não tolerantes a esse estresse 
(DIAS-FILHO; CARVALHO, 2000; HOLANDA, 
2004). No capim marandu, a redução da capacidade 
fotossintética sob alagamento é atribuída a fatores 
de natureza não estomática, como acúmulo de amido 
nas folhas, o qual provocaria inibição da fotossíntese 
por ¨feedback inibitition”(LIAO; LIN, 2001).

Figura 5. Taxas fotossintéticas de plantas B. brizan-
tha, alagadas (BA) e não alagadas (BNA) e P. fasci-
culatum, alagadas (PA) e não alagadas (PNA), me-
didas aos 21 dias de experimentação. Média de três 
repetições. As barras indicam o erro padrão da média.  
*p≤ 0,01; n=3

Estudo de Dias-Filho e Carvalho (2000) consta-
tou que a fotossíntese líquida em B. brizantha foi re-
duzida em cerca de 89% pelo alagamento, mostrando 
que essa gramínea é intolerante ao alagamento quan-
do comparadas com outras espécies estudadas. 

A eficiência fotossintética em gramíneas tropi-
cais sob alagamento pode estar relacionada a me-
canismos estomático e não estomático, tais como: 
diminuição da condutância estomática, mudanças 
na síntese de enzimas de carboxilação, acúmulo 
de assimilados, diminuição dos teores de clorofila 
e desequilíbrio da concentração de nutrientes. Se-
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gundo Dias-Filho e Carvalho (2000) e Batista et al. 
(2008), a redução na abertura estomática, com de-
créscimo do nível de absorção de CO2 seria a prin-
cipal causa da diminuição da capacidade fotossinté-
tica das plantas alagadas.

Nas folhas de P. fasciculatum, a condição de 
hipoxia imposta pelo alagamento não alterou a taxa 
fotossintética, por ser esta planta mais tolerante ao 
alagamento, à semelhança de que ocorre com ou-
tras gramíneas tropicais (BARUCH, 1994; PIEDA-
DE; LONG; JUNK, 1994). Segundo Evans (2003), 
plantas tolerantes podem apresentar eficiente ven-
tilação através dos espaços aéreos (aerênquimas),  
nos quais os gases como o CO2 podem, por difusão, 
ser fornecidos, em parte para o processo fotossinté-
tico e ,em outra parte, para a atmosfera.

4 Conclusões

A deficiência de oxigênio causada pelo alaga-
mento induziu as espécies estudadas a um ajus-
tamento metabólico e fisiológico, que permitiu às 
plantas sobreviverem nessa condição desfavorável.

A espécie Paspalum fasciculatum mostrou ser 
mais adaptada ao alagamento.
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