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RESUMO  
 
NASCIMENTO, Kelly Juliane Telles, D.Sc. Universidade Federal de Viçosa, junho de 
2013. Alterações fisiológicas e bioquímicas em plantas de soja supridas com silício 
e infectadas por Cercospora sojina. Orientador: Fabricio de Ávila Rodrigues, 
Coorientador: Fábio Murilo da Matta. 
 
A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina, é uma das principais doenças 

foliares da soja, pois pode acarretar grandes perdas na produtividade dessa cultura, o que se 

deve principalmente à acentuada redução da área fotossinteticamente ativa pela ação de 

toxinas não seletivas. Diversos estudos têm demonstrado que o silício (Si) potencializa a 

resistência de plantas a diversas doenças fúngicas através de diferentes mecanismos, entre 

eles o aumento da eficiência do sistema antioxidativo, aumento na atividade de enzimas de 

defesa contra patógenos, além de propiciar redução na limitação fisiológica imposta pela 

infecção por patógenos. Com base nessas informações, neste estudo avaliamos o efeito do 

Si no controle da mancha olho de rã, no sistema antioxidativo, na concentração de espécies 

reativas de oxigênio e nos danos celulares decorrentes do processo infeccioso de C. sojina. 

Nós também avaliamos o efeito do Si nas trocas gasosas, nos parâmetros de fluorescência 

da clorofila a, nas concentrações de pigmentos cloroplastídicos, das hexoses (glicose e 

frutose), sacarose e amido. Além disso, foi avaliado o efeito do Si sobre a atividade de 

enzimas de defesa e na concentração de fenóis e lignina, além da importância de algumas 

enzimas de degradação da parede celular (EDPC) vegetal para o processo infeccioso de C. 

sojina, bem como o efeito do Si sobre a atividade dessas enzimas. Plantas de soja das cvs. 

Bossier e Conquista, suscetível e resistente à mancha olho de rã, respectivamente, foram 

crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de Si (-Si e + Si, respectivamente) e 

inoculadas ou não com C. sojina. Neste estudo, nós observamos que a severidade da 

mancha olho de rã foi maior para a cv. Bossier do que para a cv. Conquista, independente 

do suprimento com Si. Para ambas as cultivares, a severidade foi maior para as plantas 

supridas com Si do que para as plantas não supridas com esse elemento, porém de forma 

mais proemintente para a cv. Bossier. As plantas de ambas as cultivares inoculadas com C. 

sojina apresentaram, de modo geral, incremento no sistema antioxidativo tanto enzimático 

quanto não enzimático em relação às plantas não inoculadas, independente do suprimento 

com Si. Na ausência de inoculação, a atividade da maioria das enzimas foi menor para as 

plantas supridas com Si do que para as não supridas. No final do processo infeccioso, 

plantas inoculadas da cultivar Bossier supridas com Si apresentaram aumento na atividade 

da maioria das enzimas antioxidativas em relação às plantas não supridas com Si e maiores 
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concentrações de O2
- e MDA, indicando maior estresse oxidativo naquelas plantas. 

Adicionalmente, na ausência da inoculação com C. sojina, o Si não acarretou mudanças 

fisiológicas nem na concentração de carboidratos. Todavia, esse elemento desencadeou 

aumento na suscetibilidade de plantas de soja à mancha olho de rã, resultando em 

decréscimo mais pronunciado das trocas gasosas e na eficiência fotoquímica, bem como na 

concentração de pigmentos cloroplastídicos para a cv. Bossier. Para a cv. Conquista, o 

efeito negativo da infecção por C. sojina sobre a fisiologia das plantas foi associado 

fundamentalmente à redução em gs, independente do suprimento com Si. Além disso, a 

inoculação com C. sojina desencadeou, de modo geral, aumento nas hexoses para as duas 

cultivares e níveis de Si, evidenciando que o incremento dessas moléculas pode ser uma 

estratégia de defesa das plantas de soja contra C. sojina. Nas plantas não inoculadas, o 

suprimento com Si não alterou a atividade de enzimas de defesa e de EDPC nem as 

concentrações de fenóis solúveis totais e de lignina, independente da cultivar. Entretanto, o 

Si, de modo geral, resultou em menores atividades das enzimas lipoxigenase, felilalanina-

amônia-liase, quitinase, peroxidase inespecífica e polifenoloxidase, além de aumento na 

atividade de EDPC em plantas de soja infectadas por C. sojina. Portanto, os resultados do 

presente estudo fornecem as primeiras evidências de que o Si reduz a atividade basal de 

enzimas do sistema antioxidativo de plantas de soja aumentando a suscetibilidade da soja à 

mancha olho de rã e os danos celulares decorrentes da infecção por C. sojina. Em adição, 

foi evidenciado neste estudo que o suprimento de plantas de soja com Si potencializou 

menores atividades de enzimas de defesa contra C. sojina e também favoreceu o processo 

infeccioso desse fungo mediante aumento da atividade de enzimas líticas da parede celular, 

levando à menor resistência contra C. sojina tanto para a cultivar resistente quanto para a 

suscetível, porém de forma mais pronunciada para essa última. 
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ABSTRACT 
 
NASCIMENTO, Kelly Juliane Telles, D.Sc. Universidade Federal de Viçosa, june 
2013. Physiological and biochemical changes in soybean plants supplied with 
silicon and infected by Cercospora sojina. Orientador: Fabricio de Ávila Rodrigues, 
Coorientador: Fábio Murilo da Matta. 
 
The frogeye spot, caused by the fungus Cercospora sojina, is one of the most important 

foliar diseases of soybean because it can result in large yield losses, mainly due to the 

sharp reduction in photosynthetically active area by the action of non-selective toxins. 

Several studies have shown that silicon (Si) enhances the resistance of plants to fungal 

diseases through different mechanisms, including increased efficiency of the antioxidant 

system, increased activity of enzymes of defense against pathogens, in addition to 

providing reduction in physiological limitation imposed by pathogen infection. Therefore, 

it was evaluated the effect of Si in controlling the frogeye spot, in the antioxidative system, 

concentration of reactive oxygen species and cellular damage resulting from infection 

process of C. sojina. In addition, the effect of Si in gas exchange, the parameters of 

chlorophyll a fluorescence in chloroplastid pigment, the hexoses (glucose and fructose), 

sucrose and starch. Furthermore, it was evaluated the effect of Si on the activity of defense 

enzymes and concentration of phenolics and lignin besides the importance of some cell 

wall degrading enzymes (CWDE) for the process plant infectious C. sojina as well as the 

effect of Si on the activity of these enzymes. Soybean plants of cvs. Bossier and Conquista, 

susceptible and resistant to frogeye spot, respectively, were grown in nutrient solution 

containing 0 or 2 mM Si (-Si and Si +, respectively) and inoculated or not with C. sojina. 

In this study, the frogeye spot severity was higher for cv. Bossier than for cv. Conquista, 

regardless of Si supply. For both cultivars, the severity was higher for plants supplied with 

Si than for plants not supplied with this element, but more proeminent for the cv. Bossier. 

Soybean plants inoculated with C. sojina of both cultivars showed, in general, an increase 

in antioxidant system both enzymatic and non-enzymatic compared to non-inoculated 

plants, regardless of supply Si. In the absence of inoculation, the activities of the most 

enzymes was lower for plants supplied with Si than for those not supplied. Soybean plants 

inoculated with C. sojina of both cultivars showed, in general, increase in both enzymatic 

and non-enzymatic antioxidative system in relation to non-inoculated ones, regardless of Si 

supply. At the end of the infection process, inoculated plants from cv. Bossier supplied 

with Si showed an increase in the activity of most antioxidant enzymes in relation to plants 

not supplied with Si and higher concentrations of O2
- and MDA, indicating increased 
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oxidative stress in those plants. In the absence of inoculation with C. sojina, Si neither 

caused physiological changes nor in the concentration of carbohydrates. However, this 

element increased the susceptibility of soybean to frogeye spot, resulting in more 

pronounced decrease of gas exchange and photochemical efficiency, as well as in the 

concentration of pigments chloroplastid for cv. Bossier regarding cv. Conquista. For cv. 

Conquista, the negative effect of C. sojina infection on the plant physiology was primarily 

associated with the reduction in gs, regardless of Si supply. Moreover, inoculation with C. 

sojina triggered, in general, increase in hexoses for both cultivars and levels of Si, 

indicating that the increase of these molecules may be a defense strategy of soybean plants 

against C. sojina. The Si supply Si did not alter the activity of defense enzymes and 

CWDE neither the concentration of total soluble phenolics and lignin in non-inoculated 

plants, regardless of the cultivar. However, Si generally resulted in lower activity of 

lipoxygenase, felilalanina-ammonia-lyase, chitinase, nonspecific peroxidase and 

polyphenoloxidase, and increased activity of CWDE in soybean plants infected by C. 

sojina. The results of this study provide the first evidence that Si reduces the basal activity 

of antioxidant enzymes system of soybean plants increasing the susceptibility of soybean 

to frogeye spot and the cellular damage resulting from infection by C. sojina. In addition, 

is was evidenced this study indicate that the Si supply of soybean plants potentiated lower 

activities of defense enzymes against pathogens and also favored the infectious process of 

C. sojina by increasing the activity of cell wall lytic enzymes, leading to less resistance 

against C. sojina both for the resistant and susceptible cultivars, but more pronounced for 

the latter. 
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INTRODUÇÃO GERAL 

A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina, é uma das doenças 

foliares mais importantes da cultura da soja, podendo ocorrer também em sementes, 

legumes e hastes (Mian et al., 1998). Danos causados por essa doença têm sido na 

ordem de 10 a 60% (Mian et al., 1998) devido principalmente à redução da área 

fotossinteticamente ativa, através da formação de inúmeras lesões necróticas com halos 

cloróticos mediada pela ação de toxinas produzidas por C. sojina, além da intensa 

desfolha prematura (Mian et al., 2008; Kim et al., 2011). Recentemente, foram 

registradas epidemias da mancha olho de rã em algumas regiões produtoras de soja, 

como a Argentina e sul dos Estados Unidos (Reis et al., 2012; Zhang, 2012). No Brasil, 

a ocorrência da mancha olho de rã foi registrada nas duas últimas safras em várias 

lavouras do Rio Grande do Sul (Reis et al., 2012), o que indica que novas epidemias 

possam ocorrer no Brasil. A aplicação de fungicidas associado ao uso de cultivares com 

certo nível de resistência (Missaoui et al., 2007) são as principais medidas de controle 

adotadas pelos países produtores de soja para o controle da doença. Porém, Zhang et al. 

(2012) reportaram a redução na sensibilidade de determinados isolados de C. sojina ao 

tratamento com fungicidas. Portanto, além da utilização de cultivares resistentes e 

aplicação de fungicidas, a busca de novos métodos alternativos de manejo da mancha 

olho de rã devem ser investigados para o controle efetivo dessa doença. 

Dentre os vários elementos minerais, o silício (Si) tem um papel importante no 

aumento da resistência de plantas ao ataque por patógenos (Datnoff et al., 2007; 

Dallagnol et al., 2013). Esse elemento é o segundo mineral mais abundante da crosta 

terrestre, e os seus óxidos compreendem cerca de 50-60% da massa do solo, e em 

função de sua abundância é esperado que todas as plantas apresentem alguma 

quantidade de Si em seus tecidos (Ma e Yamaji, 2006). Embora os mecanismos de 

resistência de plantas a doenças potencializados pelo Si precisam ser mais bem 

elucidados, existem evidências do seu envolvimento na potencialização de mecanismos 

fisiológicos e bioquímicos em plantas infectadas por patógenos. Mohaghegh et al. 

(2011), por exemplo, relataram que o acréscimo de Si na solução propiciou um sistema 

antioxidativo mais eficiente às plantas de pepineiro infectadas por Phytophthora 

melonis e, consequentemente, maior integridade das membranas celulares comparadas 

às plantas não supridas com esse elemento. Além disso, Rodrigues et al. (2005) 

reportaram que plantas de arroz inoculadas com Pyricularia grisea e supridas com Si 

apresentaram menor severidade da brusone quando comparadas com as crescidas sem a 
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adição de Si no meio de cultivo. Esses autores atribuíram a maior resistência das plantas 

à síntese de fitoalexinas da classe de diterpenóides potencializada pelo Si (Rodrigues et 

al., 2005). Recentemente, Dallagnol et al. (2013) demonstraram que o aumento na 

concentração foliar de Si em plantas de arroz infectadas por Bipolaris oryzae resulta em 

menor comprometimento na taxa fotossintética e maior concentração de hexoses. Além 

disso, Gao et al. (2011) reportaram que o Si potencializou menor decréscimo da 

eficiência fotoquímica máxima do fotossistema II (FSII) (Fv/Fm) em plantas de arroz 

infectadas por Magnaporthe oryzae. Portanto, investigar a utilização do Si na 

potencialização da resistência da soja à mancha olho de rã, mediante a elucidação dos 

mecanismos fisiológicos e bioquímicos, poderá ser promissor para o controle efetivo da 

mancha olho de rã. 
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Alterações no sistema antioxidativo em plantas de soja supridas com 

silício e infectadas por Cercospora sojina 
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RESUMO 

A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina, é uma das principais doenças 

foliares da cultura da soja, acarretando redução na produtividade entre 10 e 60%. Diversos 

estudos têm demonstrado que o silício (Si) potencializa a resistência de plantas a diversas 

doenças através de diferentes mecanismos, entre eles o aumento da eficiência do sistema 

antioxidativo. Portanto, neste estudo foi avaliado o efeito do Si no controle da mancha olho 

de rã, no sistema antioxidativo, na concentração de espécies reativas de oxigênio e nos 

danos celulares decorrentes do processo infeccioso de C. sojina em plantas de soja das 

cultivares Bossier e Conquista, suscetível e resistente à mancha olho de rã, 

respectivamente. Nossos resultados demonstraram que a severidade da mancha olho de rã 

foi maior nas plantas da cultivar Bossier do que nas plantas da cultivar Conquista, 

independentemente do suprimento com Si. Para ambas as cultivares, os valores de 

severidade foram maiores para as plantas supridas com Si do que para as plantas não 

supridas com esse elemento. Na ausência de inoculação, a atividade da maioria das 

enzimas foi menor para as plantas supridas com Si do que para as não supridas. Plantas de 

soja inoculadas com C. sojina de ambas as cultivares apresentaram, de modo geral, 

incremento no sistema antioxidativo tanto enzimático quanto não enzimático em relação às 

plantas não inoculadas, independentemente do suprimento com Si. No final do processo 

infeccioso, plantas inoculadas da cultivar Bossier supridas com Si apresentaram aumento 

na atividade da maioria das enzimas em relação às plantas não supridas com Si e maiores 

concentrações de O2
- e MDA, indicando maior estresse oxidativo naquelas plantas. 

Portanto, os resultados do presente estudo fornecem as primeiras evidências de que o Si 

reduz a atividade basal de enzimas do sistema antioxidativo de plantas de soja aumentando 

a suscetibilidade da soja à mancha olho de rã e os danos celulares decorrentes da infecção 

por C. sojina. 

 

Palavras chave: mancha olho de rã, sistema antioxidativo, Glycine max. 



3 
 

INTRODUÇÃO 

A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina K. Hara, é uma das 

principais doenças foliares da cultura da soja, ocorrendo com maior intensidade após o 

florescimento das plantas (Lucena et al., 1982). Essa doença é favorecida por condições de 

alta temperatura e elevada umidade (Mian et al., 2008). Os sintomas da mancha olho de rã 

iniciam-se nas folhas como pequenas manchas de aspecto encharcado (anasarca). Com o 

progresso da doença, as lesões apresentam centro de coloração castanho-clara e bordos 

castanho-avermelhados na superfície adaxial (Almeida et al., 2005a). Na face abaxial, as 

lesões são de coloração cinza, e ocorre abundante esporulação do fungo (Almeida et al., 

2005a). Nas hastes e nos legumes, os sintomas iniciam-se na forma de anasarca, evoluindo 

para manchas circulares de cor castanho-escura (Almeida et al., 2005a). O tegumento das 

sementes infectadas por C. sojina apresenta rachaduras e manchas de tamanhos variáveis 

de coloração parda a cinza (Almeida et al., 2005a). Quando numerosas infecções ocorrem, 

as lesões coalescem, adquirindo formato irregular (Almeida et al., 2005a). 

Danos na produtividade entre 10 e 60% têm sido relatados devido à mancha olho de 

rã (Mian et al., 1998). Essa redução decorre da diminuição da área foliar 

fotossinteticamente ativa pelas lesões necróticas e também pela desfolha prematura (Mian 

et al., 2008). A secreção de enzimas líticas e toxinas não específicas, como a cercosporina, 

por Cercospora spp. resulta na produção de espécies reativas de oxigênio (EROs) (Daub, 

1982b, Daub e Ehrenshaft, 2000; Gnanamangai et al., 2011). Dentre as EROs, destacam-se 

o ânion superóxido (O2
-), o peróxido de hidrogênio (H2O2) e o radical hidroxil (OH•) 

(Trachootham et al., 2008), que, por serem fortes agentes oxidantes, podem causar 

oxidação de macromoléculas essenciais, como lipídeos de membranas, pigmentos, ácidos 

nucléicos e proteínas (Apel e Hirt, 2004), causando senescência precoce (Baker e Orlandi, 

1995). Para conter os efeitos deletérios das EROs, as plantas evoluíram um complexo 

sistema antioxidativo, o qual inclui uma ampla gama de compostos, por exemplo o ácido 

ascórbico e a glutationa reduzida (GSH) (Noctor et al., 2012), além de enzimas como a 

dismutase do superóxido (SOD), catalase (CAT), peroxidase do ascorbato (APX), redutase 

da glutationa (GR), peroxidases inespecíficas (POX) (Alscher et al., 2002; Mittler, 2002; 

Magbanua et al., 2007), peroxidase da glutationa (GPX) e glutationa-S-transferase (GST) 

(Wagner et al, 2002; Dixon et al., 2009; Noctor et al., 2012). 

Embora o silício (Si) não seja considerado um elemento essencial para as plantas 

superiores (Epstein, 1994), é amplamente reconhecido que esse elemento é benéfico para a 

defesa de plantas contra estresses de natureza biótica e abiótica (Gunes et al., 2007; Pereira 

et al., 2009; Shen et al., 2010; Mohaghegh et al., 2011; Dallagnol et al., 2011; Lemes et 
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al., 2011; Van Bockhaven et al., 2013). Tem sido demonstrado que o Si aumenta a 

tolerância de plantas submetidas a diversos estresses por reduzir o dano oxidativo, 

mediante incremento da eficiência do sistema antioxidativo (Liang et al., 2003; Zhu et al., 

2004; Gong et al., 2005). Mohaghegh et al. (2011) demonstraram que a concentração de 

compostos antioxidativos contendo grupos sulfidrílicos e a atividade das enzimas CAT e 

APX em plantas de pepineiro infectadas por Phytophthora melonis foram aumentadas pelo 

suprimento com Si. Além disso, o aumento na resistência de plantas ao estresse oxidativo 

acarretado por patógenos potencializado pelo Si pode estar relacionado com sua deposição 

na parede celular e aumento na estabilidade dos componentes da membrana plasmática 

(Mohaghegh et al., 2011). Em adição, o Si aumenta a defesa de plantas contra patógenos 

pela potencialização de reações bioquímicas, incluindo a lignificação, síntese de compostos 

fenólicos, de fitoalexinas e de proteínas relacionadas à patogênese (Rodrigues et al., 2003, 

2004, 2005; Xavier Filha et al., 2011), além de aumento na atividade das enzimas 

aconitase e metil aconitase (Rémus-Borel et al., 2009). 

A mancha olho de rã tem sido controlada pelo uso de cultivares com resistência 

vertical a C. sojina (Missaoui et al., 2007), porém novas epidemias podem ocorrer devido à 

elevada variabilidade genética do fungo (Almeida et al., 2005b). Assim, métodos 

alternativos de manejo da doença devem ser investigados. Considerando-se que o Si tem 

controlado inúmeras doenças de plantas, entre elas a ferrugem da soja (Pereira et al., 2009; 

Lemes et al., 2011), além de seu efeito no aumento da eficiência do sistema antioxidativo 

descrito anteriormente, a hipótese do presente trabalho foi de que o Si potencializaria 

mecanismos de resistência da soja à mancha olho de rã via modificações no metabolismo 

antioxidativo. Portanto, o objetivo deste trabalho foi investigar o efeito do Si no sistema 

antioxidativo, na concentração de espécies reativas de oxigênio, nos danos celulares 

decorrentes do processo infeccioso de C. sojina e, consequentemente, na resistência da soja 

à mancha olho de rã. 
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MATERIAL E MÉTODOS 

Preparo da solução nutritiva. A solução nutritiva foi preparada com base na solução 

proposta por Clark (1975), com algumas modificações, sendo constituída por: 1,04 mM 

Ca(NO3)2.4H2O, 1 mM NH4NO3, 0,8 mM KNO3, 0,069 mM KH2PO4, 0,931 mM KCl e 

0,6 mM MgSO4.7H2O, 19 μM H3BO3, 2 μM ZnSO4.7H2O, 0,5 μM CuSO4.5H2O, 7 μM 

MnCl2.4H2O, 0,6 μM Na2MoO4.4H2O, 60 μM FeSO4.7H2O e 90 μM EDTA. O Si foi 

suprido como ácido monosilícico, obtido pela passagem do silicato de potássio através de 

uma coluna contendo resina de troca de cátions (Amberlite IR-120B, forma H+, Sigma-

Aldrich, São Paulo, Brasil) (Ma et al., 2002). O Si foi adicionado à solução nas 

concentrações de 0 (-Si) ou 2 mM (+Si).  

Crescimento das plantas. Sementes de soja das cultivares Bossier e Conquista, suscetível 

e resistente a C. sojina, respectivamente (Gravina et al., 2004; Juliatti et al., 2006), foram 

desinfestadas por 3 min em solução de hipoclorito de sódio 10%, lavadas em água 

desionizada e germinadas em rolos de papel “germiteste” em uma câmara de germinação a 

25ºC. Após germinação, as plântulas foram mantidas por dois dias em vasos plásticos 

contendo solução nutritiva com 1/4 da força iônica da solução anteriormente citada, mas 

sem adição de Si. Após esse período, três plântulas foram transferidas para novos vasos 

plásticos com 5 L de solução nutritiva com a força iônica total, contendo ou não Si, sob 

aeração contínua. A solução nutritiva foi trocada a cada quatro dias ou quando a 

condutividade elétrica atingiu 85% do valor inicial. O pH da solução nutritiva foi 

verificado diariamente e mantido entre 5,5 e 5,8. As plantas foram cultivadas em casa de 

vegetação com umidade relativa de 65 ± 5%, a 30 ± 5ºC. 

Preparo do inóculo. O isolado de C. sojina (UFV-22), cedido pelo Prof. Tuneo Sediyama 

(Departamento de Fitotecnia da UFV), foi preservado em tiras de papel-filtro em sílica gel 

a 4ºC. Dez dias antes da inoculação, pedaços dessas tiras foram colocados em placas de 

Petri contendo meio de cultura batata-dextrose-ágar (BDA). Após o crescimento micelial, 

discos de meio contendo o fungo foram transferidos para novas placas de Petri contendo 

meio V8. As placas de Petri foram mantidas em câmara de crescimento tipo BOD com 

temperatura de 25°C e fotoperíodo de 12 h durante 7 dias. Após a indução da produção de 

conídios, foram adicionados 10 mL de água desionizada contendo gelatina 1% (m/v) em 

cada placa de Petri e os conídios foram cuidadosamente removidos com pincel de cerdas 

macias. A suspensão de conídios foi calibrada em hemacitômetro para uma concentração 

de 4 × 104 conídios mL-1. 

Procedimento de inoculação das plantas. Após 20 dias da adição de Si na solução 

nutritiva, na superfície adaxial e abaxial de todas as folhas de cada planta (estádio V6) 
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(Fehr et al., 1971) foram pulverizados 20 mL da suspensão de conídios do isolado de C. 

sojina UFV-22 na concentração de 4 × 104 conídios mL-1, utilizando-se um atomizador 

(VLS-Set Airbrush, Companhia Paache Airbrush, USA). Após inoculação, as plantas 

foram mantidas em câmaras de crescimento de plantas (CCP), instaladas dentro da casa de 

vegetação, permanecendo até o final dos experimentos. As CCP, construídas de madeira, 

possuem 2 m de largura, 1,5 m de altura, 5 m de comprimento e cobertura com plásticos de 

100 µm de espessura. Dentro da CCP, a densidade máxima de fluxo de fótons na altura do 

dossel foi de aproximadamente 700 µmol m-2 s-1 e a temperatura foi de 25 ± 2ºC e 20 ± 2ºC 

durante o dia e noite, respectivamente. A umidade relativa foi mantida a 92 ± 3% mediante 

a um sistema de nebulização (NEB-100; KGF Companhia, São Paulo, Brasil), o qual foi 

programado para pulverizar névoa por 15 segundos a cada 30 min acima da copa das 

plantas. A umidade relativa e a temperatura foram mensuradas com um termo-hidrógrafo 

(TH-508, Impac, Brasil). As plantas inoculadas ou não inoculadas foram mantidas em 

câmaras separadas, porém sob as mesmas condições até o final do experimento. 

Avaliação da severidade da mancha olho de rã e determinação da concentração foliar 

de Si. Para a avaliação da severidade da doença aos 16 dai, selecionou-se a sexta folha, do 

ápice para a base, por essa apresentar maior severidade da doença. Para isto, as folhas 

foram digitalizadas em resolução de 600 dpi, e as imagens foram processadas utilizando-se 

o software Quant (Liberato, 2003). A porcentagem da área foliar com sintomas da mancha 

olho de rã foi considerada a estimativa da severidade pelo Quant (Seq). Após esse 

processo, essas folhas foram secas para a determinação da concentração foliar de Si, a qual 

foi realizada conforme descrito por Korndörfer et al. (2004). 

Avaliações bioquímicas: Para todas as análises bioquímicas, selecionou-se o quarto, 

quinto e sexto trifólios das plantas, a partir da base, coletados aos 8, 14 e 16 dai. 

 As atividades das enzimas dismutase do superóxido (SOD, EC 1.15.1.1), catalase 

(CAT, EC 1.11.1.6), peroxidases inespecíficas (POX, EC 1.11.7), peroxidasse do ascorbato 

(APX, EC 1.11.1.11), peroxidase da glutationa (GPX, EC 1.11.1.9), glutationa-S-

transferase (GST, EC 2.5.1.18) e redutase da glutationa (GR, EC 1.6.4.2) foram 

determinadas conforme descrito por Debona et al. (2012). Com exceção da SOD, a 

atividade das enzimas analisadas foi expressa em base de proteína, cuja concentração foi 

determinada pelo método de Bradford (1976).  

 As concentrações de ascorbato (AsA) e de glutationa reduzida (GSH) e oxidada 

(GSSG) foram determinadas, respectivamente, conforme descrito por Kampfenkel et al. 

(1995) e Griffith (1980). Para a determinação da concentração de superóxido (O2
-), 

amostras de 0,2 g de tecido foliar foram maceradas em N2 líquido. O pó obtido foi 
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homogeneizado em 2 mL constituído de tampão fosfato de sódio 100 mM (pH 7,2), 

contendo dietilditiocarbamato de sódio 1 mM (DDC). O homogeneizado foi centrifugado a 

22.000 g durante 20 min, a 4 °C. Após centrifugação, 0,1 mL do sobrenadante foi 

adicionado a 1,9 mL da solução constituída de tampão fosfato de sódio 100 mM (pH 7,2), 

DDC 1 mM e azul de p-nitro-tetrazólio 0,25 mM. A concentração de O2
- foi determinada 

pela absorbância do produto final subtraída da absorbância inicial, as quais foram 

mensuradas a 540 nm (Chaitanya e Naithani, 1994). As concentrações de peróxido de 

hidrogênio (H2O2) e de aldeído malônico (MDA) foram determinadas conforme descrito 

por Debona et al. (2012).  

Delineamento experimental e análise estatística dos dados. Os experimentos foram 

conduzidos em delineamento inteiramente casualizado, com quatro repetições. Para a 

concentração foliar de Si foi utilizado o esquema fatorial 2 × 2 × 2, consistindo em plantas 

não supridas (-Si) ou supridas com Si (+Si), duas cultivares de soja (Bossier e Conquista) e 

plantas inoculadas ou não com C. sojina. A severidade da mancha olho de rã foi avaliada, 

em plantas inoculadas, utilizando o esquema fatorial 2 × 2 (plantas -Si ou +Si) e as duas 

cultivares de soja. Os parâmetros bioquímicos foram avaliados utilizando-se o esquema 

fatorial 2 × 2 × 2 × 3: dois níveis de Si, duas cultivares, plantas inoculadas ou não e três 

épocas de avaliação (8, 14 e 16 dai). Cada unidade experimental foi constituída de um vaso 

plástico de 5 L com três plantas. Os dados foram submetidos à análise de variância e as 

médias dos tratamentos foram comparadas pelo teste t (P ≤ 0,05), utilizando-se o software 

SAS (versão 6.12; SAS Institute, Inc., Cary, NC). 
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RESULTADOS 

Concentração foliar de Si. Para os dois experimentos, apenas o fator concentrações de Si 

foi significativo para a concentração de Si foliar (Tabela 1). Independentemente da cultivar 

de soja, a concentração foliar de Si foi maior para as plantas do tratamento +Si em relação 

às do tratamento -Si (Tabela 2). 

Severidade da mancha olho de rã. Os fatores cultivares e concentrações de Si, bem como 

sua interação, foram significativos para a severidade da mancha olho de rã (Tabela 3). Os 

valores de severidade foram menores para a cv. Conquista do que para a cv. Bossier, 

independente da concentração de Si na solução nutritiva (Tabela 4 e Figura 1). A 

severidade foi maior para o tratamento +Si do que para o -Si, independentemente da 

cultivar (Tabela 4 e Figura 1).  

Variáveis bioquímicas. Todas as variáveis bioquímicas foram significativamente 

influenciadas por pelo menos um dos fatores estudados, bem como algumas interações 

duplas e triplas entre eles (Tabela 5). A interação dos fatores cultivares × inoculação × 

épocas de avaliação × concentrações de Si foi significativa para a atividade da SOD, CAT, 

GPX e GR, bem como para as concentrações de AsA, O2
- e MDA (Tabela 5). 

Na ausência do patógeno, as atividades da SOD, CAT, POX e APX foram menores 

e a da GR foi maior na cv. Bossier para o tratamento +Si do que para o -Si aos 8, 14 e 16 

dai (Figura 2A, C, E, G e M). Menor atividade da GPX foi observada para o tratamento 

+Si em relação ao -Si aos 14 e 16 dai (Figura 2I). Na cv. Conquista, a atividade da SOD foi 

menor para o tratamento +Si do que para o -Si aos 8 dai (Figura 3A). Para as enzimas 

CAT, POX e APX, menores valores de atividade foram reportados para o tratamento +Si 

em relação ao -Si aos 8, 14 e 16 dai (Figura 3C, E e G). A atividade da GR foi menor no 

tratamento +Si em relação ao -Si aos 14 e 16 dai (Figura 3M). Para a GPX, houve menor 

atividade para o tratamento +Si comparado ao -Si aos 14 dai (Figura 3I).  

Nas plantas inoculadas da cv. Bossier, a atividade da SOD e CAT foi menor no 

tratamento +Si comparado ao -Si aos 8 e 14 dai. Aos 16 dai, no entanto, a atividade da 

SOD foi maior para o tratamento +Si em relação ao -Si (Figura 2B e D). Para a POX, 

menor e maior atividade ocorreram no tratamento +Si comparado ao -Si aos 14 e 16 dai, 

respectivamente (Figura 2E). Aos 16 dai, houve maior atividade da APX para o tratamento 

+Si do que para o -Si (Figura 2G). A atividade da GPX foi menor e maior aos 8 e 16 dai, 

respectivamente, para o tratamento +Si em relação ao -Si, enquanto o inverso ocorreu para 

a atividade da GR (Figura 2J e N). As plantas do tratamento +Si apresentaram maior 

atividade da GST aos 14 e 16 dai comparadas às do tratamento -Si (Figura 2L). Para as 

plantas inoculadas da cv. Conquista, a SOD foi menor para o tratamento +Si em relação ao 
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-Si aos 14 dai (Figura 3B), e as atividades da CAT e GR foram menores para o tratamento 

+ Si aos 8, 14 e 16 dai (Figura 3D e N). Ainda, aos 8 e 14 dai houve menor atividade da 

GST no tratamento +Si do que no -Si (Figura 3L).  

Plantas inoculadas do tratamento -Si da cv. Bossier apresentaram menor e maior 

atividade da SOD aos 8 e 14 dai, respectivamente, em relação às plantas não inoculadas 

(Figura 2A e B). Houve maior atividade da POX, APX e GR para as plantas inoculadas do 

que para as não inoculadas aos 14 e 16 dai (Figura 2E, F, G, H, M e N). Para a atividade da 

GST, maiores valores foram encontrados para as plantas inoculadas comparadas às não 

inoculadas aos 16 dai (Figura 2K e L). Para as plantas do tratamento -Si da cv. Conquista, 

houve maior atividade da SOD e GPX nas plantas inoculadas do que nas não inoculadas 

aos 14 e 16 dai (Figura 3A, B, I e J); aos 8 dai, contudo, o inverso ocorreu para a atividade 

da SOD (Figura 3A e B). As plantas inoculadas apresentaram menor atividade da CAT aos 

14 dai e maior atividade da POX aos 16 dai do que as plantas não inoculadas (Figura 3C, 

D, E e F). Para a APX, menor e maior atividades foram observadas aos 8 e 16 dai, 

respectivamente, para as plantas inoculadas comparadas às não inoculadas (Figura 3G e 

H). Houve maior atividade da GR nas plantas inoculadas aos 8, 14 e 16 dai em relação às 

plantas não inoculadas (Figura 3M e N). Plantas inoculadas apresentaram maior atividade 

da GST em relação às não inoculadas aos 8 e 14 dai, porém resultado inverso foi 

observado aos 16 dai (Figura 3K e L). 

Nas plantas do tratamento +Si da cv. Bossier, as atividades da SOD, CAT e GST 

foram maiores para as plantas inoculadas em relação às não inoculadas aos 14 e 16 dai 

(Figura 2A, B, C, D, K e L). As atividades da POX e APX foram maiores nas plantas 

inoculadas do que nas não inoculadas aos 8, 14 e 16 dai (Figura 2E, F, G e H). Aos 8 dai, 

houve menor atividade da GPX nas plantas inoculadas em relação às não inoculadas, 

enquanto o contrário foi observado aos 14 e 16 dai (Figura 2I e J). Houve maior e menor 

atividade da GR nas plantas inoculadas do que nas não inoculadas aos 8 e 16 dai, 

respectivamente (Figura 2M e N). Para as plantas do tratamento +Si da cv. Conquista, a 

infecção por C. sojina resultou em aumento na atividade da SOD aos 16 dai (Figura 3A e 

B). Para a CAT, houve menor atividade para as plantas inoculadas do que para as não 

inoculadas aos 14 e 16 dai (Figura 3C e D). As atividades da APX, GPX e GR foram 

maiores para as plantas inoculadas aos 14 e 16 dai em relação às não inoculadas (Figura 

3G, H, I, J, M e N). A infecção por C. sojina resultou em aumento da atividade da POX 

aos 8, 14 e 16 dai (Figura 3E e F). Para a GST, houve maior atividade para as plantas 

inoculadas do que para as não inoculadas aos 8 dai (Figura 3K e L).  
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Para as plantas não inoculadas das duas cultivares, não houve diferença entre os 

tratamento -Si e + Si para as concentrações de AsA, GSH, GSSG, H2O2, MDA e O2
- 

(Figura 4A, C e E; Figura 5A, C e E; Figura 6A, C e E; Figura 7A, C e E). Para as plantas 

inoculadas da cv. Bossier, houve menor concentração de AsA para o tratamento +Si do que 

para o -Si aos 14 e 16 dai (Figura 4B). Para GSH, houve menor concentração nas plantas 

do tratamento + Si em relação ao -Si aos 14 e 16 dai (Figura 4D). A concentração de 

GSSG foi maior no tratamento +Si do que no -Si aos 14 dai (Figura 4F). Para as plantas 

inoculadas da cv. Conquista, a concentração de AsA foi maior e menor aos 14 e 16 dai, 

respectivamente, para o tratamento +Si comparado ao -Si (Figura 5B). Para a concentração 

de GSH, maiores valores foram encontrados no tratamento +Si em relação ao -Si ao 14 e 

16 dai (Figura 5H). A concentração de GSSG foi menor no tratamento +Si do que no -Si 

aos 14 dai (Figura 5F).  

Para o tratamento -Si, a inoculação das plantas acarretou aumento na concentração 

de AsA aos 8 e 16 dai para as cvs. Bossier e Conquista, respectivamente (Figura 4A e B; 

Figura 5A e B). Houve maior concentração de GSH nas plantas inoculadas em relação às 

não inoculadas em todas as épocas de avaliação para a cv. Bossier e aos 8 e 16 dai para a 

cv. Conquista (Figura 4C e D; Figura 5C e D). A concentração de GSSG foi maior aos 8 

dai nas plantas inoculadas das cvs. Bossier e Conquista em relação às não inoculadas, 

porém o inverso ocorreu aos 14 dai para a cv. Bossier e aos 14 e 16 dai para a cv. 

Conquista (Figura 4E e F; Figura 5E e F). Para o tratamento +Si, houve maior 

concentração de AsA nas plantas inoculadas do que nas não inoculadas aos 8 e 14 dai para 

as cvs. Bossier e Conquista, respectivamente (Figura 4A e B; Figura 5A e B). A 

concentração de GSH foi maior nas plantas inoculadas aos 8 e 14 dai para a cv. Bossier e 

aos 8, 14 e 16 dai para a cv. Conquista em relação às plantas não inoculadas (Figura 4C e 

D; Figura 5C e D). Maior concentração de GSSG foi observada nas plantas inoculadas do 

que nas não inoculadas aos 8 dai paras as duas cultivares; o contrário foi observado aos 14 

dai para a cv. Bossier e aos 14 e 16 dai para a cv. Conquista (Figura 4E e F; Figura 5E e F). 

Para as plantas inoculadas da cv. Bossier, a concentração de O2
- foi menor e maior 

para o tratamento +Si aos 14 e 16 dai, respectivamente, comparado ao -Si (Figura 6B). 

Houve menor concentração de H2O2 para o tratamento +Si do que para o -Si aos 8 dai 

(Figura 6D). A concentração de MDA foi maior no tratamento +Si em relação ao -Si, 

independente da época de avaliação (Figura 6F). Para a cv. Conquista, a concentração de 

O2
- foi maior no tratamento +Si comparado ao -Si aos 8 e 14 dai, mas aos 16 dai o inverso 

foi observado (Figura 7B). Para o H2O2, maiores concentrações foram registradas no 

tratamento +Si em relação ao -Si aos 14 e 16 dai (Figura 7D). Houve menor concentração 
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de MDA no tratamento +Si em relação ao -Si aos 16 dai (Figura 7F). Para as plantas 

inoculadas do tratamento -Si da cv. Bossier houve maior concentração de O2
- do que nas 

plantas não inoculadas aos 14 e 16 dai (Figura 6A e B). As concentrações de H2O2 e MDA 

foram maiores nas plantas inoculadas em relação às não inoculadas, independente da época 

de avaliação (Figura 6C, D, E e F). Para as plantas da cv. Conquista do tratamento -Si, as 

concentrações de O2
- e MDA aos 8, 14 e 16 dai e as de H2O2 aos 16 dai foram maiores nas 

plantas inoculadas comparadas às não inoculadas (Figura 7A, B, C, D, E e F). Para o 

tratamento +Si, as plantas inoculadas das duas cultivares apresentaram maior concentração 

de MDA aos 8, 14 e 16 dai e de H2O2 aos 14 e 16 dai em relação às plantas não inoculadas 

(Figura 6C, D, E e F; Figura 7C, D, E e F). A concentração de O2
- foi maior nas plantas 

inoculadas comparadas às não inoculadas aos 8, 14 e 16 dai para a cv. Conquista e aos 16 

dai para a cv. Bossier (Figura 6A e B; 7A e B). 

Para a cv. Bossier, houve correlação positiva entre a atividade da SOD e a atividade 

das enzimas POX, APX, GPX e GST, e as concentrações de O2
-, MDA e de Si e com a 

severidade da doença, e correlações negativas foram observadas entre a atividade da SOD 

e a atividade da GR e com as concentrações de AsA e GSH (Tabela 6). Houve correlação 

positiva da POX com as concentrações de O2
-, MDA e Si, e severidade, porém sua 

correlação foi negativa com as concentrações de AsA e GSH. Houve correlação positiva da 

APX com as concentrações de O2
-, MDA e Si, e severidade, enquanto ela foi 

negativamente correlacionada com a GR e a concentração de GSH. A atividade da GPX foi 

positivamente correlacionada com as concentrações de O2
-, MDA e Si, e severidade, e 

negativamente correlacionada com a atividade da GR e concentração de GSH. Houve 

correlação positiva da atividade da GST com as concentrações de O2
-, MDA e Si, e 

severidade, e correlação negativa com a atividade da GR e concentração de GSH. A 

atividade da GR foi positivamente correlacionada com a concentração de GSH e 

negativamente correlacionada com as concentrações de O2
-, MDA e Si, e severidade. A 

concentração de AsA foi negativamente correlacionada com a concentração de O2
-. Houve 

correlação negativa entre a concentração de GSH e as concentrações de O2
-, MDA e Si, e 

severidade. A concentração de O2
- foi positivamente correlacionada com as concentrações 

de MDA e Si, e severidade. Houve correlação positiva entre a concentração de MDA e a de 

Si, e severidade. A concentração de Si foi positivamente correlacionada com a severidade. 

Para a cv. Conquista, a atividade da SOD foi positivamente correlacionada com a atividade 

da POX e a severidade (Tabela 6). Para a atividade da CAT, foi observada correlação 

positiva com a concentração de MDA e negativa com a concentração de H2O2 e Si. A 

atividade da GR foi positivamente correlacionada com as concentrações de O2
- e MDA, e 
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negativamente correlacionada com as concentrações de GSH, H2O2 e Si, e severidade. 

Houve correlação positiva entre a concentração de AsA e a concentração de O2
- e negativa 

com a concentração de Si. A concentração de GSH foi positivamente correlacionada com a 

concentração de Si e severidade e negativamente correlacionada com as concentrações de 

O2
- e MDA. A concentração de H2O2 foi positivamente correlacionada com a de Si e com a 

severidade e negativamente correlacionada com a concentração de MDA. A correlação 

entre a concentração de MDA e a de Si foi negativa, enquanto que a concentração de Si foi 

positivamente correlacionada com a severidade. 
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DISCUSSÃO 

Embora vários estudos tenham demonstrado que o Si reduz a intensidade de 

doenças fúngicas em várias culturas economicamente importantes (Datnoff et al., 2007), 

o presente estudo fornece as primeiras evidências de que o Si aumenta a suscetibilidade 

de plantas de soja à mancha olho de rã, independentemente do nível de resistência da 

cultivar. Considerando que a infecção dos tecidos foliares da soja por C. sojina é 

beneficiada pela alta concentração de EROs decorrente da ação de toxinas secretadas 

pelo fungo (Daub, 1982a; Daub e Briggs, 1983; Kim et al., 2011), é sugerido que um 

sistema antioxidativo basal menos robusto mediado pelo Si tenha favorecido a 

colonização dos tecidos foliares de soja pelo fungo C. sojina, especialmente para a 

cultivar suscetível. Isso pôde ser evidenciado pela menor atividade da maioria das 

enzimas do sistema antioxidativo observada nas plantas supridas com Si e não 

inoculadas com o fungo. Corroborando esses dados, Shen et al. (2010) reportaram que o 

suprimento de plantas de soja com 1,7 e 2,5 mM de Si acarretou em redução na 

atividade da SOD e POX na ausência de estresse. Em adição, Zhu et al. (2004) também 

demonstraram redução na atividade da GPX em plantas de pepineiro não estressadas 

supridas com Si em relação às não supridas com esse elemento. No presente estudo, o 

mecanismo menos robusto de remoção de EROs mediado pelo Si em plantas de soja na 

ausência de estresse não alterou as concentrações dos metabólitos AsA, GSH e GSSG, 

tampouco as de O2
-, MDA e H2O2, independentemente da cultivar. Entretanto, Shen et 

al. (2010) observaram maior concentração de MDA em plantas de soja da cultivar 

Zhonghuang 13 supridas com 2,5 mM de Si. Resultado contrário foi encontrado em 

pepineiro, efeito que foi atribuído à menor produção de H2O2 nas plantas supridas com 1 

mM desse elemento (Zhu et al., 2004). Esses dados evidenciam que o efeito do Si sobre 

o sistema antioxidativo e, consequentemente, sobre o dano celular em plantas crescidas 

na ausência de estresse, pode variar entre espécies, bem como entre genótipos da mesma 

espécie vegetal.  

De modo geral, o efeito do Si sobre o sistema antioxidativo em plantas da cv. 

Bossier foi similar até 14 dai, independentemente da inoculação com C. sojina. Aos 16 

dai, no entanto, a atividade da maioria das enzimas do sistema antioxidativo em plantas 

supridas com Si e infectadas foi intensificada, provavelmente como consequência da 

aumentada produção de EROs, especialmente o O2
-, mediada pela ação de toxinas 

produzidas pelo fungo. Isso foi evidenciado pela correlação positiva da concentração de 

O2
- com a severidade e a concentração de Si foliar. Nesse caso, o aumento na produção 

de O2
- foi relacionado positivamente com a maior atividade da SOD, a qual é 



14 
 

considerada a primeira linha de defesa na remoção de EROs (Mao et al., 2012). No 

entanto, sabendo-se que o produto de reação da SOD é o H2O2, a atuação de outras 

enzimas ou metabólitos envolvidos na remoção dessa ERO diminui os riscos da 

formação do radical hidroxil (OH•) (Li et al., 2012), o qual pode reagir com a maioria 

das moléculas em uma velocidade muito superior à das demais EROs (Li et al., 2012). 

No entanto, neste estudo, a maior atividade das enzimas envolvidas na remoção de 

H2O2, como POX, APX, GPX e GST nas plantas da cv. Bossier supridas com Si não foi 

suficiente para a redução do dano oxidativo desencadeado pela infecção por C. sojina, 

pois o aumento dessas enzimas foi relacionado positivamente com o dano oxidativo e 

com o teor de Si foliar. Em contrapartida, os metabólitos AsA e GSH foram cruciais 

para a remoção de O2
-, pois a maior concentração dessas moléculas nas plantas da cv. 

Bossier não supridas com Si resultou em menor concentração de O2
-. Em adição, o 

incremento na concentração de GSH foi relacionado com a menor concentração de 

MDA e com a severidade da mancha olho de rã nas plantas não supridas com Si. Tanto 

GSH quanto AsA atuam diretamente na remoção de EROs. Além disso, a GSH está 

envolvida na síntese de moléculas de defesa contra patógenos, como a proteína 

relacionada com a patogênese PR-1, metabólitos secundários, hormônios, fitoalexinas 

(Noctor et al., 2012) e de AsA, via redução do monodesidroascorbato (Morell et al., 

1997). Portanto, neste estudo, a maior capacidade de regeneração da GSH devida à 

maior atividade da GR resultou em menor suscetibilidade das plantas da cultivar 

suscetível não supridas com Si em relação às plantas supridas com esse elemento, 

conforme evidenciado pela correlação positiva entre a atividade da GR e a concentração 

de GSH e a correlação negativa entre a atividade da GR e a concentração de Si foliar. 

Embora as plantas da cultivar resistente supridas com Si e infectadas por C. 

sojina tenham apresentado, de modo geral, maior concentração de EROs e menor 

atividade da SOD, CAT, GST e GR em relação às plantas não supridas com Si, isso não 

acarretou maior dano celular. Esse resultado sugere que o aumento da severidade da 

mancha olho de rã devido ao suprimento com Si aumentou o estado defensivo dessas 

plantas mediante mecanismo não enzimático, o que é corroborado pelo fato de que a 

maior severidade esteve relacionada com a maior concentração da GSH e com a menor 

concentração de MDA aos 16 dai. Em adição, o proeminente aumento na concentração 

de O2
- até os 14 dai nas plantas supridas com Si e infectadas por C. sojina em relação às 

plantas não supridas, possivelmente, propiciou aumento na síntese de novo de AsA aos 

14 dai, o que pôde ser evidenciado pelo aumento expressivo na concentração dessa 

molécula. 
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Diferentemente dos dados encontrados no presente trabalho, diversos estudos 

reportaram que o Si potencializa o aumento da resistência de plantas contra patógenos 

mediante aumento na atividade de enzimas do sistema antioxidativo e, 

consequentemente, redução do dano celular (Sun et al., 2010; Mohaghegh et al., 2011; 

Resende et al., 2012). Contudo, Li et al. (2012) reportaram que frutos de melão tratados 

com Si e, em seguida infectados por Trichothecium roseum, apresentaram aumento no 

dano celular via incremento na produção de H2O2 e O2
-, além de redução na atividade da 

CAT e APX quando comparados aos frutos não tratados com Si. Diferentemente do 

encontrado no presente trabalho, aqueles autores concluíram que a maior produção de 

EROs nos frutos de melão desencadeado pelo Si foi crucial para reduzir a severidade da 

doença causada por T. roseum. Da mesma forma, o aumento de EROs potencializado 

pelo Si também contribui para a redução da brusone do arroz, causada pelo fungo 

Magnaporthe grisea (Sun et al., 2010). Nesse caso, o aumento das EROs foi atribuído à 

redução na atividade CAT e aumento da lipoxigenase, as quais atuam na redução e 

formação de H2O2, respectivamente (Barna et al., 2012; Sun et al., 2010). Isso evidencia 

que a menor severidade da brusone mediada pelo Si foi devida à indução da reação de 

hipersensibilidade (HR) (Sun et al., 2010). No entanto, a existência de um mecanismo 

mais eficiente na remoção das EROs parece ser de suma importância para a resistência 

das plantas a C. sojina, conforme observado para as plantas infectadas não supridas com 

Si. 

Contudo, o aumento na atividade da maioria das enzimas envolvidas na remoção 

de EROs analisadas, bem como na concentração de GSH e AsA não foi suficiente para 

as plantas de ambas as cultivares lidarem com a alta pressão oxidativa desencadeada 

pela infecção por C. sojina, independentemente do suprimento com Si, especialmente 

para a cultivar suscetível. Portanto, a infecção das plantas por C. sojina acarretou a 

peroxidação de lipídios mediante do desbalanço entre a produção de O2
- e H2O2 e os 

mecanismos de remoção dessas EROs tanto enzimáticos quanto não enzimáticos. 

Notadamente, a maior atividade da enzima GST induzida pela infecção das plantas aos 

8 dai apenas para a cv. Conquista evidencia a sua importância para a resistência de 

plantas de soja contra C. sojina. Essa enzima é considerada uma marcadora de 

resistência, pois sua expressão é altamente respondente a vários tipos de estresses 

(Marrs, 1996), sendo responsável pela conjugação de xenobióticos eletrofílicos, como 

H2O2 e fosfolipídicos hidroperóxidos, a GSH, reduzindo os níveis de EROs 

intracelulares (Pickett e Lu, 1989; Marrs, 1996), o que limita o crescimento de fungos 

necrotróficos. A importância de um mecanismo eficiente de remoção das EROs para a 
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resistência das plantas a patógenos tem sido amplamente documentada. Hao et al. 

(2012), por exemplo, reportaram incremento na atividade da SOD em plantas de arroz 

infectadas por Magnaporthe oryzae, o que limitou o acúmulo de altos níveis EROs nas 

células, restringindo, portanto, o desenvolvimento do patógeno. Adicionalmente, 

Debona et al. (2012) reportaram que a maior eficiência do sistema antioxidativo, via 

aumento na atividade das enzimas SOD, POX, APX, GST, GR e CAT, contribuiu para a 

redução do excesso de EROs gerado durante o processo infeccioso de Pyricularia 

oryzae e, consequentemente, para a maior resistência das plantas de trigo à brusone. 

Recentemente, Ge et al. (2013) reportaram que a atividade das enzimas APX, GR e os 

níveis de GSH e AsA foram aumentados em plantas de meloeiro em resposta a infecção 

por Colletotrichum lagenarium, o que foi importante para o aumento da resistência. 

Neste estudo, a manutenção de maior concentração de GSH e menor 

concentração de GSSG nas plantas de soja infectadas por C. sojina se deu mediante o 

incremento da redução da GSSG pelo aumento na atividade da GR. Porém, isso não foi 

suficiente para as plantas evitarem o dano oxidativo desencadeado pela alta produção de 

O2
- e H2O2 decorrente da infecção pelo fungo. No entanto, o aumento da GSH pode ter 

contribuído para a indução da expressão de genes que codificam para as enzimas 

fenilalanina amônia-liase (FAL) e chalcona sintase (CHS), conforme observado por 

Dron et al. (1988) em suspensão de células de plantas de soja. A FAL é enzima chave 

para a produção de substâncias envolvidas na resistência de plantas a patógenos, como 

compostos fenólicos com potencial antimicrobiano, síntese de lignina, antocianinas e 

ácido salicílico, além de certas classes de fitoalexinas (Schuster e Rétey, 1995, Borges 

et al., 2012), enquanto a CHS é a primeira enzima na síntese de flavonóides (Dixon e 

Paiva, 1995), classe de compostos que também estão envolvidos nas respostas de defesa 

vegetal (Jia et al., 2010).  

Uma vez que o aumento na capacidade antioxidativa regula negativamente a 

infecção foliar por C. sojina, mediante decréscimo na concentração de EROs, é plausível 

inferir que o mecanismo antioxidante basal menos robusto mediado pelo Si foi determinante 

para o aumento na suscetibilidade das plantas de soja a C. sojina. No entanto, a realização 

de novos estudos fisiológicos e moleculares nos ajudará na melhor compreensão das 

causas que regem o efeito negativo desse elemento para o controle da mancha olho de 

rã. 
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TABELAS E FIGURAS 

 

Tabela 1. Análise de variância dos efeitos de cultivares de soja, inoculação e 
concentrações de silício na solução nutritiva sobre a concentração foliar de silício. 
 

Causas de variação 
Valores de Fz 

Experimento 1 Experimento 2 
Cultivares (C) 1,6 1,8 
Inoculação (I) 0,1 0,7 

Concentrações de silício (Si) 384,7 2030,0 
C × I 0,9 0,1 
C × Si 0,2 0,5 
I × Si 0,1 0,1 

C × I × Si 0,1 0,3 
z Valores em negrito são significativos (P ≤ 0,05). 

 
Tabela 2. Concentração foliar de silício de plantas de soja das cvs. Bossier e Conquista 
crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, 
respectivamente) e não inoculadas (NI) ou inoculadas (I) com Cercospora sojina. 
 

Fatores 
Silício (dag kg-1)z 

Experimento 1 Experimento 2 
Concentração de silício 

-Si 0,2 0,2 
+Si 0,8 1,0 

teste t 20,7 47,1 
Cultivares   
Bossier 0,5 0,6 

Conquista 0,5 0,6 
teste t 0,3 0,2 

Inoculação   
NI 0,5 0,6 
I 0,5 0,6 

teste t 0,1 0,1 
CV (%) 14,7 8,0 

z Valores em negrito são significativos (P ≤ 0,05). CV = coeficiente de variação. 
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Figura 1. Sintomas da mancha olho de rã em folíolos de plantas de soja das cvs. Bossier 
(A e B) e Conquista (C e D) cultivadas em solução nutritiva contendo 0 (A e C) ou 2 
mM (B e D) de silício aos 16 dias após a inoculação com Cercospora sojina. 
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Tabela 3. Análise de variância dos efeitos de cultivares de soja e concentrações de 
silício na solução nutritiva sobre a severidade da mancha olho de rã. 
 

Causas de variação 
Valores de F 

Experimento 1 Experimento 2 
Cultivares (C) 203,3 202,2 

Concentrações de silício (Si) 132,9 24,9 
C × Si 115,9 19,8 

z Valores em negrito são significativos (P ≤ 0,05). 

 
 
Tabela 4. Severidade da mancha olho de rã em folíolos de plantas de soja das cvs. 
Bossier e Conquista crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou 
+Si, respectivamente) aos 16 dias após a inoculação com Cercospora sojina. 
 

Cultivares 

Severidade (%) 
Experimento 1  Experimento 2 

-Si +Si  -Si +Si 
Bossier 5,83 bA 39,80 aA  11,87 bA 23,28 aA 

Conquista 0,51 bB 1,68 aB  0,06 bB 0,71 aB 
CV (%) 25,49  26,93 

Para cada experimento, médias dos tratamentos seguidas de mesma letra, maiúscula nas colunas e 
minúscula nas linhas, não diferem estatisticamente pelo teste t (P > 0,05). CV = coeficiente de variação. 
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Tabela 5. Análise de variância dos efeitos de cultivares de soja, inoculação, épocas de avaliação e concentrações de silício na solução nutritiva sobre a atividade da 
superóxido dismutase (SOD), catalase (CAT), peroxidase (POX), peroxidase do ascorbato (APX), peroxidase da glutationa (GPX), glutationa-S-transferase (GST) 
e redutase da glutationa (GR) e nas concentrações de ascorbato (AsA), glutationa reduzida (GSH), glutationa oxidada (GSSG), superóxido (O2

-), peróxido de 
hidrogênio (H2O2) e aldeído malônico (MDA). 
 

Causas de variação 
Valores de Fz 

SOD CAT POX APX GPX GST GR AsA GSH GSSG O2
- H2O2 MDA 

Cultivares (C) 49,3 561,8 1,0 22,5 0,8 84,7 32,8 25,4 57,8 19,9 5,5 184,2 90,2 
Inoculação (I) 52,9 2,3 545,0 333,4 169,3 77,4 211,1 113,4 257,2 11,0 587,0 343,8 574,4 

Épocas de avaliação (EA) 3,3 4,6 57,9 69,4 55,1 1,6 2,0 9,3 2,7 52,4 57,0 32,7 23,2 
Concentração de silício (Si) 65,6 280,8 51,5 38,0 11,9 0,1 25,7 3,7 4,5 0,3 19,2 8,8 4,6 

C × I 3,9 41,9 26,4 2,3 90,4 4,5 60,2 1,7 0,3 6,1 52,9 30,8 18,8 
C × EA 4,0 16,3 0,5 9,5 5,0 61,0 2,9 17,4 33,3 1,8 40,4 22,5 4,4 
C × Si 15,2 0,4 1,0 1,4 12,1 66,7 140,2 8,3 2,1 11,4 13,4 17,2 23,5 
I × EA 64,57 2,0 72,7 108,8 77,3 0,3 5,1 9,4 0,6 49,5 29,2 22,9 9,1 
I × Si 12,8 0,9 60,3 49,5 7,9 3,2 61,8 2,6 0,7 0,6 16,2 3,1 4,5 

EA × Si 25,4 4,7 14,6 8,8 6,0 8,0 15,7 10,6 0,6 2,7 18,0 29,2 1,0 
C × I × EA 2,3 11,4 5,1 7,7 11,3 78,4 6,6 20,7 27,5 2,3 77,3 3,3 2,5 
C × I × Si 11,3 4,5 4,7 0,1 20,2 32,5 3,8 13,0 34,5 0,1 8,0 29,1 38,7 

C × EA × Si 5,5 2,0 7,1 0,5 6,3 2,8 17,6 9,4 3,9 0,4 41,9 0,1 0,7 
I × EA × Si 29,3 2,5 6,5 4,7 9,9 13,7 4,5 12,3 0,6 0,1 19,8 16,7 0,7 

C × I × EA × Si 9,6 3,9 3,1 1,3 9,0 0,4 22,7 18,6 2,1 1,9 44,7 0,2 3,5 
z Valores em negrito são significativos (P≤0,05). 
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Tabela 6. Coeficientes de correlação de Pearson para as cvs. Bossier (acima da diagonal) e Conquista (abaixo da diagonal) entre a atividade da superóxido 
dismutase (SOD), catalase (CAT), peroxidase (POX), peroxidase do ascorbato (APX), peroxidase da glutationa (GPX), glutationa-S-transferase (GST) e 
redutase da glutationa (GR), concentrações de ascorbato (AsA), glutationa reduzida (GSH), glutationa oxidada (GSSG), superóxido (O2

-), peróxido de 
hidrogênio (H2O2), aldeído malônico (MDA) e silício foliar (Si) e severidade da mancha olho de rã (SEV) em folhas de plantas de soja crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício e inoculadas com Cercospora sojina aos 16 dias após a inoculação. 
 

Variáveisz SOD CAT POX APX GPX GST GR AsA GSH GSSG O2
- H2O2 MDA Si SEV 

SOD - 0,38 0,92 0,85 0,91 0,95 -0,97 -0,73 -0,86 0,04 0,96 0,39 0,85 0,96 0,97 
CAT 0,21 - 0,47 0,29 0,14 0,23 -0,30 -0,63 -0,12 0,22 0,42 0,31 0,02 0,15 0,24 
POX 0,85 -0,17 - 0,82 0,87 0,82 -0,88 -0,87 -0,86 0,18 0,98 0,43 0,72 0,88 0,90 
APX 0,50 -0,33 0,50 - 0,81 0,69 -0,84 -0,69 -0,77 -0,10 0,84 0,58 0,82 0,79 0,90 
GPX -0,46 0,01 -0,46 0,16 - 0,89 -0,85 -0,77 -0,81 0,09 0,89 0,58 0,80 0,95 0,93 
GST 0,02 0,64 0,01 -0,01 -0,14 - -0,93 -0,61 -0,82 0,11 0,88 0,30 0,80 0,97 0,91 
GR -0,52 0,84 -0,39 -0,58 0,29 0,38 - 0,61 0,85 -0,04 -0,93 -0,30 -0,83 -0,93 -0,93 
AsA -0,28 0,66 0,01 -0,39 -0,13 0,01 0,71 - 0,57 -0,25 -0,81 -0,70 -0,45 -0,65 -0,70 
GSH 0,61 -0,70 0,56 0,64 -0,16 -0,24 -0,88 -0,69 - -0,18 -0,91 -0,14 -0,85 -0,91 -0,90 

GSSG -0,28 0,55 -0,40 -0,63 -0,37 0,02 0,43 0,57 -0,56 - 0,21 0,19 -0,30 -0,04 -0,04 
O2

- -0,23 0,69 -0,02 -0,56 -0,02 0,02 0,82 0,92 -0,72 0,54 - 0,39 0,78 0,92 0,94 
H2O2 0,20 0,84 0,11 0,70 0,18 -0,45 -0,84 -0,68 0,67 -0,60 -0,83 - 0,17 0,33 0,40 
MDA -0,27 0,88 -0,41 -0,54 0,04 0,55 0,82 0,49 -0,83 0,62 0,60 -0,78 - 0,89 0,93 

Si 0,57 -0,84 0,38 0,62 -0,09 -0,30 -0,94 -0,85 0,89 -0,62 -0,87 0,95 -0,77 - 0,96 
SEV 0,72 -0,69 0,61 0,77 0,04 -0,31 -0,78 -0,64 0,82 -0,73 -0,63 0,76 -0,70 0,88 - 

z Valores em negrito são significativos pelo teste t (P≤0,05). 
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Figura 2. Atividades da superóxido dismutase (SOD) (A, B), catalase (CAT) (C, D), 
peroxidase (POX) (E, F), peroxidase do ascorbato (APX) (G, H), peroxidase da glutationa 
(GPX) (I, J), glutationa-S-transferase (GST) (K, L) e redutase da glutationa (GR) (M, N) 
em folhas de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 
mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C, E, G, I, K, M) ou 
inoculadas (I) (B, D, F, H, J, L, N) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e 
+Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de avaliação e tratamentos NI e I, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I 
seguidas por um triângulo invertido (), dentro de cada época de avaliação e tratamentos -
Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão da média. 
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Figura 3. Atividades da superóxido dismutase (SOD) (A, B), catalase (CAT) (C, D), 
peroxidase (POX) (E, F), peroxidase do ascorbato (APX) (G, H), peroxidase da glutationa 
(GPX) (I, J), glutationa-S-transferase (GST) (K, L) e redutase da glutationa (GR) (M, N) 
em folhas de plantas de soja da cv. Conquista crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 
2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C, E, G, I, K, M) 
ou inoculadas (I) (B, D, F, H, J, L, N) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si 
e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de avaliação e tratamentos NI e I, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I 
seguidas por um triângulo invertido (), dentro de cada época de avaliação e tratamentos -
Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão da média. 
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Figura 4. Concentrações de ascorbato (AsA) (A, B), glutationa reduzida (GSH) (C, D) e 
glutationa oxidada (GSSG) (E, F) em folhas de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em 
solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não 
inoculadas (NI) (A, C, E) ou inoculadas (I) (B, D, F) com Cercospora sojina. Médias dos 
tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de avaliação e 
tratamentos NI ou I, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo invertido (), dentro de cada época de 
avaliação e tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). 
Barras representam o erro padrão da média. MF = massa fresca. 
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Figura 5. Concentrações de ascorbato (AsA) (A, B), glutationa reduzida (GSH) (C, D) e 
glutationa oxidada (GSSG) (E, F) em folhas de plantas de soja da cv. Conquista crescidas 
em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não 
inoculadas (NI) (A, C, E) ou inoculadas (I) (B, D, F) com Cercospora sojina. Médias dos 
tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de avaliação e 
tratamentos NI ou I, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo invertido (), dentro de cada época de 
avaliação e tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). 
Barras representam o erro padrão da média. MF = massa fresca. 
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Figura 6. Concentrações de superóxido (O2

-), peróxido de hidrogênio (H2O2) e de aldeído 
malônico (MDA) em folhas de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas 
(NI) ou inoculadas (I) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas 
por asterisco (*), dentro de cada época de avaliação e tratamentos NI ou I, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I 
seguidas por um triângulo invertido (), dentro de cada época de avaliação e tratamentos -
Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão da média. MF = massa fresca. 
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Figura 7. Concentrações de superóxido (O2

-), peróxido de hidrogênio (H2O2) e de aldeído 
malônico (MDA) em folhas de plantas de soja da cv. Conquista crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas 
(NI) ou inoculadas (I) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas 
por asterisco (*), dentro de cada época de avaliação e tratamentos NI ou I, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I 
seguidas por um triângulo invertido (), dentro de cada época de avaliação e tratamentos -
Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão da média. MF = massa fresca. 
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Limitações fisiológicas em plantas de soja supridas com silício e 

infectadas por Cercospora sojina 
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RESUMO 

A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina, é uma das doenças 

mais importantes da soja, acarretando grandes perdas na produtividade devido à severa 

redução da área fotossinteticamente ativa. Considerando que o suprimento de plantas 

com silício (Si) propicia redução na limitação fisiológica imposta pela infecção por 

patógenos, neste estudo foi avaliado o efeito do Si nas trocas gasosas, nos parâmetros de 

fluorescência da clorofila a, nas concentrações de pigmentos cloroplastídicos, das 

hexoses (glicose e frutose), da sacarose e do amido aos 8, 14 e 16 dias após a inoculação 

(dai) em plantas de soja das cvs. Bossier e Conquista, suscetível e resistente à mancha 

olho de rã, respectivamente, cultivadas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de Si 

(-Si e +Si, respectivamente) e inoculadas ou não com C. sojina. A severidade da 

mancha olho de rã aos 16 dai foi maior nas plantas da cv. Bossier, independentemente 

da presença do Si. Para as duas cultivares, maiores valores de severidade foram 

encontrados para as plantas do tratamento +Si em relação ao -Si, porém, de forma mais 

proeminente para a cv. resistente. Na ausência da inoculação com C. sojina, o Si não 

acarretou mudanças fisiológicas. No entanto, esse elemento desencadeou aumento na 

suscetibilidade de plantas de soja à mancha olho de rã, resultando em decréscimo mais 

pronunciado das trocas gasosas e na eficiência fotoquímica, bem como na concentração 

de pigmentos cloroplastídicos para a cv. suscetível. Para a cv. resistente, o efeito 

negativo da infecção por C. sojina sobre a fisiologia das plantas foi associado 

fundamentalmente à redução em gs, independentemente do suprimento com Si. Além 

disso, a inoculação com C. sojina desencadeou, de modo geral, aumento nas hexoses 

para as duas cultivares e doses de Si, evidenciando que o incremento dessas moléculas 

pode ser uma estratégia de defesa das plantas de soja contra C. sojina. Uma vez que o 

aumento na suscetibilidade das plantas da cv. resistente mediado pelo Si não tenha sido 

suficiente para acarretar limitações fisiológicas, podemos inferir que a menor eficiência 

fotossintética observada para a cv. suscetível tenha ocorrido mediante redução acentada da 

área foliar fotossinteticamente ativa.  

Palavras chave: fotossíntese, fluorescência da clorofila a, carboidratos, Cercospora 

sojina e Glycine max. 
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INTRODUÇÃO 

A cada ano, doenças causadas por bactérias, nematóides, vírus e particularmente 

fungos causam perdas imensuráveis na produtividade da cultura da soja. Um dos 

principais fungos de importância econômica que infecta folhas, caules, legumes e 

sementes de soja é Cercospora sojina K. Hara, agente causal da mancha olho de rã, o 

qual apresenta elevada capacidade de dispersão e grande variabilidade genética 

(Almeida et al., 2005; Kim et al., 2011). Nas folhas, os sintomas da mancha olho de rã 

iniciam-se como pequenas manchas de aspecto encharcado (Almeida et al., 2005). Com 

a evolução dos sintomas, as lesões apresentam coloração castanho-claras no centro, com 

bordos castanho-avermelhados e cinza nas superfícies adaxial e abaxial, 

respectivamente (Almeida et al., 2005). As lesões nas hastes e nos legumes inicialmente 

apresentam aspecto semelhante ao observado em folhas; no entanto, as lesões evoluem 

para manchas circulares de coloração castanho-escuras (Almeida et al., 2005). No 

tegumento das sementes, a infecção por C. sojina acarreta rachaduras e lesões de 

coloração parda a cinza (Almeida et al., 2005). 

Em regiões de clima relativamente quente e úmido, tais como Argentina, Brasil, 

China, Nigéria e sul dos Estados Unidos, a mancha olho de rã pode resultar em drásticas 

reduções na produtividade da soja (Zhang, 2012; Scandiani et al., 2012). Tal redução 

pode ser explicada pela redução da área fotossinteticamente ativa mediante a formação 

de inúmeras lesões necróticas com halos cloróticos, como consequência da ação de 

toxinas não específicas, além da indução da desfolha prematura (Mian et al., 2008; Kim 

et al., 2011). Embora não haja relato sobre o efeito da infecção de plantas de soja por C. 

sojina sobre a fotossíntese, acredita-se que a mesma seja reduzida (Mian et al., 2008). 

A redução na fotossíntese é considerada um dos fatores mais importantes para 

explicar as perdas na produtividade acarretadas pela infecção por patógenos (Kumar et 

al., 2013). Existem vários relatos na literatura sobre o efeito negativo de patógenos 

sobre a fotossíntese (Bastiaans e Roumen, 1993; Bassanezi et al., 2002; Bilgin et al., 

2010; Dallagnol et al., 2013; Resende et al., 2012; Kumar et al., 2013). A redução na 

fotossíntese decorrente da infecção por patógenos pode ser devida a diferentes causas, 

como mudanças na resistência ao CO2, tanto estomática quanto mesofílica, alterações 

nas reações bioquímicas da fotossíntese e na estrutura dos cloroplastos, bem como 

repressão de genes envolvidos com o metabolismo primário (Pinkard e Mohammed, 

2006; Bilgin et al., 2010). Além disso, mudanças na emissão da fluorescência da 
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clorofila a também podem ser detectadas em plantas infectadas por patógenos (Rahoutei 

et al., 2000; Berger et al., 2007; Alves et al., 2011; Gao et al., 2011).  

Embora seja amplamente reconhecido que o silício (Si) potencializa a defesa de 

plantas contra vários patógenos (Datnoff et al., 2007), pouco se sabe a respeito do efeito 

desse elemento sobre os processos fisiológicos. Recentemente, alguns estudos têm 

demonstrado que em plantas supridas com Si a limitação fisiológica imposta pela 

infecção por patógenos é reduzida. Resende et al. (2012), por exemplo, reportaram que 

plantas de sorgo supridas com Si apresentam menor decréscimo na taxa de fotossíntese 

(A), na condutância estomática (gs) e na transpiração (E) comparadas às plantas não 

supridas com esse elemento. Dallagnol et al. (2013) demonstraram que o aumento na 

concentração de Si foliar em plantas de arroz submetidas tanto a estresse biótico quanto 

abiótico resulta em menor comprometimento em A. Existem evidências de que o Si 

também esteja envolvido no incremento do processo de fotorrespiração em plantas 

submetidas a estresses (Nwugo e Huerta, 2011). Adicionalmente, esse elemento 

minimiza o decréscimo da eficiência fotoquímica máxima do fotossistema II (FSII) 

(Fv/Fm) em plantas de arroz infectadas por Magnaporthe oryzae (Gao et al., 2011). 

Atualmente, o controle da mancha olho de rã é feito com o uso de cultivares 

resistentes associado à aplicação de fungicidas (Missaoui et al., 2007). Contudo, Zhang 

(2012) reportaram o surgimento de novos isolados de C. sojina que apresentam redução 

na sensibilidade a fungicidas, fato que pode resultar em perdas severas na produtividade 

da soja. Dessa forma, o estudo de novas alternativas de controle da mancha olho de rã 

torna-se primordial. Considerando que o Si propicia benefícios agronômicos tanto para 

plantas monocotiledôneas quanto para dicotiledôneas, especialmente no que concerne 

ao controle de doenças causadas por fungos (Datnoff et al., 2007), a hipótese deste 

trabalho foi de que os efeitos negativos decorrentes da infecção por C. sojina sobre os 

processos fisiológicos de plantas de soja são reduzidos na presença de Si. Portanto, o 

objetivo deste estudo foi determinar o efeito do Si nas trocas gasosas, nos parâmetros de 

fluorescência da clorofila a, nas concentrações de pigmentos cloroplastídicos, açúcares 

e amido em plantas infectadas ou não por C. sojina. 
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MATERIAL E MÉTODOS 

Preparo da solução nutritiva. A solução nutritiva utilizada neste estudo foi preparada 

conforme descrito por Clark (1975) com algumas modificações, sendo constituída dos 

macronutrientes 1,04 mM Ca(NO3)2.4H2O, 1 mM NH4NO3, 0,8 mM KNO3, 0,069 mM 

KH2PO4, 0,931 mM KCl e 0,6 mM MgSO4.7H2O, e os seguintes micronutrientes 19 μM 

H3BO3, 2 μM ZnSO4.7H2O, 0,5 μM CuSO4.5H2O, 7 μM MnCl2.4H2O, 0,6 μM 

Na2MoO4.4H2O, 60 μM FeSO4.7H2O e 90 μM EDTA. O Si foi suprido como ácido 

monosilícico, obtido pela passagem do silicato de potássio através de uma coluna 

contendo resina de troca de cátions (Amberlite IR-120B, forma H+, Sigma-Aldrich, São 

Paulo, Brasil) (Ma et al., 2002). O Si foi adicionado à solução nutritiva nas 

concentrações de 0 (-Si) ou 2 mM (+Si).  

Crescimento das plantas. Sementes de soja das cultivares Bossier e Conquista, 

suscetível e resistente a C. sojina, respectivamente (Gravina et al., 2004; Juliatti et al., 

2006), foram esterilizadas por 3 min em solução de hipoclorito de sódio 10%, lavadas 

em água desionizada e germinadas em rolos de papel “germiteste” em uma câmara de 

germinação a 25ºC. Após germinação, as plântulas foram mantidas por dois dias em 

vasos plásticos contendo solução nutritiva com 1/4 da força iônica da solução 

anteriormente citada, mas sem adição de Si. Após esse período, três plântulas foram 

transferidas para novos vasos plásticos com 5 L de solução nutritiva com a força iônica 

total, contendo ou não Si, sob contínua aeração. A solução nutritiva foi trocada a cada 

quatro dias, e o pH da solução nutritiva foi verificado diariamente, o qual foi mantido 

entre 5,5 e 5,8. As plantas foram cultivadas em casa de vegetação com umidade relativa 

de 65 ± 5%, a 30 ± 5ºC. 

Preparo do inóculo. O isolado de C. sojina (UFV-22), cedido pelo Prof. Tuneo 

Sediyama (Departamento de Fitotecnia da UFV), foi preservado em tiras de papel-filtro 

em sílica gel a 4ºC. Dez dias antes da inoculação, pedaços dessas tiras foram colocados 

em placas de Petri contendo meio de cultura batata-dextrose-ágar (BDA). Após o 

crescimento micelial, discos de meio contendo o fungo foram transferidos para novas 

placas de Petri contendo meio V8. As placas de Petri foram mantidas em câmara de 

crescimento tipo BOD com temperatura de 25°C e fotoperíodo de 12 h durante 7 dias. 

Após a indução da produção de conídios, foram adicionados 10 mL de água desionizada 

contendo gelatina 1% (m/v) em cada placa de Petri e os conídios foram cuidadosamente 

removidos com pincel de cerdas macias. A suspensão de conídios foi calibrada em 

hemacitômetro para uma concentração de 4 × 104 conídios mL-1. 
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Procedimento de inoculação das plantas. Após 20 dias da adição de Si na solução 

nutritiva, na superfície adaxial e abaxial de todas as folhas de cada planta (estádio V6) 

(Fehr et al., 1971) foram pulverizados 20 mL da suspensão de conídios do isolado de C. 

sojina UFV-22 na concentração de 4 × 104 conídios mL-1, utilizando-se um atomizador 

(VLS-Set Airbrush, Companhia Paache Airbrush, USA). Após inoculação, as plantas 

foram mantidas em câmaras de crescimento de plantas (CCP), instaladas dentro da casa 

de vegetação, permanecendo até o final dos experimentos. As CCP, construídas de 

madeira, possuiam 2 m de largura, 1,5 m de altura, 5 m de comprimento e cobertura 

com plásticos de 100 µm de espessura. Dentro da CCP, a densidade máxima de fluxo de 

fótons na altura do dossel foi de aproximadamente 700 µmol m-2 s-1 e a temperatura foi 

de 25 ± 2ºC e 20 ± 2ºC durante o dia e noite, respectivamente. A umidade relativa foi 

mantida a 92 ± 3% mediante a um sistema de nebulização (NEB-100; KGF Companhia, 

São Paulo, Brasil), o qual foi programado para pulverizar névoa a cada 30 min acima da 

copa das plantas. A umidade relativa e a temperatura foram mensuradas com um termo-

hidrógrafo (TH-508, Impac, Brasil). As plantas inoculadas ou não inoculadas foram 

mantidas em câmaras separadas, porém sob as mesmas condições até o final do 

experimento. 

Avaliação da severidade da mancha olho de rã e determinação da concentração 

foliar de Si. Para a avaliação da severidade da doença aos 16 dai, selecionou-se a sexta 

folha, do ápice para a base, por essa apresentar maior severidade da doença. Para isto, as 

folhas foram digitalizadas em resolução de 600 dpi, e as imagens foram processadas 

utilizando-se o software Quant (Liberato, 2003). A porcentagem da área foliar com 

sintomas da mancha olho de rã foi considerada a estimativa da severidade pelo Quant 

(Seq). Após esse processo, essas folhas foram secas para a determinação da 

concentração foliar de Si, a qual foi realizada conforme descrito por Korndörfer et al. 

(2004). 

Determinação das trocas gasosas e dos parâmetros de fluorescência da clorofila a. 

Aos 8, 14 e 16 dai, realizaram-se as avaliações das trocas gasosas e da fluorescência da 

clorofila a no folíolo central da sexta folha das plantas. A taxa líquida de assimilação de 

CO2 (A), a condutância estomática (gs), a concentração interna de CO2 (Ci) e a taxa de 

transpiração (E) foram estimadas utilizando-se um analisador portátil de gases no 

infravermelho (LI-6400, LI-COR Inc., Lincoln, NE, USA), operando em sistema aberto. 

As avaliação foram realizadas entre 9:00 e 12:00 h, sob irradiância de 1000 µmol fótons 

m-2 s-1 e concentração externa de CO2 de 400 µmol mol-1. Os parâmetros de 
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fluorescência da clorofila a também foram determinados por meio de um fluorômetro 

com pulso modulado (MINI-PAM) (Walz, Effeltrich, Germany) nos mesmos folíolos 

em que foram efetuadas as medições das trocas gasosas. Os folíolos, adaptados ao 

escuro por 30 min, foram inicialmente expostos a um pulso fraco de luz vermelho-

distante (1-2 mol m-2 s-1) para a determinação da fluorescência inicial (F0). 

Posteriormente, um pulso de luz saturante de duração de 1 s, com irradiância de 6.000 

mol (fótons) m-2 s-1, foi aplicado para estimar a fluorescência máxima emitida (Fm). 

Logo após, as amostras foram iluminadas por 30 s com uma luz actínica contínua (1000 

mol m-2 s-1) para a obtenção da fluorescência transiente (Fs) sendo, em seguida, 

aplicados pulsos de luz branca saturante para a obtenção da fluorescência máxima (Fm’). 

A luz actínica foi então desligada, e então aplicada luz vermelho-distante para a 

mensuração de F0 das plantas adaptadas à luz (F0’). A partir dessas variáveis, procedeu-

se à estimação da eficiência fotoquímica máxima do fotossistema II (FSII) (Fv/Fm), do 

rendimento quântico do transporte de elétrons (FSII) e dos coeficientes de extinção 

fotoquímica (qP) e não-fotoquímica (NPQ). Para o cálculo da taxa de transporte de 

elétrons (ETR), foi considerado que o FSI e o FSII absorvem quantidades iguais de luz. 

Assim, a ETR foi estimada como ETR = [RFA efetivamente interceptada pela folha] x 

[absorbância foliar] x FSII x 0,5 (Stefanov e Terashima, 2008). 

Determinação das concentrações de clorofilas e carotenoides. Discos foliares 

coletados aos 16 dai, correspondentes às áreas utilizadas para a determinação das trocas 

gasosas e da fluorescência da clorofila a, foram utilizados para a determinação de 

clorofilas (Cl) a e b e carotenoides (Car), que foram extraídos com acetona 85%, a 4ºC, 

e quantificados conforme descrito por Lichthenthaler (1987). 

Determinação da concentração de carboidratos. O quarto, quinto e sexto trifólios, a 

partir da base, das plantas de soja foram coletados aos 8, 14 e 16 dai para a 

determinação das concentrações de glicose (GLI), frutose (FRU), sacarose (SAC) e de 

amido (AMI), as quais foram determinadas conforme proposto por Trethewey et al. 

(1998).  

Avaliação das imagens de fluorescência da clorofila a. Procedeu-se, ao fim do 

experimento, a avaliação da imagem da fluorescência da clorofila a utilizando-se o 

fluorômetro IMAGING-PAM e do software Imaging Win (Heinz Walz GmbH, 

Effeltrich, Alemanha) nos mesmos folíolos em que foram mensuradas as trocas gasosas 

e os parâmetros de fluorescência. Os folíolos, após serem adaptados ao escuro por 30 
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min, foram fixados em um suporte à distância de 18,5 cm de uma câmara IMAG-K4, 

resultando em imagens na resolução de 640 × 480 pixels, que foram obtidas mediante a 

utilização de luz de mensuração de intensidade 2, frequência 1, pulso de saturação de 

intensidade 10, ganho 7 e perda 2. As imagens das variáveis Fv/Fm, FSII, qP, NPQ e 

ETR foram obtidas a partir dos valores de F0, Fm, F0’ e Fm’ conforme descrito por Behr 

et al. (2010). O tamanho da área amostrado dos folíolos das plantas dos tratamentos foi 

padronizado para 2,8 cm de largura e 2,9 cm de comprimento, com resolução de 110 × 

160 pixels. 

Delineamento experimental e análise estatística dos dados. Para a avaliação de todas 

as variáveis deste estudo, o experimento foi conduzido em delineamento inteiramente 

casualizado, com quatro repetições. Para determinar a concentração foliar de Si, foi 

utilizado o esquema fatorial 2 × 2 × 2 consistindo de plantas supridas (+Si) ou não (-Si) 

com Si, duas cultivares de soja (Bossier e Conquista) e plantas inoculadas ou não com 

C. sojina. A severidade da mancha olho de rã foi avaliada utilizando o esquema fatorial 

2 × 2 (plantas -Si ou +Si) e as duas cultivares de soja. Para os parâmetros fisiológicos 

foi utilizado o esquema fatorial 2 × 2 × 2 × 3 [plantas -Si ou +Si, inoculadas ou não, as 

duas cultivares de soja e três épocas de avaliação (8, 14 e 16 dai)]. Cada unidade 

experimental foi constituída de um vaso plástico de 5 L com três plantas. Os dados 

foram submetidos à análise de variância e as médias dos tratamentos foram comparadas 

pelo teste t (P ≤ 0,05), utilizando-se o software SAS (versão 6.12; SAS Institute, Inc., 

Cary, NC). 
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RESULTADOS 

Concentração foliar de Si. Para a concentração de Si foliar, apenas o fator 

concentrações de Si foi significativo (Tabela 1). Houve maior concentração de Si nas 

folhas das plantas do tratamento +Si em relação às do tratamento -Si, 

independentemente da cultivar (Figura 1). 

Severidade da mancha olho de rã. Os fatores cultivares e concentrações de Si 

isolados, bem como sua interação, foram significativos para a severidade da mancha 

olho de rã (Tabela 1). Houve menor severidade na cv. Conquista que na cv. Bossier, 

independentemente do suprimento com Si (Figura 2). Contudo, independentemente da 

cultivar observada, houve maior severidade nas plantas do tratamento +Si do que para 

as do -Si (Figura 2). 

Trocas gasosas, fluorescência da clorofila a e concentração de carboidratos. A, gs, 

Ci, E, Fv/Fm, FSII, qP, NPQ, ETR, CLI, FRU, SAC e AMI foram significativamente 

influenciados por pelo menos um dos fatores estudados, bem como para algumas 

interações entre eles (Tabela 1). A interação dos fatores cultivares × inoculação × 

épocas de avaliação × concentrações de Si foi significativa para A, Fv/Fm, FSII, qP, 

NPQ, ETR, GLI e FRU (Tabela 1).  

Para as plantas não inoculadas de ambas as cultivares, de modo geral, não houve 

diferença entre os tratamentos -Si e +Si para todas as variáveis de trocas gasosas e de 

fluorescência da clorofila a analisadas, bem como para a concentração de carboidratos 

(Figura 3A, C, E e G; Figura 4A, C, E e G; Figura 5A, C, E, G e I; Figura 6A, C, E, G e 

I; Figura 8A, C, E e G; Figura 9A, C, E e G). Para as plantas inoculadas da cv. Bossier, 

houve menores valores de A, E, Fv/Fm, FSII, qP e ETR e maiores para NPQ aos 14 e 

16 dai, além de menores valores de gs e maior Ci aos 16 dai para o tratamento +Si em 

relação ao -Si (Figura 3B, D, F e H; Figura 5B, D, F, H e J). Houve maior concentração 

de GLI para as plantas inoculadas do tratamento +Si comparado com o tratamento -Si 

aos 8 dai (Figura 8B). A concentração de FRU foi maior para as plantas do tratamento 

+Si em relação ao -Si aos 8 dai, porém o inverso ocorreu aos 14 e 16 dai (Figura 8D). 

Houve menores concentrações de SAC aos 14 dai e de AMI aos 8 dai para as plantas do 

tratamento +Si comparadas às do tratamento -Si (Figura 8F e H). Para as plantas 

inoculadas da cv. Conquista, não houve diferença entre os tratamento -Si e +Si para 

todas as variáveis de trocas gasosas e de fluorescência da clorofila a (Figura 4B, D, F e 

H; Figura 6B, D, F, H e J). Houve menor concentração de FRU para o tratamento +Si 
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do que para o tratamento -Si, independentemente da época de avaliação (Figura 9D). As 

concentrações de GLI e de SAC aos 16 dai e de AMI aos 8 dai foram maiores para as 

plantas do tratamento +Si comparado ao -Si (Figura 9B, F e H).  

A inoculação da plantas da cv. Bossier com C. sojina resultou em redução em A, 

gs, E, FSII, qP e ETR aos 14 e aos 16 dai, e maior NPQ aos 8, 14 e 16 dai, 

independentemente do Si (Figura 3 A, B, C, D, G e H; Figura 5A, B, E, F, G, H, I e J). 

Plantas inoculadas apresentaram maior Ci em relação às não inoculadas apenas para o 

tratamento +Si aos 16 dai (Figura 3E e F). A concentração de GLI foi maior para as 

plantas inoculadas do que para as não inoculadas, independentemente do Si (Figura 8A 

e B). Para FRU, maiores concentrações foram observadas para as plantas inoculadas em 

relação às não inoculadas aos 8, 14 e 16 dai para o tratamento -Si e aos 8 dai para o 

tratamento +Si (Figura 8C e D). Plantas inoculadas apresentaram menor concentração 

de AMI do que as não inoculadas aos 14 e 16 dai para o tratamento -Si e aos 16 dai para 

o tratamento +Si (Figura 8G e H). Para a cv. Conquista, a inoculação das plantas 

acarretou redução em A aos 16 dai e em gs e E aos 14 e 16 dai, independentemente do Si 

(Figura 4A, B, C, D, G e H). Menores valores de Ci ocorrem para as plantas inoculadas 

do que para as não inoculadas aos 16 dai para o tratamento +Si (Figura 4E e F). A 

fluorescência da clorofila a das plantas da cv. Conquista não foi alterada pela infecção 

por C. sojina, independentemente do Si (Figura 6A, B, C, D, E, F, G, H, I e J). A 

concentração de FRU foi maior nas plantas inoculadas do que para as não inoculadas 

aos 8, 14 e 16 dai para o tratamento -Si e apenas aos 16 dai para o tratamento +Si 

(Figura 9C e D). Plantas inoculadas do tratamento +Si apresentaram menores 

concentrações de AMI aos 8, 14 e 16 dai e de SAC aos 8 e 16 dai e maior concentração 

de GLI aos 8 dai em relação às plantas não inoculadas (Figura 9A, B, E, F, G e H). Para 

o tratamento -Si, a inoculação das plantas resultou em incremento na concentração de 

GLI aos 8 e 16 dai e redução aos 14 dai (Figura 9A e B). 

Concentração de clorofilas e carotenoides. Isoladamente, o fator inoculação foi o 

mais importante para explicar as variações nas concentrações de Cl e Car (Tabela 1). A 

interação dos fatores cultivares × inoculação × concentrações de Si foi significativa 

tanto para a concentração de Cl quanto de Car (Tabela 1). Para as plantas não 

inoculadas de ambas as cultivares, não houve diferença significativa entre os tratamento 

-Si e +Si nas concentrações dos pigmentos analisados (Figura 7A e C). Porém, para as 

plantas inoculadas, houve diferença significativa apenas para a cv. Bossier. Nesse caso, 

menores concentrações de Cl e Car foram encontradas no tratamento +Si em relação ao 
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-Si (Figura 7B). Quando o efeito da inoculação foi analisado, houve redução 

significativa na concentração dos pigmentos analisados apenas para a cv. Bossier, sendo 

os menores valores para as plantas inoculadas em relação às não inoculadas (Figura 7B). 

Imagens de fluorescência da clorofila a. Para as plantas não inoculadas de ambas as 

cultivares, não houve diferença qualitativa no padrão de coloração entre os tratamentos -

Si e +Si para as imagens de fluorescência de Fv/Fm, FSII, qP, NPQ e ETR (Figuras 10 

e 11). No entanto, a inoculação das plantas da cv. Bossier usualmente resultou em 

decréscimo de Fv/Fm, FSII, qP e ETR e aumento de NPQ tanto para o tratamento -Si 

quanto para o +Si, porém de forma menos intensa para as plantas do tratamento -Si 

(Figura 10). Ressalta-se que nas áreas onde ocorreram coloração entre castanho-escuro e 

preta para Fv/Fm, FSII, qP, NPQ e ETR, possivelmente, ocorreu a perda da capacidade 

fotossintética, especialmente para o tratamento +Si (Figura 10). Para a cv. Conquista, 

não houve mudanças consideráveis de coloração para todas as variáveis de 

fluorescência, independentemente do Si (Figura 11).  

Correlação de Pearson. Para a cv. Bossier, houve correlação positiva de A com gs, E, 

Fv/Fm, FSII, qP, ETR, Cl, Car, e negativa com Ci, NPQ, concentração de Si foliar e 

severidade (Tabela 2). Os maiores valores de gs correlacionaram-se positivamente com 

E, e negativamente com a concentração de Si foliar e severidade. O incremento de Ci 

esteve positivamente correlacionando com NPQ, concentração de Si foliar e severidade, 

e negativamente correlacionado com Cl e Car. E foi correlacionado positivamente com 

Car, e negativamente com a concentração de Si foliar e severidade. Houve correlação 

positiva de Fv/Fm com FSII, qP, ETR, Cl e Car, e negativamente com NPQ, 

concentração de Si foliar e severidade. O FSII foi positivamente correlacionado com 

qP, ETR e Car, e negativamente correlacionado com NPQ, concentração de Si foliar e 

severidade. O qP foi correlacionado positivamente com ETR e Car, e negativamente 

com NPQ, concentração de Si foliar e severidade. O NPQ foi correlacionado 

positivamente com a concentração de Si foliar e severidade, e negativamente com ETR, 

Cl e Car. Houve correlação positiva de ETR com Cl e Car, de Car com FRU, de AMI 

com a concentração de Si foliar, e dessa última com a severidade. Adicionalmente, 

ETR, Cl, Car e FRU foram correlacionados negativamente com a concentração de Si 

foliar e severidade. A concentração de GLI foi negativamente correlacionada com a 

concentração de AMI. Para a cv. Conquista, houve correlação positiva de gs com Ci e E, 

de Ci com E, de Cl com a severidade, de GLI com FRU e SAC, de FRU com SAC, além 
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da correlação positiva entre a concentração de Si foliar e a severidade. Em adição, 

correlações negativas de Cl com GLI, de FRU com a concentração de Si foliar e de GLI 

e SAC com a concentração de Si foliar e a severidade. 
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DISCUSSÃO 

É sabido que a nutrição com Si potencializa a resistência de plantas de soja a 

estresses bióticos e abióticos (Arsenault-Labrecque et al., 2012; Shen et al., 2010a; 

Miao et al., 2010). Além disso, o Si pode propiciar aumento na capacidade 

fotossintética de plantas de soja estressadas mediante, possivelmente, incremento na 

atividade de enzimas fotossintéticas e no conteúdo de pigmentos cloroplastídicos (Shen 

et al., 2010b). No entanto, no presente estudo, o Si aumentou a suscetibilidade das 

plantas de soja ao fungo C. sojina, o que acarretou em redução na capacidade 

fotossintética da cv. suscetível, além de mudanças no metabolismo de carboidratos tanto 

para a cv. resistente quanto para a cv. suscetível. Além disso, os resultados do presente 

estudo evidenciaram que o suprimento com Si não acarretou mudanças fisiológicas em 

plantas de soja não inoculadas, tampouco modificou a concentração de carboidratos, 

independentemente da resistência da cultivar. Corroborando esses resultados, Resende 

et al. (2012) reportaram que o suprimento de Si a plantas de sorgo não desencadeou 

mudanças fisiológicas na ausência de estresse, o que foi evidenciado pela inalteração 

nas variáveis A, gs e E. Tomados em conjunto, estes resultados evidenciam que o efeito 

do Si sobre os processos fisiológicos em espécies como soja e sorgo seja limitado na 

ausência de estresse. Portanto, o aumento da suscetibilidade das plantas de soja a C. 

sojina, bem como o decréscimo na capacidade fotossintética mediante suprimento com 

Si não se deve a alterações na fotossíntese basal. 

Existem vários relatos na literatura de que o ataque de plantas por patógenos 

resulta em redução em A, e a forma com que a fisiologia da planta é afetada pode variar 

de acordo com o patossistema estudado (Luque et al., 1999; Bassanezi et al., 2002; 

Berger et al., 2007; Alves et al., 2011; Vélez et al., 2012; Resende et al., 2012). No 

presente estudo, o efeito negativo da infecção por C. sojina sobre a fisiologia de plantas 

da cultivar resistente foi associado fundamentalmente à redução em gs. No entanto, a 

maior resistência estomática não foi suficiente para desencadear diferenças na taxa 

fotossintética entre as plantas supridas ou não com Si. Interessantemente, o decréscimo 

de Ci não foi relacionado com a taxa fotossintética nas plantas supridas com Si, o que 

evidencia que a maior severidade da mancha olho de rã desencadeada por esse elemento 

não foi suficiente para acarretar dano no aparato fotossintético nas plantas da cultivar 

resistente. Para as plantas da cultivar suscetível não supridas com Si, a infecção por C. 

sojina foi acompanhada por reduções em A fundamentalmente governadas por 

limitações estomáticas e decréscimo na concentração de clorofilas e carotenoides. Em 
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contrapartida, o suprimento de Si intensificou a suscetibilidade das plantas da cultivar 

suscetível a C. sojina acarretando, consequentemente, redução na capacidade 

fotossintética mediante limitações estomáticas bem como bioquímicas, além do 

decréscimo na concentração de pigmentos cloroplastídicos. Suporte adicional para essa 

conclusão vem da correlação positiva de A com gs e com as concentrações de Cl e Car, 

além da correlação negativa de A com Ci e concentração foliar de Si. Notadamente, 

reduções nos valores de gs e E ocorreram, possivelmente, pelo descompasso hídrico 

resultante da colonização dos tecidos foliares por C. sojina, uma vez que as áreas 

lesionadas por patógenos da espécie Cercospora spp. são mais suscetíveis à perda 

d’água comparadas às áreas sadias (Alderman e Beute, 1987).  

Em adição, considerando que o aumento da infecção dos tecidos foliares por C. 

sojina é proporcional ao aumento na concentração de toxinas não seletivas e, 

consequentemente, do incremento nas espécies reativas de oxigênio (EROs), assume-se 

que a redução dos pigmentos cloroplastídicos ocorrida para a cultivar suscetível se deu 

mediante intensa degradação oxidativa, a qual foi intensificada pelo suprimento com Si. 

Portanto, o decréscimo em A nas plantas da cultivar suscetível ocorreu, pelo menos em 

parte, em função da redução da interceptação da radiação solar acarretada pela redução 

dos pigmentos cloroplastídicos. Corroborando com esses resultados, a redução na 

concentração de clorofilas foi observada para plantas de tomateiro infectadas por 

Botrytis cinerea (Kuźniak e Skłodowska, 2001). Esse decréscimo, semelhante ao 

observado neste estudo, foi relacionado com aumento na concentração de EROs no 

tecido foliar (dados não mostrados).  

A infecção das plantas da cultivar resistente não acarretou mudanças 

quantitativas na fluorescência da clorofila a. Em adição, as imagens de fluorescência da 

clorofila a dessa cultivar comprovam que o efeito negativo da inoculação foi restrito a 

pequenas áreas, o que é típico de interações incompatíveis entre patógenos e 

hospedeiros, conforme observado por Bastiaans e Roumen (1993) e Scharte et al. 

(2005). Notadamente, essas alterações pontuais não foram suficientes para desencadear 

mudanças no padrão de fluorescência da clorofila a. Tomados em conjuntos, estes 

resultados suportam que a infecção por C. sojina não acarretou dano no aparato 

fotossintético para a cultivar resistente. De modo inverso, a mais provável causa 

relacionada com a redução em A desencadeada por C. sojina na cultivar suscetível se 

deve ao comprometimento no aparato fotossintético, especialmente para as plantas 

supridas com Si. Essa afirmativa pode ser suportada pelo decréscimo na eficiência 
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fotoquímica do PSII (Fv/Fm), a qual está relacionada com os menores valores de ETR. 

Adicionalmente, o intenso declínio em ΦFSII observado nas plantas infectadas indica 

que, de modo geral, a proporção de luz absorvida pelas clorofilas utilizada nos 

processos fotoquímicos foi reduzida. Além disso, a infecção das plantas por C. sojina 

foi relacionada com a menor capacidade de re-oxidação do aceptor primário de elétrons 

(QA), analisada através de qP, o qual estima a fração de centros de reação do PSII 

abertos (Schreiber et al., 1994). Em conjunto com os dados de trocas gasosas, estes 

resultados indicam que a infecção na cultivar suscetível desencadeou redução na 

assimilação de CO2 e na regeneração de ADP e NADP+ e, consequentemente, excesso 

de energia de excitação, especialmente para as plantas supridas com Si. Embora parte 

dessa energia de excitação em excesso tenha sido dissipada na forma de calor, levando 

em conta que houve aumento de NPQ (Krause e Weis, 1991), isso não foi suficiente 

para evitar dano fotooxidativo no aparato fotossintético, o que pode ser comprovado 

pela redução em Fv/Fm, uma vez que essa variável evidencia a ocorrência de 

comprometimento na estrutura dos tilacoides. Suporte adicional a essa conclusão vem 

da correlação negativa de A com Fv/Fm, ΦFSII, qP, ETR e positiva com NPQ, além das 

imagens de fluorescência da clorofila a. Por fim, as imagens de fluorescência da 

clorofila a comprovam que o efeito negativo do fungo C. sojina sobre a fisiologia das 

plantas não foi restrito aos sítios de infecção para a cultivar suscetível, mas também em 

áreas aparentemente assintomáticas, o que se deu de forma mais pronunciada para as 

plantas supridas com Si, devido, possivelmente, à rápida difusão de toxinas não 

seletivas produzidas pelo fungo para os tecidos ainda não colonizados.  

O efeito negativo da infecção por patógenos sobre a fisiologia das plantas tanto 

na área sintomática quanto na assintomática também foi reportado para outros 

patossistemas (Bastiaans, 1991; Rahoutei et al., 2000; Pinkard e Mohammed, 2006; 

Berger et al., 2007; Resende et al., 2012; Gruber et al., 2012). Porém, em contraste com 

os resultados do presente estudo, a relação positiva da concentração de Si com a 

eficiência fotoquímica, comprovada pelo menor decréscimo de Fv/Fm, e com a maior 

concentração de pigmentos cloroplastídicos foi relatada para o patossistema arroz-

Magnaporthe oryzae (Gao et al., 2011). Da mesma maneira, a infecção de plantas de 

arroz e sorgo por Bipolaris oryzae e Colletotrichum sublineolum, respectivamente, 

afetou negativamente a taxa fotossintética, porém de forma menos pronunciada para as 

plantas supridas com Si (Resende et al., 2012; Dallagnol et al., 2013). No entanto, 

considerando que um dos efeitos do Si sobre a resistência das plantas às doenças seja o 
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aumento na concentração de H2O2 (Sun et al., 2010; Shetty et al., 2011), além desse 

elemento estar envolvido no aumento da fotorrespiração (Van Bockhaven et al., 2013), 

cujo processo também incrementa os níveis de H2O2, acredita-se que o fungo C. sojina 

tenha se beneficiado pelo incremento nas EROs nas plantas supridas com Si, o que pode 

ter desencadeado maior comprometimento do aparato fotossintético.  

Neste estudo, as reduções em A não foram associadas com as alterações em 

hexoses, SAC e AMI. Esses resultados podem ser suportados pela ausência de 

correlação entre A e as concentrações de carboidratos, independentemente da resistência 

da cultivar. Entretanto, considerando que o aumento na concentração de hexoses pode 

desencadear a ativação de genes envolvidos na defesa de plantas contra patógenos 

(Herbers et al., 1996), o aumento dessas moléculas tanto para a cultivar resistente 

quanto para a suscetível indica que o incremento de carboidratos solúveis pode ser uma 

estratégia de defesa das plantas de soja contra C. sojina. Essa hipótese pode ser 

suportada pelo fato de que a concentração de hexoses e SAC foi maior nas plantas da 

cultivar resistente não supridas com Si aos 16 dai, as quais apresentaram menor 

severidade da doença em relação às plantas supridas com esse elemento. A correlação 

negativa de GLI e SAC com a concentração foliar de Si e com a severidade, bem como 

a correlação negativa de FRU com a concentração foliar de Si para a cultivar resistente 

são suportes adicionais à essa hipótese.  

Considerando que o aumento na suscetibilidade das plantas da cv. resistente 

mediado pelo Si não tenha sido suficiente para acarretar limitações fisiológicas, 

podemos inferir que a menor eficiência fotossintética observada nas plantas da cv. 

suscetível tenha ocorrido em função da intensa redução da área foliar 

fotossinteticamente ativa pela formação de inúmeras áreas cloróticas e necróticas. Isso, 

possivelmente, ocorreu via aumento na concentração intracelular de EROs oriundos de 

toxinas produzidas pelo patógeno. No entanto, a realização de novos estudos 

fisiológicos e moleculares nos ajudará a melhor elucidar as causas inerentes ao efeito 

negativo do suprimento de Si aos processos fisiológicos de plantas de soja infectadas 

por C. sojina.  
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Figura 1. Concentração foliar de silício (Si) das plantas de soja crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) considerando a 
média das cvs. Bossier e Conquista e das plantas não inoculadas e inoculadas com 
Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*) são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro padrão 
da média. 
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Figura 2. Severidade da mancha olho de rã em folíolos de plantas de soja das cvs. 
Bossier (A) e Conquista (B) crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de 
silício (-Si ou +Si, respectivamente) aos 16 dias após a inoculação com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*) são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro padrão 
da média. 
 



58 
 

Tabela 1. Análise de variância dos efeitos de cultivares (C), inoculação das plantas (I), épocas de avaliação (EA) e concentrações de silício (Si) na 
concentração foliar de silício (CFSi), severidade da mancha olho de rã (SEV), concentrações de clorofilas (Cl) e carotenoides (Car), taxa líquida de 
assimilação de CO2 (A), condutância estomática (gs), concentração interna de CO2 (Ci), taxa de transpiração (E), concentrações de glicose (GLI), frutose 
(FRU), sacarose (SAC) e amido (AMI), eficiência fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm), rendimento quântico do transporte de elétrons (FSII), coeficiente 
de extinção fotoquímica (qP), coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ) e taxa de transporte de elétrons (ETR). 
 

Causas de 
variação 

Valores de Fz 

CFSi SEV Cl Car A gs Ci E GLI FRU SAC AMI Fv/Fm ΦFSII  qP NPQ ETR 
C 1,8 203,0 0,1 9,5 410,0 89,3 0,4 0,1 1,3 6,1 5,9 1,6 109,5 120,1 126,9 102,6 58,3 
I 0,7 - 57,8 18,0 436,7 197,4 0,2 286,4 105,1 177,8 3,9 32,4 19,3 41,2 32,0 273,5 122,6 

EA - - - - 187,4 110,3 21,5 130,7 3,0 13,5 1,2 1,4 0,9 19,9 21,6 51,1 26,1 
Si 2030,0 132,9 4,6 3,0 13,3 0,8 1,7 0,3 1,8 27,6 0,1 1,5 32,2 2,5 8,2 18,1 4,9 

C × I 0,1 - 29,1 20,1 232,7 13,1 5,6 32,4 10,2 27,0 1,0 4,8 83,7 35,2 85,3 239,2 108,3 
C × EA - - - - 30,2 7,4 5,0 2,0 2,4 17,4 0,6 1,1 19,7 27,3 18,1 53,3 38,9 
C × Si 0,5 115,9 21,2 14,6 18,8 0,9 6,6 0,2 2,2 9,0 2,2 0,1 37,9 7,9 8,8 10,4 8,2 
I × EA - - - - 120,6 71,2 3,4 71,2 4,7 17,6 0,8 3,0 25,7 18,8 10,1 30,0 24,0 
I × Si 0,1 - 3,2 0,4 32,7 18,5 0,7 5,0 2,3 14,4 12,9 5,8 25,7 2,2 3,9 25,0 6,9 

EA × Si - - - - 15,1 2,9 0,2 3,3 15,5 3,0 0,7 0,5 13,5 0,1 2,2 3,2 1,2 
C × I × EA - - - - 53,7 9,9 10,6 7,6 4,0 9,5 0,8 2,1 17,6 16,6 9,1 42,7 33,3 
C × I × Si 0,3 - 5,0 5,7 30,0 6,1 2,3 4,4 5,8 5,8 2,2 3,8 49,7 4,1 7,1 15,1 1,6 

C × EA × Si - - - - 8,1 1,3 1,6 0,4 6,0 13,3 2,4 0,1 9,9 2,2 1,2 5,9 0,9 
I × EA × Si - - - - 9,0 3,7 0,2 3,0 12,3 3,9 1,2 2,0 9,4 2,8 6,5 4,5 2,3 

C × I × EA × Si - - - - 13,9 0,8 2,2 0,5 4,2 13,0 1,2 2,2 11,6 3,4 3,8 3,5 1,8 
z Valores em negrito são significativos (P ≤ 0,05). 
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Tabela 2. Coeficientes de correlação de Pearson para as cvs. Bossier (acima da diagonal) e Conquista (abaixo da diagonal) entre as variáveis taxa líquida de 
assimilação de CO2 (A), condutância estomática (gs), concentração interna de CO2 (Ci), taxa de transpiração (E), eficiência fotoquímica máxima do FSII 
(Fv/Fm), rendimento quântico do transporte de elétrons (FSII), coeficiente de extinção fotoquímica (qP), coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ) e 
taxa de transporte de elétrons (ETR), concentrações de clorofilas (Cl), carotenoides (Car), glicose (GLI), frutose (FRU), sacarose (SAC), amido (AMI) e silício 
(Si) e severidade da mancha olho de rã (SEV) em folíolos de plantas de soja crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício e inoculadas com 
Cercospora sojina aos 16 dias após a inoculação. 
 
Variáveisz A gs Ci E Fv/Fm ΦFSII qP NPQ ETR Cl Car GLI FRU SAC AMI Si SEV 

A - 0,96 -0,86 0,98 0,85 0,96 0,95 -0,93 0,96 0,81 0,90 0,30 0,61 -0,03 0,25 -0,95 -0,96 
gs 0,48 - -0,70 0,99 0,82 0,98 0,96 -0,84 0,93 0,64 0,75 0,41 0,46 0,07 0,18 -0,89 -0,90 
Ci 0,19 0,92 - -0,75 -0,70 -0,75 -0,71 0,94 -0,79 -0,90 -0,99 0,01 -0,70 0,12 -0,40 0,88 0,88 
E 0,35 0,95 0,91 - 0,85 0,98 0,96 -0,88 0,93 0,69 0,80 0,37 0,50 0,02 0,21 -0,91 -0,92 

Fv/Fm 0,02 -0,16 -0,26 -0,22 - 0,87 0,82 -0,78 0,79 0,77 0,77 0,20 0,63 -0,47 0,11 -0,81 -0,91 
ΦFSII -0,56 -0,56 -0,49 -0,48 0,55 - 0,97 -0,86 0,90 0,68 0,79 0,24 0,58 -0,01 0,32 -0,94 -0,94 

qP -0,47 -0,59 -0,40 -0,48 -0,55 -0,04 - -0,80 0,90 0,69 0,75 0,21 0,60 0,05 0,34 -0,91 -0,90 
NPQ -0,40 -0,06 0,13 -0,01 0,05 0,62 -0,17 - -0,84 -0,81 -0,94 -0,21 -0,53 0,01 -0,25 0,89 0,90 
ETR -0,38 0,01 0,01 -0,09 -0,08 -0,06 0,19 -0,34 - 0,81 0,86 0,42 0,61 -0,08 0,13 -0,90 -0,93 
Cl 0,50 0,07 -0,05 -0,17 0,51 0,05 -0,60 0,18 -0,32 - 0,95 0,03 0,83 -0,39 0,22 -0,80 -0,87 
Car 0,42 -0,34 -0,56 -0,40 -0,26 -0,29 0,15 -0,42 -0,10 0,14 - 0,08 0,74 -0,20 0,32 -0,90 -0,92 
GLI -0,24 0,31 0,44 0,50 -0,50 -0,36 0,45 -0,28 0,25 -0,86 -0,39 - -0,37 0,08 -0,75 -0,05 -0,15 
FRU 0,02 0,59 0,66 0,76 -0,20 -0,32 0,02 -0,20 0,03 0,59 -0,57 0,88 - -0,44 0,57 -0,75 -0,76 
SAC 0,06 0,66 0,65 0,79 -0,46 -0,44 0,02 -0,25 0,30 -0,67 -0,31 0,85 0,86 - 0,21 0,07 0,24 
AMI -0,34 0,39 0,53 0,26 -0,06 0,10 -0,18 0,45 0,50 0,10 -0,62 0,05 0,08 0,19 - 0,97 -0,32 

Si -0,04 -0,56 -0,64 -0,65 0,61 0,34 -0,21 -0,07 -0,10 0,52 0,42 -0,76 -0,75 -0,82 -0,37 - 0,92 
SEV 0,22 -0,23 -0,34 -0,40 0,61 0,08 -0,44 -0,14 -0,16 0,73 0,34 -0,77 0,65 -0,75 -0,25 0,92 - 

z Valores em negrito são significativos pelo teste t (P ≤ 0,05) 
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Figura 3. Taxa líquida de assimilação de CO2 (A) (A, B), condutância estomática (gs) 
(C, D), concentração interna de CO2 (Ci) (E, F) e taxa de transpiração (E) (G, H) em 
folíolos de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 
mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C, E, G) ou 
inoculadas (I) (B, D, F, H) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si 
seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de coleta, são significativamente 
diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I seguidas por um 
triângulo ( ), dentro de cada época de coleta e tratamentos -Si e +Si, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro padrão 
da média. 
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Figura 4. Taxa líquida de assimilação de CO2 (A) (A, B), condutância estomática (gs) 
(C, D), concentração interna de CO2 (Ci) (E, F) e taxa de transpiração (E) (G, H) em 
folíolos de plantas de soja da cv. Conquista crescidas em solução nutritiva contendo 0 
ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C, E, G) ou 
inoculadas (I) (B, D, F, H) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si 
seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de coleta, são significativamente 
diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I seguidas por um 
triângulo ( ), dentro de cada época de coleta e tratamentos -Si e +Si, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro padrão 
da média. 
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Fig. 5. Eficiência fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm) (A, B), rendimento quântico do 
transporte de elétrons (FSII) (C, D), coeficiente de extinção fotoquímica (qP) (E, F), 
coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ) (G, H) e taxa de transporte de elétrons 
(ETR) (I, J) em folíolos de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em solução nutritiva 
contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, 
C, E, G, I) ou inoculadas (I) (B, D, F, H, J) com Cercospora sojina. Médias dos 
tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de coleta, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I 
seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e concentração de silício, 
são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão em relação à média. 
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Fig. 6. Eficiência fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm) (A, B), rendimento quântico do 
transporte de elétrons (FSII) (C, D), coeficiente de extinção fotoquímica (qP) (E, F), 
coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ) (G, H) e taxa de transporte de elétrons 
(ETR) (I, J) em folíolos de plantas de soja da cv. Conquista crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas 
(NI) (A, C, E, G, I) ou inoculadas (I) (B, D, F, H, J) com Cercospora sojina. Médias dos 
tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de coleta, são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos NI e I 
seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e concentração de silício, 
são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão em relação à média. 
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Fig. 7. Concentrações de clorofilas (Cl) e carotenoides (Car) em folíolos de plantas de 
soja das cvs. Bossier (A, B) e Conquista (C, D) crescidas em solução nutritiva contendo 
0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C) ou 
inoculadas (I) (B, D) com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas 
por asterisco (*) são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e 
concentração de silício, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras 
representam o erro padrão em relação à média. 
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Figura 8. Concentrações de glicose (GLI) (A, B), frutose (FRU) (C, D), sacarose (SAC) 
(E, F) e amido (AMI) (G, H) em folíolos de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em 
solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não 
inoculadas (NI) (A, C, E, G) ou inoculadas (I) (B, D, F, H) com Cercospora sojina. 
Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de 
coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos 
NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e tratamentos -Si e 
+Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão da média. MF = massa fresca. 
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Figura 9. Concentrações de glicose (GLI) (A, B), frutose (FRU) (C, D), sacarose (SAC) 
(E, F) e amido (AMI) (G, H) em folíolos de plantas de soja da cv. Conquista crescidas 
em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não 
inoculadas (NI) (A, C, E, G) ou inoculadas (I) (B, D, F, H) com Cercospora sojina. 
Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada época de 
coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Médias dos tratamentos 
NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e tratamentos -Si e 
+Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0.05). Barras representam o erro 
padrão da média.MF = massa fresca. 
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Figura 10. Imagens de fluorescência da clorofila a para as variáveis eficiência 
fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm) (A1-A4), rendimento quântico do transporte de 
elétrons (FSII) (B1-B4), coeficiente de extinção fotoquímica (qP) (C1-C4), 
coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ) (D1-D4) e taxa de transporte de elétrons 
(ETR) (E1-E4) em folíolos de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 mM de silício (-Si) (A1, A3, B1, B3, C1, C3, D1, D3, E1 e E3) ou 
2 mM de silício (+Si) (A2, A4, B2, B4, C2, C4, D2, D4, E2 e E4) e não inoculadas (NI) 
(A1, A2, B1, B2, C1, C2, D1, D2, E1 e E2) ou inoculadas (I) (A3, A4, B3, B4, C3, C4, 
D3, D4, E3 e E4) com Cercospora sojina aos 16 dias após inoculação. 
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Figura 11. Imagens de fluorescência da clorofila a para as variáveis eficiência 
fotoquímica máxima do FSII (Fv/Fm) (A1-A4), rendimento quântico do transporte de 
elétrons (FSII) (B1-B4), coeficiente de extinção fotoquímica (qP) (C1-C4), 
coeficiente de extinção não-fotoquímica (NPQ) (D1-D4) e taxa de transporte de elétrons 
(ETR) (E1-E4) em folíolos de plantas de soja da cv. Conquista crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 mM de silício (-Si) (A1, A3, B1, B3, C1, C3, D1, D3, E1 e E3) ou 
2 mM de silício (+Si) (A2, A4, B2, B4, C2, C4, D2, D4, E2 e E4) e não inoculadas (NI) 
(A1, A2, B1, B2, C1, C2, D1, D2, E1 e E2) ou inoculadas (I) (A3, A4, B3, B4, C3, C4, 
D3, D4, E3 e E4) com Cercospora sojina aos 16 dias após inoculação. 
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Capítulo 3 

 

 

Mecanismo de defesa e atividade de hidrolases da parede celular em 

plantas de soja supridas com silício e infectadas por Cercospora sojina 
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RESUMO 

A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina, é uma das doenças 

foliares mais importantes da cultura da soja, pois pode acarretar grandes perdas na 

produtividade. Atualmente, a incidência dessa doença tem aumentado em várias regiões 

do mundo, inclusive no sul do Brasil, o que indica que novas epidemias possam ocorrer. 

Considerando que o silício (Si) potencializa a resistência de inúmeras espécies de 

plantas a patógenos, neste estudo foi avaliado o efeito do Si sobre a atividade de 

enzimas de defesa e na concentração de fenóis e lignina em plantas de soja infectadas 

por C. sojina aos 8, 14 e 16 dias após a inoculação (dai). Além disso, a importância de 

algumas enzimas de degradação da parede celular (EDPC) vegetal para o processo 

infeccioso de C. sojina, bem como o efeito do Si sobre a atividade dessas enzimas foi 

avaliado nas mesmas épocas descritas anteriormente. Plantas de soja das cvs. Bossier e 

Conquista, suscetível e resistente à mancha olho de rã, respectivamente, foram crescidas 

em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de Si (-Si e + Si, respectivamente) e 

inoculadas ou não com C. sojina. A severidade da doença mancha olho de rã aos 16 dai 

foi maior nas plantas da cv. Bossier, independentemente do Si. Para as duas cultivares, 

maiores valores de severidade foram encontrados nas plantas supridas com Si em 

relação às não supridas. O suprimento com Si não alterou a atividade de enzimas de 

defesa e de EDPC nem as concentrações de fenóis solúveis totais e de lignina das 

plantas não inoculadas, independentemente da cultivar. Entretanto, o Si, de modo geral, 

resultou em menores atividades das enzimas lipoxigenase, felilalanina-amônia-liase, 

quitinase, peroxidase inespecífica e polifenoloxidase, além de aumento na atividade de 

enzimas líticas de componentes da parede celular em plantas de soja infectadas por C. 

sojina. Esses resultados evidenciam que o suprimento de plantas de soja com Si resultou 

em menores atividades de enzimas de defesa contra patógenos e também favoreceu o 

processo infeccioso de C. sojina mediante aumento da atividade de enzimas líticas da 

parede celular, levando à menor resistência contra C. sojina nas duas cultivares, porém 

de forma mais pronunciada para cv. Bossier. 

 

Palavras chave: Glycine max, enzimas, fenóis, lignina e mancha olho de rã. 
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INTRODUÇÃO 

A mancha olho de rã, causada pelo fungo Cercospora sojina K. Hara, é uma das 

doenças foliares mais importantes da cultura da soja, porém ocorre também em 

sementes, legumes e hastes (Lucena et al., 1982). Os sintomas nas folhas iniciam-se 

como pequenas manchas de aspecto encharcado (anasarca), evoluindo para coloração 

castanho-clara no centro com bordos castanho-avermelhados na superfície adaxial e 

cinza na superfície abaxial (Almeida et al., 2005). Nas hastes e legumes, as lesões 

apresentam aspecto de anasarca na fase inicial, evoluindo para manchas castanho-

escuras de formato circular. Nas sementes, a infecção por C. sojina acarreta rachaduras 

e manchas de coloração parda a cinza (Almeida et al., 2005).  

Atualmente, a mancha olho de rã tem aumentado em várias regiões de clima 

quente e úmido, inclusive no sul do Brasil (Reis et al., 2012). O controle da mancha 

olho de rã baseia-se principalmente na resistência e na aplicação de fungicidas. 

Contudo, a resistência de plantas de soja contra a mancha olho de rã está atualmente 

condicionada por apenas um gene, Rcs3 (Missaoui et al., 2007), impondo uma forte 

pressão de seleção na população do patógeno com o risco da ocorrência de novas 

epidemias, uma vez que C. sojina apresenta grande variabilidade genética (Almeida et 

al., 2005). Portanto, o controle efetivo da doença exigiria, além da utilização de 

variedades resistentes e aplicação de fungicidas, a utilização de métodos alternativos de 

manejo da doença, como por exemplo, o uso da nutrição mineral. 

Entre os vários elementos minerais, é amplamente reconhecido que o silício (Si) 

potencializa a resistência de várias espécies de plantas economicamente importantes 

contra a infecção por vários patógenos (Datnoff et al., 2007). Os mecanismos de 

resistência a doenças conferida pelo Si permanecem ainda em discussão pela 

comunidade científica. Além da hipótese da barreira física e mecânica, existem várias 

evidências do envolvimento desse elemento na cascata de sinalização, a qual culminaria 

na ativação de genes relacionados com a defesa da planta. Rodrigues et al. (2003), por 

exemplo, reportaram que o Si reduziu a hidrólise da celulose em plantas de arroz 

infectadas por Pyricularia grisea devido ao acúmulo de compostos fenólicos. Além 

disso, plantas de arroz supridas com Si apresentaram aumento na resistência contra P. 

grisea mediante o aumento nos transcritos dos genes que codificam para as enzimas β-

1,3-glucanase (GLU), peroxidase (POX) e para proteína PR-1, além da maior 

concentração de derivados da lignina-ácido tioglicólico (DLATG) (Rodrigues et al., 

2005). Fortunato et al. (2012) reportaram que a severidade do mal do panamá foi 

reduzida em plantas de bananeira supridas com Si mediante a maior atividade das 
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enzimas fenilalanina amônia-liase (FAL), polifenoloxidases (PFO), quitinases (QUI), 

GLU e POX, e concentração de fenóis solúveis totais (CSFT) e DLATG.  

Embora estudos sobre a utilização do Si na defesa da soja a doenças seja ainda 

escassos na literatura, Lemes et al. (2011) obtiveram controle da ferrugem da soja, 

causada pelo fungo Phakopsora pachrhizi, quando as plantas foram supridas com Si. 

Portanto, a hipótese deste estudo foi de que o Si propiciaria a defesa de plantas de soja 

contra a infecção por C. sojina, via aumento na atividade de enzimas de defesa. Além 

disso, hipotetizou-se que o Si potencializaria o aumento na concentração de CSFT e 

DLATG e, consequentemente, maior resistência da parede celular e redução da ação 

deletéria de enzimas de degradação da parede celular. Portanto, o objetivo do trabalho 

foi determinar o efeito do Si sobre a atividade das enzimas de defesa FAL, PFO, QUI, 

GLU, POX e lipoxigenase (LOX), além da concentração de CSFT e DLATG em plantas 

de soja resistentes e suscetíveis a C. sojina. Em adição, foi investigada a importância 

das enzimas de degradação da parede celular vegetal, como a celulase (CEL), xilanase 

(XIL), pectinometilesterase (PME) e poligalacturonase (PG) para o processo infeccioso 

de C. sojina em plantas de soja supridas com Si. 

 



75 
 
MATERIAL E MÉTODOS 

Preparo da solução nutritiva. A solução nutritiva foi preparada com base na solução 

proposta por Clark (1975), com algumas modificações, sendo constituída por: 1,04 mM 

Ca(NO3)2.4H2O, 1 mM NH4NO3, 0,8 mM KNO3, 0,069 mM KH2PO4, 0,931 mM KCl e 

0,6 mM MgSO4.7H2O, 19 μM H3BO3, 2 μM ZnSO4.7H2O, 0,5 μM CuSO4.5H2O, 7 μM 

MnCl2.4H2O, 0,6 μM Na2MoO4.4H2O, 60 μM FeSO4.7H2O e 90 μM EDTA. O Si foi 

suprido como ácido monosilícico, obtido pela passagem do silicato de potássio através 

de uma coluna contendo resina de troca de cátions (Amberlite IR-120B, forma H+, 

Sigma-Aldrich, São Paulo, Brasil) (Ma et al., 2002). O Si foi adicionado à solução nas 

concentrações de 0 (-Si) ou 2 mM (+Si). A solução nutritiva foi trocada a cada quatro 

dias ou quando a condutividade elétrica atingiu 85% do valor inicial.  

Crescimento das plantas. Sementes de soja das cultivares Bossier e Conquista, 

suscetível e resistente a C. sojina, respectivamente (Gravina et al., 2004; Juliatti et al., 

2006), foram esterilizadas por 3 min em solução de hipoclorito de sódio 10%, lavadas 

em água desionizada e germinadas em rolos de papel “germiteste” em uma câmara de 

germinação a 25ºC. Após germinação, as plântulas foram mantidas por dois dias em 

vasos plásticos contendo solução nutritiva com 1/4 da força iônica da solução 

anteriormente citada, mas sem adição de Si. Após esse período, três plântulas foram 

transferidas para novos vasos plásticos com 5 L de solução nutritiva com a força iônica 

total, contendo ou não Si, sob contínua aeração. A solução nutritiva foi trocada a cada 

quatro dias, e o pH da solução nutritiva foi verificado diariamente, o qual foi mantido 

entre 5,5 e 5,8. As plantas foram cultivadas em casa de vegetação com umidade relativa 

de 65 ± 5%, a 30 ± 5ºC. 

Preparo do inóculo. O isolado de C. sojina (UFV-22) utilizado neste trabalho foi 

gentilmente cedido pelo Prof. Tuneo Sediyama (Departamento de Fitotecnia da UFV). 

O isolado foi preservado em tiras de papel-filtro em sílica gel a 4ºC. Dez dias antes da 

inoculação, pedaços dessas tiras foram colocados em placas de Petri contendo meio de 

cultura batata-dextrose-ágar (BDA). Após o crescimento micelial, discos de meio 

contendo o fungo foram transferidos para novas placas de Petri contendo meio V8. As 

placas de Petri foram mantidas em câmara de crescimento tipo BOD com temperatura 

de 25°C e fotoperíodo de 12 h, durante 7 dias. Após esse período, foram adicionados 10 

mL de água desionizada contendo gelatina 1% (m/v) em cada placa de Petri e os 

conídios foram cuidadosamente removidos com pincel de cerdas macias. A suspensão 

de conídios foi calibrada em hemacitômetro para a concentração de 4 × 104 conídios 

mL-1. 
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Procedimento de inoculação das plantas. Após 20 dias da adição de Si na solução 

nutritiva, na superfície adaxial e abaxial de todas as folhas de cada planta (estádio V6) 

(Fehr et al., 1971) foram pulverizados 20 mL da suspensão de conídios do isolado de C. 

sojina UFV-22 na concentração de 4 × 104 conídios mL-1, utilizando-se um atomizador 

(VLS-Set Airbrush, Companhia Paache Airbrush, USA). Após inoculação, as plantas 

foram mantidas em câmaras de crescimento de plantas (CCP), instaladas dentro da casa 

de vegetação, permanecendo até o final dos experimentos. As CCP, construídas de 

madeira, possuem 2 m de largura, 1,5 m de altura, 5 m de comprimento e cobertura com 

plásticos de 100 µm de espessura. Dentro da CCP, a densidade máxima de fluxo de 

fótons na altura do dossel foi de aproximadamente 700 µmol m-2 s-1 e a temperatura foi 

de 25 ± 2ºC e 20 ± 2ºC durante o dia e noite, respectivamente. A umidade relativa foi 

mantida a 92 ± 3% mediante a um sistema de nebulização (NEB-100; KGF Companhia, 

São Paulo, Brasil), o qual foi programado para pulverizar névoa a cada 30 min acima da 

copa das plantas. A umidade relativa e a temperatura foram mensuradas com um termo-

hidrógrafo (TH-508, Impac, Brasil). As plantas inoculadas ou não inoculadas foram 

mantidas em câmaras separadas, porém sob as mesmas condições até o final do 

experimento. 

Avaliação da severidade da mancha olho de rã e determinação da concentração 

foliar de Si. Para a avaliação da severidade da doença aos 16 dai, selecionou-se a sexta 

folha, do ápice para a base, por essa apresentar maior severidade da doença. Para isto, as 

folhas foram digitalizadas em resolução de 600 dpi, e as imagens foram processadas 

utilizando-se o software Quant (Liberato, 2003). A porcentagem da área foliar com 

sintomas da mancha olho de rã foi considerada a estimativa da severidade pelo Quant 

(Seq). Após esse processo, essas folhas foram secas para a determinação da 

concentração foliar de Si, a qual foi realizada conforme descrito por Korndörfer et al. 

(2004). 

Avaliações bioquímicas: Para todas as análises bioquímicas, selecionou-se o quarto, 

quinto e sexto trifólios das plantas, a partir da base, coletados aos 8, 14 e 16 dai. 

Determinação da atividade de enzimas lipoxigenase (LOX, EC 1.13.11.12), 

felilalanina-amônia-liase (FAL, EC 4.3.1.5), β-1,3-glucanase (GLU, EC 3.2.1.6), 

quitinase (QUI, EC 3.2.1.14), peroxidase (POX, EC 1.11.1.7) e polifenoloxidase 

(PFO, EC 1.10.3.1). A obtenção do extrato foliar foi realizada a partir da maceração de 

0,3 g de tecido foliar em N2 líquido até obtenção de um pó fino. Posteriormente, 

adicionou-se o meio de extração constituído de tampão fosfato de potássio 50 mM (pH 

6,8), ácido etilenodiaminotetracético (EDTA) 1 mM, fluoreto de fenilmetilsulfônico 

(PMSF) 1 mM e polivinilpirrolidona (PVP) 2% (m/v). Em seguida, procedeu-se a 
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centrifugação a 12.000 g por 15 min a 4°C. O sobrenadante foi coletado para 

determinação da atividade das enzimas LOX, FAL, GLU, QUI e PFO. A obtenção do 

sobrenadante utilizado para a determinação da atividade da POX ligada ionicamente à 

parede celular foi realizada a partir da maceração de 0,3 g de tecido foliar em N2 líquido 

até obtenção de um pó fino. Em seguida, adicionou-se o meio de extração idêntico ao 

descrito anteriormente, e posteriormente procedeu-se à centrifugação a 1.000 g por 10 

min a 4°C (Ranieri et al., 2001). O sobrenadante obtido foi centrifugado novamente a 

1.000 g por 10 min. Subsequentemente, o pellet foi lavado duas vezes com tampão de 

extração, duas vezes com água (4ºC) e, posteriormente, incubado em Triton X-100 2% a 

4ºC, sob agitação contínua por 1 h. O pellet foi lavado novamente duas vezes com água 

(4ºC) e incubado em NaCl 1 M por 2 h a 4ºC. Em seguida, a solução foi centrifugada a 

1.000 g por 10 min a 4ºC. O pellet foi descartado e o sobrenadante foi utilizado para a 

determinação da atividade da POX oriunda da fração iônica da parede celular. 

A atividade da LOX foi determinada após a adição de 10 µL do extrato foliar ao 

meio de reação constituído de tampão fosfato de sódio 50 mM (pH 6,5) e linoleato de 

sódio 50 µM. O meio de reação foi incubado a 25ºC e a absorbância do produto liberado 

pela LOX foi determinada a 234 nm durante o primeiro minuto de reação. O coeficiente 

de extinção molar de 25.000 M-1 cm-1 foi usado para calcular a atividade da LOX 

(Axelrod et al.,1981).  

A atividade da FAL foi determinada de acordo com a metodologia proposta por 

Guo et al. (2007), com algumas modificações. A reação foi iniciada após a adição de 

100 µL do extrato foliar ao meio de reação constituído de tampão borato de sódio 40 

mM (pH 8,8) e L-fenilalanina 20 mM em um volume de 1 mL. A mistura da reação foi 

incubada em banho-maria a 30°C durante 1 h. Após esse período, a reação foi 

paralisada pela adição de 50 µL de HCl 6 N. A absorbância dos derivados do ácido 

trans-cinâmico foi determinada a 290 nm e o coeficiente de extinção molar de 100 M-1 

cm-1 foi usado para calcular a atividade da FAL (Zucker, 1965). Nas amostras controle, 

o procedimento foi realizado conforme descrito anteriormente, porém a parada de 

reação foi realizada imediatamente após a adição do extrato foliar ao meio de reação. 

A atividade da GLU foi determinada pela adição de 20 µL do extrato foliar ao 

meio de reação composto de tampão acetato de sódio 50 mM (pH 5,0) e laminarina 1 

mg mL-1 (Lever, 1972). A mistura da reação foi incubada em banho-maria por 1 h a 

45°C. Após esse período, adicionou-se à mistura de reação 500 µL de ácido 

dinitrosalicílico (DNS). A mistura de reação foi incubada novamente em banho-maria 

por 15 min a 100°C e, posteriormente, foi resfriada em gelo até a temperatura de 25°C. 

A absorbância foi medida a 540 nm e a quantidade de açúcares redutores liberada foi 



78 
 
calculada a partir de uma curva de calibração usando glicose como padrão (Miller, 

1959). Para as amostras controle, o procedimento foi realizado conforme descrito 

anteriormente, porém sem a primeira incubação.  

A atividade da QUI foi determinada segundo a metodologia proposta por 

Harman et al. (1993). A reação foi iniciada pela adição de 20 µL do sobrenadante ao 

meio de reação constituído de tampão acetato de sódio 50 mM (pH 5,0) e substrato p-

nitrofenil-β-D-N-N'-diacetilquitobiose (PNP) 0,1 mM. A mistura de reação foi incubada 

em banho-maria a 37°C por 2 h. A reação foi interrompida com adição de 500 µL de 

carbonato de sódio 0,2 M. Nas amostras controle, o carbonato de sódio foi adicionado 

imediatamente após a adição do extrato foliar à mistura de reação. A absorbância do 

produto final liberado pela QUI foi determinada a 410 nm. Para calcular a atividade da 

QUI utilizou-se o coeficiente de extinção molar de 70 mM-1 cm-1.  

A atividade da POX foi determinada pela adição de 100 μL do extrato foliar ao 

meio de reação constituído de tampão fosfato de potássio 25 mM (pH 6,8), pirogalol 20 

mM e peróxido de hidrogênio (H2O2) 20 mM em um volume de 2 mL (Kar e Mishra, 

1976). A reação foi iniciada pela adição de 15 µL do extrato foliar e a absorbância foi 

determinada a 420 nm, durante 1 min, a 25ºC. O coeficiente de extinção molar de 2,47 

mM-1 cm-1 foi usado para calcular a atividade da POX (Chance e Maehley, 1955). A 

atividade da PFO foi determinada da mesma forma que a da POX, com exceção do 

H2O2 que foi omitido da mistura de reação. 

Determinação da atividade de enzimas celulase (CEL, 3.2.1.4), xilanase (XIL, EC 

3.2.1.8), pectina metil esterase (PME, EC 3.1.1.11) e poligalacturonase (PG, EC 

3.2.1.15). A obtenção do extrato foliar foi realizada conforme descrito para LOX, FAL, 

GLU, QUI e PFO.  

A atividade da CEL foi determinada conforme descrito por Ahmed e Labavitch 

(1980). A reação foi iniciada pela adição de 75 µL do extrato foliar ao meio de reação 

constituído de tampão acetato de sódio 100 mM (pH 5,0) e carboximetilcelulose (CMC) 

1,5% (m/v) em um volume de 1 mL. Essa mistura de reação foi incubada em banho-

maria por 16 h a 37ºC e, após esse período, adicionou-se 250 µL de DNS. A mistura de 

reação foi incubada novamente em banho-maria por 7 min a 100ºC e, em seguida foi 

resfriada em banho de gelo até a temperatura de 25ºC. A absorbância do produto 

liberado pela CEL foi determinada a 540 nm. A quantidade de açúcares redutores 

liberada foi calculada a partir de uma curva de calibração usando glicose como padrão 

(Miller, 1959). Para as amostras controle, o procedimento foi realizado conforme 

descrito acima, porém sem a primeira incubação.  
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A atividade da XIL foi determinada pela adição de 150 μL do extrato foliar ao 

meio de reação constituído de tampão acetato de sódio 100 mM (pH 5,0) e xilano 0,1% 

em um volume de 1 mL (Singh e Singh, 1993). A mistura de reação foi incubada em 

banho-maria por 1 h a 37ºC e, após esse período, determinou-se a concentração de 

açúcares redutores conforme descrito para CEL.  

A atividade da PME foi determinada conforme descrito por Hagerman e Austin 

(1986) com algumas modificações. A reação foi iniciada pela adição de 100 µL do 

extrato foliar ao meio de reação constituído de pectina 0,01% (pH 7,5), NaCl 0,15 M e 

100 µL da solução de azul de bromotimol 0,01% em um volume de 2 mL. A 

absorbância foi determinada a 620 nm imediatamente após a adição do sobrenadante à 

mistura de reação e, após 3 min procedeu-se novamente à leitura da absorbância. A 

diferença entre as absorbâncias a 0 e 3 min foi determinada e a atividade da PME foi 

calculada através de uma curva de calibração utilizando pectina como padrão.  

A atividade da PG foi determinada pela adição de 75 μL do extrato foliar ao 

meio de reação constituído de tampão acetato de sódio 40 mM (pH 4,5) e ácido 

poligalacturônico 0,3% (pH 4,5) em um volume de 1 mL. A mistura de reação foi 

incubada em banho-maria por 1 h a 37ºC e, posteriormente foram adicionados 250 µL 

da solução de DNS. A mistura de reação foi incubada novamente em banho-maria por 

10 min a 100ºC e, em seguida, foi resfriada em banho de gelo a temperatura de 25ºC. A 

absorbância do produto liberado pela PG foi determinada a 540 nm. Para as amostras 

controle, o procedimento foi realizado conforme descrito previamente, porém sem a 

primeira incubação. Sob as condições descritas anteriormente, uma unidade de PG 

catalisa a liberação de 1 nmol de ácido galacturônico em 1 s (Pathak e Sanwal, 1998). 

As atividades das enzimas foram expressas em base de proteína, cuja 

concentração foi determinada pelo método de Bradford (1976). 

Determinação da concentração de compostos fenólicos solúveis totais (CFST) e 

derivados da lignina-ácido tioglicólico (DLATG). Para a obtenção do extrato 

metanólico, amostras de 0,1 g de tecido foliar foram maceradas com N2 líquido até a 

obtenção de um pó fino, ao qual foi adicionado 1 mL de metanol 80%. A solução 

permaneceu por 2 h em mesa agitadora a 300 rpm em temperatura ambiente e, 

posteriormente, foi centrifugada a 17.000 g por 30 min. O sobrenadante foi utilizado 

para a determinação da concentração de CFST e o pellet foi mantido a -20°C para 

determinação da concentração de DLATG.  

A concentração de CFST foi determinada através do método desenvolvido por 

Zieslin e Ben-Zaken (1993) com algumas modificações. A reação foi iniciada com a 

adição de Fenol Folin-Ciocalteu 0,2 M a 150 µL do extrato metanólico e mantido à 
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25ºC por 5 min. Em seguida, adicionou-se à solução carbonato de sódio 0,1 M, a qual 

permaneceu incubada por 10 min a 25ºC. Logo após, 1 mL de água desionizada foi 

adicionada à mistura, e procedeu-se novamente a incubação a 25ºC por 1 h. A 

absorbância foi lida a 725 nm e a concentração de CFST foi realizada com base em uma 

curva de calibração usando catecol como padrão.  

Para a mensuração da concentração de DLATG, o pellet foi ressuspendido com 

1,5 mL de água desionizada e, após a homogeneização, a mistura foi centrifugada a 

12.000 g por 15 min. O sobrenadante foi descartado e o pellet foi seco por 12 h a 65ºC. 

O resíduo alcoólico-insolúvel seco foi usado para determinar a concentração de DLATG 

conforme descrito por Barber e Ride (1988). A absorbância dos DLATG no 

sobrenadante foi medida a 280 nm e a concentração foi determinada através de uma 

curva de calibração, na qual utilizou-se lignina alcalina éter 2-hidroxipropil como 

padrão. 

Delineamento experimental e análise estatística dos dados. Para a avaliação de todas 

as variáveis deste estudo, o experimento foi conduzido em delineamento inteiramente 

casualizado, com quatro repetições. Para a concentração de Si foliar, foi utilizado o 

esquema fatorial 2 × 2 × 2, consistindo de plantas supridas (+Si) ou não (-Si) com Si, 

duas cultivares de soja (Bossier e Conquista) e plantas inoculadas ou não com C. sojina. 

Para a severidade da mancha olho de rã, foi utilizado o esquema fatorial 2 × 2 (plantas -

Si ou +Si) e as duas cultivares de soja. Para a atividade das enzimas LOX, FAL, GLU, 

QUI, POX, PFO, CEL, XIL, PME e PG, bem como a concentração de CFST e de 

DLATG, utilizou-se o esquema fatorial 2 × 2 × 2 × 3 [plantas -Si ou +Si, as duas 

cultivares de soja, plantas inoculadas ou não e três épocas de avaliação (8, 14 e 16 dai)]. 

Cada unidade experimental foi constituída de um vaso plástico de 5 L com três plantas. 

Os dados foram submetidos à análise de variância e as médias dos tratamentos foram 

comparadas pelo teste t (P ≤ 0,05), utilizando-se o software SAS (versão 6.12; SAS 

Institute, Inc., Cary, NC). 
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RESULTADOS 

Concentração foliar de Si. Apenas o fator concentrações de Si foi significativo para a 

concentração foliar de Si (Tabela 1). A concentração foliar de Si foi maior nas plantas 

supridas com Si comparadas às não supridas (Figura1).  

Severidade da mancha olho de rã. Os fatores cultivares, concentrações de Si, bem 

como sua interação, foram significativos para a severidade da mancha olho de rã 

(Tabela 1). A severidade foi maior para a cv. Bossier do que para a cv. Conquista, 

independentemente do Si (Figura 2). Para as duas cultivares, a severidade foi maior nas 

plantas supridas com Si comparadas às não supridas (Figura 2). 

Variáveis bioquímicas. As atividades da LOX, FAL, GLU, QUI, POX, PFO, CEL, 

XIL, PME e PG e as concentrações de CFST e DLATG foram significativamente 

influenciadas por pelo menos um dos fatores estudados, bem como algumas interações 

duplas e triplas entre eles (Tabela 1). A interação cultivares × inoculação × épocas de 

avaliação × concentrações de Si foi significativa para as atividades da LOX, GLU, QUI, 

PFO, CEL e PG (Tabela 1). 

Nas plantas não inoculadas das duas cultivares, as atividades das enzimas LOX, 

FAL, GLU, QUI, POX, PFO, CEL, XIL, PME e PG, bem como as concentrações de 

CFST e de DLATG não apresentaram diferença entre plantas não supridas com Si em 

relação às supridas (Figura 3A, C, E, G, I e K; Figura 4A, C, E, G, I e K; Figura 5A e C; 

Figura 6A e C; Figura 7A, C, E e G; Figura 8A, C, E e G). Para as plantas inoculadas da 

cv. Bossier, houve maior atividade da LOX e POX nas plantas do tratamento -Si em 

relação às do tratamento +Si aos 8, 14 e 16 dai (Figura 3B e J). A atividade da QUI das 

plantas do tratamento -Si foi menor aos 14 dai e maior aos 16 dai comparada às plantas 

do tratamento +Si (Figura 3H). Houve maior atividade da PFO aos 8 dai e da FAL aos 

16 dai nas plantas do tratamento -Si do que nas do tratamento +Si (Figura 3D e L). A 

atividade da GLU não foi influenciada pelo suprimento de Si (Figura 3F). Houve maior 

concentração de CFST aos 8 dai nas plantas do tratamento -Si em relação às do 

tratamento +Si (Figura 5B). A concentração de DLATG foi maior nas plantas do 

tratamento -Si do que nas do tratamento +Si aos 8, 14 e 16 dai (Figura 4D). Plantas do 

tratamento -Si apresentaram menor atividade da CEL e XIL aos 16 dai do que as plantas 

do tratamento +Si (Figura 7B e D). O suprimento com Si não influenciou as atividades 

da PME e da PG (Figura 7F e H). Nas plantas inoculadas da cv. Conquista, houve 

maiores atividades da FAL e POX nas plantas do tratamento -Si em relação às do 

tratamento+Si aos 8, 14 e 16 dai (Figura 4D e J). Plantas do tratamento -Si apresentaram 

maior atividade da LOX aos 8 e 14 dai e menor aos 16 dai comparadas às plantas do 

tratamento +Si (Figura 4B). A atividade da GLU nas plantas do tratamento -Si foi maior 
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do que nas do tratamento +Si aos 14 e 16 dai (Figura 4F). Para QUI e PFO, maiores 

atividades foram observadas para o tratamento -Si em relação ao tratamento +Si aos 8 

dai (Figura 4H e L). Houve menor concentração de CFST nas plantas do tratamento -Si 

do que nas do tratamento +Si aos 14 e 16 dai (Figura 6B). Plantas do tratamento -Si 

apresentaram maior concentração de DLATG aos 8 dai do que as plantas do tratamento 

+Si (Figura 6D). As atividades da CEL, XIL e PG aos 14 e 16 dai e da PME aos 8, 14 e 

16 dai foram menores nas plantas do tratamento -Si em relação às do tratamento +Si 

(Figura 8 B, D, F e H).  

Para as plantas da cv. Bossier do tratamento -Si, a atividade da LOX foi maior 

aos 8 dai e menor aos 14 e 16 dai nas plantas inoculadas do que nas não inoculadas 

(Figura 3A e B). As atividades da FAL, GLU, QUI e POX foram maiores nas plantas 

inoculadas comparadas às não inoculadas aos 8, 14 e 16 dai (Figura 3C, D, E, F, G, H, I 

e J). Houve maior atividade da PFO aos 8 dai e menor aos 14 dai nas plantas inoculadas 

em relação às não inoculadas (Figura 3K e L). Plantas inoculadas apresentaram maior 

concentração de CFST aos 8 dai e de DLATG aos 8 e 14 dai em relação às plantas não 

inoculadas (Figura 5A, B, C e D). As atividades da CEL e da XIL foram maiores nas 

plantas inoculadas do que nas não inoculadas aos 16 dai (Figura 7A, B, C e D). A 

inoculação com C. sojina não influenciou as atividades da PME e da PG aos 8, 14 e 16 

dai (Figura 7E, F G e H). Para as plantas da cv. Conquista do tratamento -Si, houve 

maiores atividades da FAL, QUI e POX nas plantas inoculadas comparadas às não 

inoculadas aos 8, 14 e 16 dai (Figura 4C, D, G, H, I e J). A atividade da LOX foi maior 

aos 8 e 14 dai e menor aos 16 dai nas plantas inoculadas em relação às não inoculadas 

(Figura 4A e B). A atividade da PFO foi maior nas plantas inoculadas comparadas às 

não inoculadas aos 8 e 14 dai (Figura 4K e L). Houve maior atividade da GLU nas 

plantas inoculadas em relação às não inoculadas aos 8 dai (Figura 4E e F). A 

concentração de DLATG foi maior nas plantas inoculadas comparadas às não 

inoculadas aos 8, 14 e 16 dai (Figura 6C e D). No entanto, não houve diferença entre 

plantas inoculadas e não inoculadas para a concentração de CFST (Figura 6A e B). Nas 

plantas inoculadas houve maior atividade da CEL comparadas às não inoculadas aos 8, 

14 e 16 dai (Figura 8A e B). Houve maior atividade da XIL nas plantas inoculadas em 

relação às não inoculadas aos 8 e 14 dai, e não houve diferença para PME e PG (Figura 

8A, B, C, D, E, F, G e H). 

Nas plantas da cv. Bossier do tratamento +Si, houve maiores atividades da FAL, 

GLU, QUI e POX e menor atividade da LOX nas plantas inoculadas em relação às não 

inoculadas aos 8, 14 e 16 dai (Figura 3A, B, C, D, E, F, G, H, I e J). A atividade da PFO 

foi maior aos 8 dai e menor aos 14 e 16 dai nas plantas inoculadas comparadas às não 
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inoculadas (Figura 3K e L). Não foi observada diferença entre plantas inoculadas e não 

inoculadas para a concentração de CFST (Figura 5A e B). A concentração de DLATG 

foi maior para as plantas inoculadas do que para as não inoculadas aos 8 e 14 dai 

(Figura 5C e D). Houve maiores atividades da CEL e da XIL para as plantas inoculadas 

em relação às não inoculadas aos 16 dai, mas não houve diferença entre plantas 

inoculadas e não inoculadas para as atividades da PME e da PG (Figura 7A, B, C, D, E, 

F, G e H). Para as plantas da cv. Conquista do tratamento +Si, observou-se maiores 

atividades da QUI e da POX para as plantas inoculadas do que para as não inoculadas 

aos 8, 14 e 16 dai (Figura 4G, H, I e J). Houve maior atividade da LOX aos 8 e 14 dai e 

da FAL aos 14 e 16 dai nas plantas inoculadas em relação às não inoculadas (Figura 4A, 

B, C e D). Houve maiores atividades da GLU e da PFO em plantas inoculadas do que 

nas não inoculadas aos 8 e 14 dai, respectivamente (Figura 4E, F, K e L). As 

concentrações de CFST e de DLATG aos 14 e 16 dai e aos 8, 14 e 16 dai, 

respectivamente, foram maiores nas plantas inoculadas comparadas às não inoculadas 

(Figura 6A, B, C e D). Plantas inoculadas apresentaram maiores atividades da CEL e da 

PME aos 8, 14 e 16 dai e da XIL e da PG aos 14 e 16 dai comparadas às plantas não 

inoculadas (Figura 8A, B, C, D, E, F, G e H). 
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DISCUSSÃO 

Neste estudo, as atividades de enzimas envolvidas na defesa de plantas a 

patógenos e as concentrações de CFST e DLATG não foram alteradas pelo suprimento 

com Si em plantas de soja não inoculadas com C. sojina. Além disso, o Si não alterou as 

atividades de enzimas de degradação da parede celular vegetal para as duas cultivares 

de soja estudadas. Corroborando com estes resultados, Chain et al. (2009) reportaram 

que plantas de trigo supridas com Si apresentaram alterações mínimas na expressão 

gênica na ausência de estresse. Adicionalmente, Fauteux et al. (2006) observaram que o 

Si não modificou o nível de transcritos de proteínas relacionadas com a patogênese em 

plantas de Arabidopsis thaliana na ausência de estresse, nem daqueles relacionados à 

rota dos fenilpropanóides e os que codificam para a QUI. Tomados em conjunto, esses 

resultados nos permite inferir que o efeito do Si sobre o metabolismo de defesa contra 

patógenos é pouco expressivo em plantas na ausência de estresse. Todavia, existem 

vários relatos na literatura de que o Si potencializa a defesa de plantas contra a infecção 

por vários patógenos mediante a potencialização de mecanismos bioquímicos 

(Rodrigues et al., 2004; Xavier Filha et al., 2011; Dallagnol et al., 2011; Resende et al., 

2012, Fortunato et al., 2012). Neste estudo, entretanto, o Si aumentou a suscetibilidade 

de plantas de soja à infecção por C. sojina em ambas as cultivares de soja, porém de 

forma mais proeminente para a cultivar suscetível. Isso possivelmente ocorreu pela 

menor concentração de DLATG, associada à menor atividade das enzimas LOX, FAL, 

GLU, QUI, POX e PFO. Os trabalhos realizados por Maher et al. (1994) e 

Gnanamangai et al. (2011) dão suporte para este resultado, pois esses autores 

observaram que o aumento na atividade de enzimas da rota dos fenilpropanóides como a 

FAL e POX, responsáveis pela síntese de DLATG, contribuem para defesa de Nicotiana 

tabacum e Camellia sinensis contra Cercospora spp. 

A produção e a liberação de enzimas líticas no apoplasto é um mecanismo 

importante para o processo infeccioso de vários patógenos (Cantu et al., 2008). Neste 

estudo, independentemente do Si, a infecção das plantas de soja por C. sojina 

desencadeou incrementos nas atividades das enzimas CEL e da XIL, evidenciando a 

importância dessas para a agressividade de C. sojina. Além da CEL e XIL, a infecção 

das plantas da cultivar resistente por C. sojina potencializou aumento nas atividades das 

enzimas pectinolíticas PME e PG, porém apenas para plantas supridas com Si. Portanto, 

esses resultados sugerem que o Si favoreceu o processo infeccioso de C. sojina via 

aumento na atividade de enzimas celulolíticas e pectinolíticas, porém em menor 

proporção para a cultivar suscetível. A maior atividade de enzimas líticas de 

componentes da parede celular das plantas disponibiliza fontes de carbono e açúcares 
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simples necessários à colonização dos patógenos nos tecidos do hospedeiro 

(Gnanamangai et al., 2011). Considerando-se que as plantas sintetizam proteínas 

inibidoras que neutralizam o efeito dessas enzimas líticas, como as inibidoras da PG e 

PME (Mahalingam et al., 1999; Reignault et al., 2008), esses resultados evidenciam que 

o suprimento das plantas com Si de alguma forma limitou a defesa das plantas contra a 

degradação da parede celular. Corroborando com o presente estudo, a síntese e a 

liberação de enzima pectinolíticas e celulases por Cercospora theae contribuíram para o 

aumento da agressividade do fungo a Camellia sinensis (Gnanamangai et al., 2011). 

Neste estudo, aumentos nas atividades das enzimas LOX e PFO para a cv. 

resistente e decréscimo na atividade dessas enzimas para cv. suscetível aos 14 dai, 

desencadeados pela infecção por C. sojina, evidenciam a importância dessas enzimas 

para a defesa da soja. Semelhantemente ao observado neste estudo, a importância das 

enzimas LOX e PFO na defesa de plantas contra patógenos foi relatada para vários 

outros patossistemas (Kolomiets et al., 2000; Li e Steffens, 2002; Sahoo et al., 2009; 

Hao et al., 2012). O aumento na atividade da enzima PFO eleva os níveis de quinonas, 

as quais podem limitar o desenvolvimento de vários fungos, conforme observado para 

Phlyctaena vagabunda, Sclerotinia fructigena e Venturia inaequalis (Lattanzio et al., 

2001; Lattanzio et al., 2006). Em adição, o aumento na resistência de plantas de soja 

contra C. sojina, mediante o incremento na atividade da LOX pode ser devido à 

ampliação de respostas de defesas, pois essa enzima está envolvida na produção de 

moléculas sinalizadoras, como o ácido jasmônico e peróxidos lipídicos (Hammond-

Kosack e Jones, 1996). Porém, além dos seus inúmeros efeitos benéficos, a LOX pode 

causar danos às membranas celulares (Brash, 1999), o que pode favorecer a infecção 

dos tecidos foliares de plantas de soja por C. sojina, pois mudanças na permeabilidade 

de membranas são eventos cruciais para o sucesso da infecção por Cercospora spp. 

(Daub, 1982). Portanto, ressalta-se que a redução na atividade da LOX observada aos 16 

dai para a cultivar resistente, possivelmente, seja determinante para a resistência das 

plantas de soja contra C. sojina.  

A inoculação das plantas de soja com C. sojina acarretou incrementos nas 

atividades das enzimas POX e FAL para ambas as cultivares, independentemente do 

suprimento ou não de Si. Nas células vegetais, além do envolvimento da POX no 

aumento da concentração de lignina, a enzima também participa dos processos de 

suberização, incremento de ligações cruzadas de proteínas estruturais da parede celular, 

catabolismo das auxinas e regulação da senescência (Hiraga et al., 2001), os quais 

também estão envolvidos nas repostas de defesa de plantas contra a infecção por 

patógenos. A FAL é uma enzima crucial para a síntese de lignina, compostos fenólicos 
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com potencial antimicrobiano e ácido salicílico (Schuster e Rétey, 1995, Borges et al., 

2012). Notadamente, o incremento nas atividades das enzimas POX e FAL usualmente 

resulta em aumento na concentração de DLATG, conforme observado neste estudo para 

as plantas de soja infectadas por C. sojina, independentemente da resistência da cultivar. 

Uma das formas pela qual DLATG conferem defesa de plantas contra patógenos é 

mediante a redução da difusão de toxinas (Siranidou et al., 2002). E, considerando-se 

que a produção e a difusão de toxinas não seletivas nos tecidos do hospedeiro contribui 

para a agressividade de Cercospora spp. (Daub et al., 2013), incluindo C. sojina (Kim 

et al., 2011), sugere-se que a maior concentração de DLATG em plantas de soja tenha 

reduzido a difusão de toxinas produzida por C. sojina. Em adição, a redução na 

concentração de DLATG aos 16 dai desencadeada pela infecção por C. sojina, de forma 

mais proeminente para as plantas da cultivar suscetível supridas com Si, nos permite 

inferir que a manutenção de maiores níveis de DLATG seja crucial para a defesa da 

soja. Embora os CFST possam reduzir a infecção por patógenos via aumento da 

permeabilidade das membranas deles (Tomás-Barberán et al., 1990), além de sua ação 

inibitória sobre enzimas fúngicas líticas da parede celular vegetal (Lattanzio et al., 

2006), neste estudo, o aumento de CFST não foi suficiente para conter os efeitos 

deletérios oriundos da infeção por C. sojina , independentemente da cultivar. 

Neste estudo, independentemente do Si, a infecção das plantas por C. sojina 

resultou em aumento na atividade da GLU durante o processo infeccioso de C. sojina 

para a cultivar suscetível, porém apenas no início do processo infeccioso para a cultivar 

resistente. Em contrapartida, independentemente da cultivar, a atividade da QUI foi 

maior durante todo o processo infeccioso de C. sojina. Estes resultados sugerem que a 

QUI possui maior importância para a defesa de plantas de soja contra C. sojina do que a 

GLU. Corroborando com os resultados do presente estudo, Roulin e Buchala (1995) 

repotaram acúmulo de GLU durante a interação compatível entre Arachis hypogaea-C. 

arachidiola, porém não de QUI. Esses autores concluíram que a falta da enzima QUI 

pode ter sido determinante para a compatibilidade da interação, uma vez que o aumento 

na atividade da GLU por si só não foi capaz de inibir o crescimento do fungo. Da 

mesma forma, Taheri e Tarighi (2012) reportaram que a resistência de plantas de 

tomateiro à infecção por Rhizoctonia solani foi dependente do aumento da atividade da 

QUI.  

Os resultados da presente investigação nos permite inferir que o suprimento de 

plantas de soja com Si, na ausência de estresse, não modifica os mecanismos 

bioquímicos clássicos de defesa contra patógenos. Todavia, o contrário ocorreu quando 

as plantas são submetidas à infecção por C. sojina. Nesse caso, nós mostramos que o 
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suprimento das plantas com Si resultou em um sistema bioquímico de defesa menos 

robusto comparado com o das plantas não supridas com esse elemento. Isso, 

possivelmente, foi determinante para acarretar a maior suscetibilidade de plantas de soja 

a C. sojina, independente da resistência da cultivar. Outro fator importante para o 

aumento da suscetibilidade de plantas de soja a C. sojina mediado pelo Si foi, 

possivelmente, a menor capacidade dessas plantas em limitar a degradação da parede 

celular. Porém, seria interessante a realização estudos adicionais para a completa 

elucidação do efeito negativo do suprimento de Si às plantas de soja contra a infecção 

por C. sojina. 
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Figura 1. Concentração foliar de silício (Si) em plantas de soja crescidas em solução 
nutritiva contendo 0 ou 2 mM de Si (-Si ou +Si, respectivamente) considerando a média 
das cvs. Bossier e Conquista e das plantas não inoculadas e inoculadas com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*) são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Barras representam o erro padrão 
da média. 
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Figura 2. Severidade da mancha olho de rã em folíolos de plantas de soja das cvs. 
Bossier (A) e Conquista (B) crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de 
silício (-Si ou +Si, respectivamente) aos 16 dias após a inoculação com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*) são 
significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Barras representam o erro padrão 
da média. 
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Tabela 1. Análise de variância dos efeitos de cultivares (C), inoculação (I), épocas de avaliação (EA) e concentrações de silício (Si) na concentração foliar 
de silício (CFSi), na severidade da mancha olho de rã (SEV), na atividade das enzimas lipoxigenase (LOX), fenilalanina-amônia-liase (FAL), β-1,3-
glucanase (GLU), quitinase (QUI), peroxidase ligada ionicamente à parede celular (POX), polifenoloxidase (PFO), celulase (CEL), xilanase (XIL), pectina 
metil esterase (PME) e poligalacturonase (PG) e nas concentrações de compostos fenólicos solúveis totais (CFST) e derivados da lignina-ácido tioglicólico 
(DLATG). 
 

Causas de variação 
Valores de Fz 

CFSi SEV LOX FAL GLU QUI POX PFO CEL XIL PME PG CFST DLATG 
C 1,6 202,2 349,3 68,0 0,1 2,9 0,1 59,1 18,2 11,1 31,5* 76,6 0,3 30,3 
I 0,1 - 26,0 422,2 224,1 1177,7 877,8 112,0 358,7 127,8 30,9 66,3 7,6 488,5 

EA - - 72,8 16,2 4,3 49,8 18,0 32,1 64,2 25,0 0,1 16,1 26,6 91,3 
Si 384,7 24,9 3,9 40,0 2,3 3,9 76,4 7,8 76,1 40,7 41,8 46,9 4,2 60,3 

C × I 0,9 - 241,6 18,4 106,6 8,4 0,1 90,4 57,8 14,1 58,6 64,4 1,8 9,3 
C × EA - - 87,6 24,7 0,4 30,2 1,6 39,5 1,7 2,4 3,5 8,6 13,1 20,1 
C × Si 0,2 19,8 0,3 18,5 6,2 12,7 0,3 1,9 9,3 10,3 40,3 55,2 15,1 16,2 
I × EA - - 101,9 14,4 0,7 47,8 20,9 32,8 73,7 28,1 4,0 27,4 1,3 73,1 
I × Si 0,1 - 31,8 26,8 4,3 2,2 41,0 19,5 60,5 34,2 21,0 50,4 0,5 49,5 

EA × Si - - 13,1 4,1 3,3 9,5 0,6 23,2 35,3 18,6 3,3 17,5 14,5 17,0 
C × I × EA - - 65,2 22,8 4,8 27,6 0,7 48,2 2,4 2,3 0,3 10,3 18,5 17,2 
C × I × Si 0,1 - 1,4 11,6 0,6 7,4 0,6 2,4 12,7 5,1 26,1 46,4 17,0 11,9 

C × EA × Si - - 11,2 6,6 8,7 13,4 0,9 5,4 3,9 0,9 1,4 10,9 3,1 3,6 
I × EA × Si - - 14,4 2,7 1,0 10,6 1,2 24,7 34,3 15,8 3,3 18,2 12,1 14,1 

C × I × EA × Si - - 13,3 2,6 6,9 13,0 0,8 4,1 4,2 1,0 1,2 21,3 1,1 1,8 
z Valores em negrito são significativos (P ≤ 0,05). 
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Figura 3. Atividades da lipoxigenase (LOX) (A, B), fenilalanina amônia-liase (FAL) 
(C, D), β-1,3-glucanase (GLU) (E, F), quitinase (QUI) (G, H), peroxidase (POX) (I, J) e 
polifenoloxidase (PFO) (K, L) em folhas de plantas de soja da cv. Bossier crescidas em 
solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não 
inoculadas (NI) (A, C, E, G, I e K) ou inoculadas (I) (B, D, F, H, J e L) com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada 
época de coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e 
tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Barras 
representam o erro padrão da média. 
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Figura 4. Atividades da lipoxigenase (LOX) (A, B), fenilalanina amônia-liase (FAL) 
(C, D), β-1,3-glucanase (GLU) (E, F), quitinase (QUI) (G, H), peroxidase (POX) (I, J) e 
polifenoloxidase (PFO) (K, L) em folhas de plantas de soja da cv. Conquista crescidas 
em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, respectivamente) e não 
inoculadas (NI) (A, C, E, G, I e K) ou inoculadas (I) (B, D, F, H, J e L) com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada 
época de coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e 
tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Barras 
representam o erro padrão da média. 
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Figura 5. Concentrações de compostos fenólicos solúveis totais (CFST) (A, B) e 
derivados da lignina-ácido tioglicólico (DLATG) (C, D) em folhas de plantas de soja da 
cv. Bossier crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, 
respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C) ou inoculadas (I) (B, D) com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada 
época de coleta, são significativamente diferentes pelo test t (P ≤ 0,05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e 
tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Barras 
representam o erro padrão da média. MF = massa fresca. 
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Figura 6. Concentrações de compostos fenólicos solúveis totais (CFST) (A, B) e 
derivados da lignina-ácido tioglicólico (DLATG) (C, D) em folhas de plantas de soja da 
cv. Conquista crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, 
respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C) ou inoculadas (I) (B, D) com Cercospora 
sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), dentro de cada 
época de coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Médias dos 
tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de coleta e 
tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). Barras 
representam o erro padrão da média. MF = massa fresca. 
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Figura 7. Atividades da celulase (CEL) (A, B), xilanase (XIL) (C, D), pectina metil 
esterase (PME) (E, F) e poligalacturonase (PG) (G, H) em folhas de plantas de soja da 
cv. Bossier crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, 
respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C, E e G) ou inoculadas (I) (B, D, F e H) 
com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), 
dentro de cada época de coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). 
Médias dos tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de 
coleta e tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). 
Barras representam o erro padrão da média. 
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Figura 8. Atividades da celulase (CEL) (A, B), xilanase (XIL) (C, D), pectina metil 
esterase (PME) (E, F) e poligalacturonase (PG) (G, H) em folhas de plantas de soja da 
cv. Conquista crescidas em solução nutritiva contendo 0 ou 2 mM de silício (-Si ou +Si, 
respectivamente) e não inoculadas (NI) (A, C, E e G) ou inoculadas (I) (B, D, F e H) 
com Cercospora sojina. Médias dos tratamentos -Si e +Si seguidas por asterisco (*), 
dentro de cada época de coleta, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). 
Médias dos tratamentos NI e I seguidas por um triângulo (), dentro de cada época de 
coleta e tratamentos -Si e +Si, são significativamente diferentes pelo teste t (P ≤ 0,05). 
Barras representam o erro padrão da média. 



103 
 
CONCLUSÕES GERAIS 

Uma vez que o aumento na capacidade antioxidativa regula negativamente a 

infecção foliar por C. sojina, mediante decréscimo na concentração de EROs, é plausível 

inferir que o mecanismo antioxidante basal menos robusto mediado pelo Si foi determinante 

para o aumento na suscetibilidade das plantas de soja a C. sojina. Ainda, considerando que 

o aumento na suscetibilidade das plantas da cv. resistente mediado pelo Si não tenha 

sido suficiente para acarretar limitações fisiológicas, podemos inferir que a menor 

eficiência fotossintética tenha ocorrido em função da redução da área foliar 

fotossinteticamente ativa pela formação de inúmeras áreas cloróticas e necróticas. Isso, 

possivelmente, ocorreu via aumento na concentração intracelular de EROs oriundos de 

toxinas produzidas pelo patógeno. Adicionalmente, os resultados da presente investigação 

nos permite inferir que o suprimento de plantas de soja com Si, na ausência de estresse, 

não modifica os mecanismos bioquímicos clássicos de defesa contra patógenos. 

Todavia, o contrário ocorreu quando as plantas são submetidas à infecção por C. sojina. 

Nesse caso, nós mostramos que o suprimento das plantas com Si resultou em um 

sistema bioquímico de defesa menos robusto comparado com o das plantas não supridas 

com esse elemento. Isso, possivelmente, foi determinante para acarretar a maior 

suscetibilidade de plantas de soja a C. sojina, independente da resistência da cultivar. 

Outro fator importante para o aumento da suscetibilidade de plantas de soja a C. sojina 

mediado pelo Si foi, possivelmente, a menor capacidade dessas plantas em limitar a 

degradação da parede celular. Porém, seria interessante a realização estudos adicionais 

para a completa elucidação do efeito negativo do suprimento de Si às plantas de soja 

contra a infecção por C. sojina. 

 


