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Apresentação

O fósforo (P) é um elemento essencial para a existência das várias formas de vida na terra. O 
aumento da produção agrícola é um desafio constante para responder à demanda crescente da 
população mundial por alimento. Contudo, a maioria dos solos apresenta quantidades limitadas de 
P disponível, portanto, inadequados ou dispendiosos para a agricultura de alta performance.

Práticas convencionais de manejo e uso de adubo fosfatado encarece a produção e afeta o meio 
ambiente, quando aplicado em excesso, sendo incompatível com a implantação de modelos basea-
dos em sustentabilidade.

O documento aborda diferentes aspectos da adaptação de plantas e suas interações com organis-
mos do solo nos desafios impostos pela quantidade limitada de P disponível e traz alguns resul-
tados importantes das pesquisas realizadas nas últimas décadas pela equipe multidisciplinar da 
Embrapa Milho e Sorgo na busca de soluções, principalmente para a escassez de P disponível para 
as plantas cultivadas nos solos do Cerrado brasileiro.

Frederico Ozanan Machado Durães
Chefe-geral



Sumário

Introdução........................................................................................................................................................07

Aquisição e transporte de fosfato em plantas .................................................................................................08

Figura 1. Modelo do transporte secundário de P através da membrana plasmática .................................09

Figura 2. Transporte de P dentro de uma célula vegetal. Transporte simplificado de fosfato                  
através dos compartimentos da membrana plasmática, mitocôndria e cloroplasto ...................................09

Figura 3. Estrutura de transportadores de P na membrana citoplasmática (A) e mitocondrial (B)             de 
plantas ........................................................................................................................................................11

Variações genéticas para eficiência no uso de P entre plantas ......................................................................12

Conclusões ......................................................................................................................................................15

Referências .....................................................................................................................................................15

Literatura Recomendada .................................................................................................................................33



7Transportadores de fosfato e outros mecanismos adaptativos de plantas cultivadas em solos deficientes em fósforo

Introdução
Atualmente, mais de 1,5 bilhão de hectares de terras são usadas para a produção agrícola em 
todo o globo. Entretanto, cerca de 805 milhões de pessoas no mundo não têm comida suficiente 
para levar uma vida saudável e ativa (McGuire, 2015). De acordo com ONU (2012), a população 
mundial em 2024 será superior a 8 bilhões de pessoas e, em 2050, superior a 9,5 bilhões, o que irá 
consequentemente demandar maior oferta de alimentos (Saath; Fachinello, 2018). Dessa forma, o 
crescimento populacional, o aumento do consumo e a expansão das cidades nas próximas décadas 
acendem o debate sobre os desafios dos governos mundiais para atenderem às novas necessida-
des humanas. 

Na agricultura, estima-se que aproximadamente 5,7 bilhões de hectares de terras apresentam 
quantidades limitadas de nutrientes como o fósforo (P), portanto, inadequados para sustentar o 
incremento na produção agrícola (Dhillon et al., 2017; Pavinato et al., 2020). O P é um elemen-
to vital para todos os seres vivos e está envolvido em praticamente todos os processos meta-
bólicos, incluindo biossíntese de macromoléculas, fotossíntese e respiração celular (Marschner, 
1995; Plaxton; Carswell, 1999; Raghothama, 1999; Stigter; Plaxton, 2015; Motomura et al., 2018). 
Contudo, a deficiência de P nos solos é uma característica universal, por causa da fixação do or-
tofosfato em formas minerais ou orgânicas (Mengel et al., 2001; Santos et al., 2008). As formas e 
o grau de labilidade do P variam com as características físicas e propriedades do solo, sendo que 
as formas fixas desse nutriente são relativamente estáveis, portanto, indisponíveis para as plantas 
(Santos et al., 2008; Samuel; Ebenezer, 2014; Pavinato et al., 2020). O P é disponibilizado para a 
rizosfera, principalmente na forma de fosfato inorgânico (Pi) (Raghothama, 1999; Shen et al., 2011; 
Tiecheret al., 2012; Xomphoutheb et al., 2020). Contudo, em razão das interações do P com outros 
constituintes do solo, como Al, Fe e Ca, ocorre redução da sua taxa de difusão, o que o torna pouco 
disponível na rizosfera e reduz o crescimento e o desenvolvimento das plantas (Comerford, 1998; 
Matar et al., 1992; Hinsinger, 2001; McNear 2013; Wu et al., 2013; Baveye, 2015). Nos solos ácidos 
das regiões tropicais e subtropicais, a baixa disponibilidade de P constitui uma das maiores preocu-
pações para a agricultura sustentável e de elevada produtividade (Barber, 1980; Natale et al., 2012; 
Tandzi; Mutengwa, 2020).

A produção sustentável de alimentos com foco na adaptação de plantas aos diferentes ambientes é 
prioridade para os países em desenvolvimento e com populações crescentes (Turner, 2009; White; 
Brown, 2010; FAO, 2014). Por outro lado, em solos tropicais e subtropicais, a deficiência de P e 
a toxicidade do alumínio são as principais preocupações para o alto rendimento das culturas. Por 
causa dos níveis tóxicos de alumínio, os solos ácidos são caracterizados por altos níveis de fosfato 
fixado (P), o que limita a absorção de P e outros nutrientes e restringe o crescimento das raízes e o 
desenvolvimento das plantas (Echart; Cavalli-Molina, 2001; Rahman et al., 2018). 

Na América Latina, de modo geral, as safras são cultivadas em vastas extensões de solos com se-
vera deficiência de P (Yan et al., 1996; Fageria;  Nascente, 2014; Mendonça et al., 2015; Rossato 
et al., 2017; Alewell et al., 2020). No Brasil, os solos do Cerrado são altamente ácidos, com níveis 
tóxicos de alumínio (Al) e baixos níveis de P (Pavinato et al., 2021). Assim, a baixa disponibilidade 
de P é um fator limitante para a implantação de culturas de alto rendimento (Schaffert et al., 2001; 
Chen et al., 2020; Sano, 2019). Na agricultura convencional, a deficiência de P é suprida pela apli-
cação de fertilizantes fosfatados. No entanto, esta prática além de cara é insustentável em longo 
prazo por causa da diminuição das reservas não renováveis de fosfato de rocha (Kisko et al., 2018). 
Além disso, evidências crescentes têm mostrado que os fertilizantes sozinhos não podem sus-
tentar a produtividade agrícola por longo período (Tilman et al., 2002; Liverpool-Tasie et al., 2017; 
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Mtangadura et al., 2017). Dentre as estratégias do melhoramento para minimizar esse problema, 
estão a exploração da diversidade de germoplasma das plantas com melhor eficiência no uso de P 
em condições de baixo de P e os mecanismos morfofisiológicos e moleculares envolvidos na regu-
lação dessa característica. 

Aquisição e transporte de fosfato em plantas

Dentre as restrições mais significativas para a sustentabilidade da agricultura em todo o planeta 
está a deficiência de nutrientes nos solos, que restringe o crescimento das plantas (Shrivastava; 
Kumar, 2015; FAO, 2017; Tandzi; Mutengwa, 2020). Além disso, a acidez e a salinidade resultantes 
da associação da formação geológica predominante na paisagem e outros fatores, tais como a má 
distribuição das chuvas, a drenagem deficiente e a exploração agrícola inadequada, prejudicam a 
produção agrícola (Pedrotti et al., 2015). Os níveis tóxicos de alumínio em solos ácidos geralmente 
restringem o crescimento das raízes, o desenvolvimento das plantas e limitam a absorção de P e 
outros nutrientes. Além disso, os solos ácidos também são caracterizados por altos níveis de fosfa-
to fixado (P), e a disponibilidade de fosfato é um fator de limitação no crescimento das plantas em 
muitos ecossistemas naturais (Barber, 1980).

O P é um macronutriente essencial para todos os organismos vivos, sendo constituinte de várias 
moléculas biologicamente relevantes e um metabólito de amplo espectro de processos biológicos 
(Marschner, 1995; Motomura et al., 2018). Na rizosfera, o P é disponibilizado principalmente na for-
ma de fosfato inorgânico (P = PO3

 4 -) (Raghothama, 1999; Shen et al., 2011). Na agricultura, a baixa 
disponibilidade de P é limitante para o desenvolvimento das plantas pela taxa lenta de difusão e 
sua interação com vários constituintes do solo (Syers et al., 2008; Shen et al., 2011; Wu et al., 2013; 
Baveye, 2015; FAO 2017).

As células vegetais adquirem o P por meio de um gradiente de concentração através da membrana 
plasmática, onde as concentrações de P no citoplasma são normalmente 1.000 vezes maiores do 
que no apoplasto. Em condições experimentais, foram observadas as atividades de mecanismos 
de alta e baixa afinidade de absorção de P pelas células das plantas (Mimura, 1999; Raghothama, 
1999). Evidências experimentais indicaram que, em situações que correspondem às concentrações 
de P nos solos (1–10 µm), os transportadores de alta afinidade são os responsáveis pela absor-
ção do P. Por outro lado, um processo de transporte ativo secundário (cotransporte), usando o 
gradiente eletroquímico conduzido por prótons gerados pelo transporte ativo (H+-ATPase) na mem-
brana plasmática, foi proposto como o mecanismo responsável pela absorção de P pelas plantas 
(Raghothama, 1999; Mimura, 1999; Schachtman et al., 1998). Informações adicionais do envolvi-
mento de cotransporte na captação de P foram obtidas com o uso de inibidores que dissiparam o 
gradiente de prótons através das membranas e suprimiram a absorção de P pelas células (Leggewie 
et al., 1997; Daram et al., 1998). A constante de Michalis-Menten (Km), que é a concentração de 
substrato que permite que a reação prossiga em metade de sua taxa máxima, varia de 1,8 a 9,9 µM 
para os transportadores de P de alta afinidade (Mimura, 1999). Esses transportadores são induzi-
dos quando ocorre deficiência de P, enquanto os transportadores de fosfato de baixa afinidade são 
expressos constitutivamente. 

As plantas adquirem P por um processo de cotransporte mediado por energia que é conduzido por 
um gradiente de prótons (H+-ATPase) gerado pela membrana plasmática (Figuras 1 e 2) (Ullrich-
Eberius et al., 1981). A caracterização cinética do sistema de captação de P pelas células vegetais 
em culturas in vitro indicou a atividade de transporte de alta afinidade operando em baixa con-
centração de P (faixa micromolar) e uma atividade de baixa afinidade operando em concentração 
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mais alta de P (Epstein, 1976; Ullrich-Eberius et al., 1981, 1984; Sakano, 1990). Esses resultados 
sugerem que os transportadores de alta afinidade devem estar envolvidos na absorção de P pelas 
plantas quando as concentrações de P no solo são baixas (Raghothama et al., 1998; Nussaume et 
al., 2011).  

 

 

Figura 1. Modelo do transporte secundário de Pi através da membrana plasmática. A atividade da H+-ATPase gera o 
gradiente H+ (triângulos) através da bicamada lipídica às custas do ATP. O cotransporte H+/Pi (círculos) é mediado pela 
proteína transportadora Pi (Pht). As setas marcam a orientação do transporte. (Adaptado de Poirier; Bucher, 2002).

 

 

Figura 2. Transporte de Pi dentro de uma célula vegetal. Transporte simplificado de fosfato através dos compartimentos 
da membrana plasmática, mitocôndria e cloroplasto. G3P-glicerol-3-fosfato, DHAP-dihidroxiacetona fosfato, MFS-super-
família de facilitador principal (baseado em Srivastava et al., 2018 e Jia et al., 2021). 
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A capacidade das plantas de responderem apropriadamente à disponibilidade de nutrientes impacta 
significativamente sua adaptação ao meio ambiente. As plantas desenvolveram mecanismos sofis-
ticados para sobreviver em condições limitadas por P (Raghothama, 1999; Srivastava et al., 2018). 
Neste contexto, os transportadores de fosfato de alta afinidade desempenham um papel essencial. 
Muitos transportadores de várias espécies de plantas foram clonados e caracterizados. O primeiro 
transportador de fosfato de alta afinidade, PHO84, capaz de realizar o cotransporte próton/fosfato, 
foi isolado de levedura (Bun-Ya et al., 1991). Da mesma forma, genes que codificam transportado-
res de fosfato de alta afinidade envolvidos no transporte de P acoplado a prótons foram isolados 
de muitas espécies de plantas, como Arabidopsis thaliana (Muchhal et al., 1996; Smith et al., 1997; 
Mitsukawa et al., 1997a, 1997b; Okumura et al., 1998; Daram et al., 1999), Solanum tuberosum 
(Leggewie et al., 1997; Rausch et al., 2001), Catharanthus roseus (Kai et al., 1997), Lycopersicon 
esculentum (Daram et al., 1998; Liu et al., 1997), Medicago truncatula (Burleigh; Harrison, 1998; Liu 
et al., 1998), Hordeum vulgare (Smith et al., 1999), Nicotiana tabacum (Mitsukawa et al., 1997b; Baek 
et al., 2001), Lupinus albus L. (Liu et al., 2001), Triticum aestivum (Davies et al., 2002), Sorghum 
bicolor (Vasconcelos et al., 2018, 2020) e Oryza sativa (Paszkowski et al., 2002).

Os transportadores de P foram classificados em cinco famílias: PHT1, PHT2, PHT3, PHT4 e PHT5 
(Wang et al., 2017a). Em Brassica napus, a família de genes Pht1 é composta por 49 membros de 
transportadores de fosfato de alta afinidade, cuja maioria codifica proteínas localizadas na mem-
brana celular e funcionam translocando P do meio externo para o citoplasma (Raghothama, 2000a, 
2000b; Li et al., 2019, 2020). A função desses transportadores de P foi confirmada pela complemen-
tação dos mutantes de levedura deficientes para absorção de P (Muchhal et al., 1996; Leggewie 
et al., 1997; Kai et al., 1997; Liu et al., 1998; Daram et al., 1998, 1999; Nussaume et al., 2011; Qin 
et al., 2012; Sun et al., 2012; Chang et al., 2019; Ruili et al., 2020). As sequências de aminoáci-
dos indicaram que os transportadores de fosfato de alta afinidade são altamente conservados nas 
plantas (Raghothama, 1999; Gu et al., 2016). A família Pht1 de transportadores de fosfato tem es-
truturas semelhantes em 12 regiões, abrangendo a membrana, separados em dois grupos de seis 
separados por uma grande região hidrofílica carregada (Figura 3A), e são induzidos em resposta 
à deficiência de P (Karthikeyan et al., 2002; Mudge et al., 2002; Vasconcelos et al., 2021). Vários 
estudos forneceram fortes evidências sobre a regulação da transcrição desses genes pelo estresse 
de P (Muchhal et al., 1996; Raghothama 2000a; Baldwin et al., 2001; Karthikeyan et al., 2002; Gu 
et al., 2016; Baek et al., 2017; Wang et al., 2017a; Li et al., 2019; Yadava et al., 2021; Vasconcelos 
et al., 2021).

Em estudo recente, Liu et al. (2019) observaram que os genes BnaPHT1 de Brassica napus, além 
de responderem ao estresse de deficiência de fósforo, também são regulados por outros tipos de 
estresses nutricionais, tais como nitrogênio, potássio, enxofre e ferro. Além disso, fitormônios como 
auxinas e citocininas, estresses salinos e hídricos, também regulam a abundância de transcritos 
BnaPHT1. Análises de coexpressão gênica baseada em RNA-seq indicaram que BnaPHT1s de-
vem cooperar entre si e com outros genes que regulam a homeostase de nutrientes em B. napus. 
As análises de promotores de BnaPHT1s revelaram a presença dos elementos GT-1 que regulam 
negativamente ou positivamente a expressão gênica em plantas (Zhou, 1999), DRE (indução ABA-
independente de vários genes responsivos aos estresses osmóticos e de temperaturas baixas, além 
de outros genes induzidos por estresse (Singh; Laxmi, 2015)) e P1BS (direcionam a expressão de 
genes transportadores de P e a homeostase em plantas (Sobkowiak et al., 2012)). Esses resultados 
indicaram que BnaPHT1s devem estar envolvidos no “crosstalk” mediado por fitormônios, que é res-
ponsável pela detecção dos níveis de P, N, K, S e Fe no meio extracelular, bem como na resposta 
aos estresses salinos e hídricos (Liu et al., 2019). Esse conjunto de resultados apresentados por 
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Liu et al. (2019) forneceu, pela primeira vez, forte evidência sobre a existência de uma regulação 
transcricional múltipla envolvendo os genes BnaPHT1 de B. napus.

 

 

Foram identificados em Arabidopsis nove membros de transportadores de fosfato de alta afinidade 
(Mudge et al., 2002); em arroz, treze membros (Paszkowski et al., 2002); e oito em cevada (Smith 
et al., 1999). Todos eles pertencem à família Pht1 e são predominantemente expressos nas raí-
zes, embora alguns também apresentem expressão nos tecidos caulinares (Daram et al., 1998; 
Karthikeyan et al., 2002). A transcrição desses genes pode ser regulada e reprimida em meios rea-
bastecidos com P (Raghothama, 2000a; Vasconcelos et al., 2021). A análise detalhada dos vários 
transportadores de fosfato usando construções de gene repórter revelou que eles são expressos em 
diferentes tecidos das plantas, indicando o seu envolvimento, tanto na absorção de P do solo como 
na translocação de P dentro da planta (Mudge et al., 2002; Karthikeyan et al., 2002; Nussaume et 
al., 2011; Młodzińska; Zboińska, 2016). A caracterização dos promotores AtPT1 e AtPT2 de genes 
transportadores de P em Arabidopsis, demonstrou que as plantas compartilham mecanismos regu-
latórios comuns na ativação de genes envolvidos na resposta de deficiência de P em Arabidopsis e 
tabaco (Karthikeyan et al., 2002). 

Pht2 é outra família de transportadores de fosfato de baixa afinidade que ficam localizados na 
membrana dos cloroplastos e funcionam aumentando o transporte de P e protegendo o aparato 
fotossintético (Daram et al., 1999; Versaw;  Harrison, 2002; Flügge et al., 2011; Srivastava et al., 
2018; Feng et al., 2021). Em Arabidopsis, esta família de transportadores de fosfato é expressa 
constitutivamente e preferencialmente nas folhas (Raghothama, 2000b; Sun et al., 2012). Portanto, 
os transportadores de baixa afinidade podem estar envolvidos na remobilização de Pi na parte aé-
rea das plantas. Em outro estudo, quatro clones de cDNA que codificam transportadores de fosfato 

Figura 3. Estrutura de transportadores de P, na membrana citoplasmática (A) e mitocondrial (B) de plantas. As linhas 
indicam loops e bobinas. Os cilindros representam a hélice α de doze domínios que abrangem a membrana (JEFF, Adap-
tado de Raghothama, 1999), (B) Carreador de fosfato na membrana da mitocôndria com seis domínios transmembrana 
(baseado em Krämer, 1996 e Takabatake et al., 1999). 
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mitocondrial (MPT) foram isolados e caracterizados em soja, milho, arroz e Arabidopsis (Takabatake 
et al., 1999). Os perfis das sequências de aminoácidos deduzidas desses cDNA indicaram a exis-
tência de seis domínios transmembrana que são altamente conservados na família de outros trans-
portadores mitocondriais (Figura 3B). Os transportadores de fosfato mitocondrial têm uma estrutura 
tripartida típica com três segmentos repetidos, com cada segmento consistindo em duas hélices 
α transmembrana (Kuan; Saier, 1993). Esses transportadores pertencem a uma superfamília, que 
inclui os transportadores de piruvato e citrato (Kuan; Saier, 1993; Palmieri et al., 1996; Marobbio et 
al., 2006; Palmieri; Pierri, 2010). Mitsukawa et al. (1997b) mostraram que a superexpressão do gene 
transportador de fosfato de alta afinidade de Arabidopsis em células de tabaco gerou um aumento 
da captação de fosfato. 

Um grupo de genótipos de sorgo, eficiente e ineficiente no uso de fósforo, foi utilizado para clonar 
dois genes caracterizados como transportadores de fosfato de alta afinidade, pertencentes à fa-
mília Pht1 (Vasconcelos et al., 2021). Nesse estudo foram analisadas as funções potenciais dos 
transportadores de fosfato de alta afinidade para aumentar a eficiência do uso de P em genótipos 
contrastantes de sorgo naturalmente adaptados a solos deficientes em fósforo. A estratégia empre-
gada foi primeiro isolar os transportadores de P de alta afinidade usando uma biblioteca de cDNA 
de sorgo e em seguida caracterizar a função dos transportadores em plantas cultivadas em solu-
ção nutritiva, nas condições de suficiência e insuficiência de P. Os cDNAs Pht1-1 (SbPT1) e Pht1-
2 (SbPT2) mostraram alta homologia (83% a 87%) com as proteínas transportadoras de fosfato 
OsPT8 (Paszkowski et al., 2002), HvPT4 (Rae et al., 2003) e ZmPTs (Nagy et al., 2006; Vasconcelos 
et al., 2018) de arroz, cevada e milho, respectivamente. Esses resultados foram consistentes com 
outros estudos que encontraram elevada semelhança nas sequências de DNA entre as famílias 
de transportadores de P de várias espécies de plantas como arroz, Arabidopsis, milho e cevada 
(Raghothama, 1999; Paszkowski et al, 2002; Nagy et al., 2006; Rae al., 2003; Nussaume et al., 
2011; Lee et al., 2019). Esses transportadores desempenham um papel fundamental na absorção 
de P do solo e/ou mobilização para diferentes partes das plantas, tanto vegetativa como reprodutiva 
(Nussaume et al., 2011; Vasconcelos et al., 2020, 2021).

Variações genéticas para eficiência no uso de P entre plantas

A eficiência do uso de P é um caráter complexo, controlada por muitos genes induzidos ou suprimi-
dos, que formam uma rede regulatória que interage com todo o conteúdo celular e o ambiente ex-
terno, provavelmente influenciado por interações epistáticas (Magalhães et al., 2017; Vasconcelos 
et al., 2021). Em várias culturas, foi relatada a existência de variações intraespecíficas e interes-
pecíficas para a capacidade de plantas crescerem em condições limitantes de P (Lynch; Beebe, 
1995; Hammond et al., 2004; Leiser et al., 2014, 2015; Schneider et al., 2019; Xie et al., 2020). 
Algumas dessas variações envolvem alterações na arquitetura das raízes e o aumento do compri-
mento e da densidade dos pelos radiculares que formam a zona pilífera, melhorando a exploração 
do solo pelas raízes (Marschner, 1995; Bates; Lynch, 1996; 2001; Gahoonia et al., 1998; Costa et 
al., 2011; Magalhães et al., 2017; Bernardino et al., 2019; Liu, 2021; Yang et al., 2021a). No feijoei-
ro, a formação de aerênquima cortical nas raízes de genótipos-elite também foi relacionada com 
a adaptação das plantas aos solos com deficiência de P (Mingshou et al., 2003). Em milho, Díaz 
(2016) demonstrou que deficiência de fósforo induziu a formação de aerênquima e alterações na 
anatomia radicular em um genótipo que era tolerante à seca. O balanço entre auxinas e citocininas 
é crucial para induzir a formação de raízes adventícias (Gonin et al., 2019). Entre os fitormônios, a 
auxina desempenha um papel importante para a regulação do processo de formação das raízes ad-
ventícias. A formação de raízes adventícias é um caráter quantitativo regulado por fatores externos 
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e endógenos (Pop et al., 2011). Em milho, as diferenças inter e intraespecíficas na capacidade de 
utilizar o fósforo (P) do solo são explicadas, em parte, por variações na morfologia e fisiologia das 
raízes (Machado; Furlani, 2004). Magalhães et al. (2017) apresentaram ampla revisão sobre as ba-
ses genéticas, moleculares e fisiológicas responsáveis pelas alterações na morfologia e arquitetura 
das raízes para aquisição de P, visando identificar possíveis alvos e estabelecer estratégias para 
acelerar a geração de cultivares adaptadas aos baixos níveis de fósforo no solo o melhoramento de 
plantas. Em 2020, Barros et al. (2020), realizaram vasta revisão de literatura para identificar elemen-
tos comuns, envolvidos na resposta de plantas a três tipos de estresse: hídrico, alumínio tóxico, e 
baixa disponibilidade de P quando cultivadas em solos ácidos.  Os autores relataram a existência de 
elementos comuns na resposta aos níveis elevados de acidez do solo pela presença de alumínio e 
deficiência de P. Foram identificados vários genes e proteínas que podem estar envolvidas na res-
posta de plantas aos três tipos de estresse analisados. Entre esses achados estão genes das vias 
de sinalização e regulação, tais como várias famílias de fatores de transcrição apontados como os 
melhores candidatos para determinar a resposta de plantas aos três tipos de estresses considera-
dos naquele estudo (Barros et al., 2020). 

Existem evidências científicas de que muitas das mudanças bioquímicas, fisiológicas e morfológi-
cas que ocorrem em plantas como resposta à deficiência de P estão associadas à expressão gênica 
alterada (Plaxton; Carswell, 1999; Raghothama, 1999; Vance et al., 2003; Hammond et al., 2004; 
Jiang et al., 2017; Klem et al., 2019; Vasconcelos et al., 2020; Meng et al., 2021). Essas mudanças 
na expressão gênica são iniciadas em resposta direta e específica à deficiência de P, e alguns 
genes induzidos estão diretamente envolvidos com o aumento da disponibilidade e absorção de P 
pelas raízes. Os transportadores de fosfato, enzimas fosfatases e enzimas envolvidas na síntese de 
ácidos orgânicos e formação de canais aniônicos são exemplos de proteínas codificadas por genes 
cuja expressão é induzida por deficiência de fósforo.

Vários esforços têm sido feitos para elucidar os mecanismos moleculares responsáveis pelas dife-
renças genotípicas na absorção de P (Hasan et al., 2016; Li et al., 2016; Zhang et al., 2009, 2010, 
2013, 2016; Wang et al., 2017b; Vasconcelos et al., 2018). Estudos recentes identificaram lócus 
de característica quantitativa (Quantitative Trait Loci – QTLs) com efeitos maiores ou principais e 
menores associados à deficiência de P em arroz (Anis et al., 2018; Jewel et al., 2019), trigo (Yang 
et al., 2018; Wasson et al., 2021), soja (Yang et al., 2021b), milho (Azevedo et al., 2015; Li et al., 
2019) e sorgo (Bernardino et al., 2019). Em arroz, um QTL principal relação parte aérea e raiz foi 
mapeado no cromossomo 12, e vários QTLs menores foram identificados nos cromossomos 1, 6 e 
9 em plantas cultivadas sob condições de deficiência de P (Ni et al., 1998). Recentemente, esses 
dados foram confirmados por Anis et al. (2018), que encontraram também outros QTLs associados 
à baixa tolerância ao P nos cromossomos 2, 3, 4, 5 e 10. Em outro estudo, o mapeamento de QTLs 
em uma população de arroz desenvolvida a partir do cruzamento entre a variedade local Kasalath 
(alta absorção de P) e a cultivar moderna Nipponbare (baixa absorção de P) mostrou que cerca de 
80% das variações entre genótipos eficientes e ineficientes no uso de fósforo envolveu um único 
QTL, chamado de Pup1 (Phosphorus uptake 1) (Wissuwa; Ae, 2001; Wissuwa et al., 2002; Anis et 
al., 2018; Jewel et al., 2019). Posteriormente, foi o gene que controla este QTL, que codifica a pro-
teína cinase, denominada PSTOL1 (Phosphorus Starvation Tolerance 1) (Gamuyao et al., 2012). A 
introgressão de Pup1 em variedades de arroz aumentou significativamente a absorção de P pelas 
plantas e o rendimento de grãos em solos com baixa disponibilidade de P (Wissuwa; Ae, 2001). 
Em sorgo, Bernardino et al. (2019) identificaram QTLs nos cromossomos 3 e 7 homólogos do gene 
OsPSTOL1 de arroz para uma serina/treonina cinase que tem efeito na morfologia radicular e na 
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produtividade de grãos pelo aumento da absorção de P do sorgo sob baixa disponibilidade desse 
elemento.

Outros estudos utilizando técnicas de genômica estão acelerando a identificação dos determinantes 
moleculares da rede responsável pela homeostase de P em plantas (Misson et al., 2005; Huang 
et al., 2013; Secco et al., 2013; Bielecka et al., 2015; Heuer et al., 2017). A técnica denominada 
“RNA sequencing” (RNAseq), associada com o emprego de métodos computacionais, possibilita 
a quantificação precisa de mRNAs e de RNAs não codantes, como os microRNAs (Vivek; Kumar, 
2021). Essa técnica revela novos transcritos, ainda não anotados, e isoformas de “splicing” gênico 
(Trapnell et al., 2010, 2012; Vivek; Kumar, 2021). Um exemplo do uso dessa abordagem pode ser 
encontrado nos estudos de Du et al. (2016), em que os autores avaliaram a tolerância ao baixo P 
de 560 acessos de milho em condições de campo, e desse grupo selecionaram e realizaram estudo 
de expressão gênica de duas linhagens: CCM454, tolerante a baixos níveis de P, e 31778, sensível 
a baixos níveis de P. Os genes responsivos à deficiência de P comuns a CCM454 e 31778 estão 
envolvidos em vários processos metabólicos, incluindo a atividade da fosfatase ácida (APase). A 
determinação das atividades de APase secretoras de raiz mostra que a indução de APase pelo es-
tresse de P ocorre muito mais cedo em CCM454 do que em 31778. Análise de ontologia genética 
de genes diferencialmente expressos (DEGs) e atividades CAT/POD entre CCM454 e 31778 sob 
P-suficiente e P-deficiente, demonstraram que CCM454 tem uma maior capacidade de eliminar 
espécies reativas de oxigênio (ROS) do que 31778. Além disso, os autores também identificaram 
16 miRNAs em raízes e 12 miRNAs em parte aérea, incluindo o miRNA399s, e todos eles foram 
identificados como DEGs entre CCM454 e 31778. Os resultados de Du et al. (2016) indicaram que 
a tolerância ao baixo P de CCM454 deve-se principalmente à rápida resposta ao estresse de P e 
eliminação eficiente de ROS. 

Outro aspecto importante da intrincada rede regulatória de P em plantas está associado aos genes 
microRNAs (miRNAs) e seus transcritos. Essas moléculas constituem uma classe de reguladores 
da expressão gênica por meio de degradação pós-transcricional de mRNA ou repressão da tradu-
ção. Grande quantidade de evidências acumuladas nas últimas décadas mostraram a relação entre 
miRNAs e a resposta dos organismos durante os variados tipos de situações de estresse. Nas 
plantas, os miRNAs são essenciais nas respostas adaptativas aos diferentes tipos de estresses, 
bióticos e abióticos (Abdurakhmonov et al., 2008; Gu et al., 2016). Os microRNAs (miRNAs) funcio-
nam como reguladores-chave de genes sinalizadores de estresse nutricional (Chiou, 2007; Nguyen 
et al., 2015; Hasan et al., 2016; Kumar et al., 2017) e os microRNAs miR399 e miR827 regulam 
a homeostase de P (Fujii et al., 2005; Chiou et al., 2006; Hsieh et al., 2009; Pant et al., 2009; Lin 
et al., 2010; Jeong et al., 2011; Kant et al., 2011; Kuo; Chiou, 2011; Wang et al., 2012; Tian et al., 
2018; Li et al., 2019; Ding et al., 2020). Secco et al. (2013), analisando o padrão de expressão de 
genes miRNA de em raízes e folhas de arroz cultivado em condições de ausência e suficiência de 
PI, identificaram 20 famílias de miRNA que ainda não tinham sido associadas com o estresse de 
fósforo.  Esses autores também determinaram que o microRNA miR399, marca para degradação o 
seu mRNA alvo, que codifica a enzima Ubiquitina (E2PHO2), responsável pela regulação negativa 
de genes envolvidos na resposta de plantas à carência de P. 

A associação de fungos micorrízicos com as raízes é interação simbiótica importante para aumentar 
a aquisição de P pelas plantas (Harrison, 1999; Bressan et al., 2001; Smith et al., 2011; Wang et 
al., 2017b; Vergara et al., 2019; Liu et al., 2020; Srivastava et al., 2021). Ao associarem-se com as 
plantas, os fungos micorrízicos funcionam como um sistema radicular estendido e altamente eficien-
te em que as hifas absorvem, concentram e transportam P do solo que estariam fora do alcance 
das raízes (Finlay, 2008; Begum et al., 2019; Vergara et al., 2019). Portanto, a captação de fósforo 
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por fungos micorrízicos associados às raízes tem implicações importantes para o entendimento e 
melhoramento de plantas para aquisição de fósforo (Smith et al., 2011). Plantas não micorrízicas 
respondem à deficiência de P produzindo ramificações chamadas de raízes proteoides ou raízes 
em “cluster” (Marschner, 1995; Keerthisinghe et al., 1998; Gallardo et al., 2020; Lambers et al., 
2006, 2021). As raízes proteoides produzem e secretam ácidos orgânicos e fosfatases no solo, 
com alta eficiência, e absorvem P mais rapidamente do que raízes não proteoides (Gilbert et al., 
1997; Keerthisinghe et al., 1998; Miller et al., 2001; Zhao et al., 2021). Em muitas dicotiledôneas, a 
secreção de ácidos orgânicos e agentes quelantes aumenta a disponibilidade de P para as raízes 
(Raghothama, 1999, 2000b; Dotaniya; Meena, 2015; Müller et al., 2015; Wu et al., 2018; Takao et 
al., 2021). 

Outro aspecto bastante explorado para melhorar o desempenho de plantas, quanto à eficiência no 
uso de P, tem sido o emprego de inoculantes contendo microrganismos (bactérias e fungos) solu-
bilizadores de fosfato (Venkateswarlu et al., 1984; Richardson, 2001; Oliveira et al., 2009; Oliveira-
Paiva et al., 2020; David; Oburger, 2011; Abreu et al., 2017; Wu et al., 2018; Liang et al., 2020). 
Estudos têm demonstrado a expressão de transportadores de P específicos nas células de raízes 
das membranas periarbusculares infectadas com micorriza (Rausch et al., 2001; Paszkowski et al., 
2002; Reid; Hayes, 2003). De fato, o influxo de P em raízes colonizadas por micorrizas aumenta 
proporcionalmente ao número de raízes colonizadas, podendo atingir valores entre três e cinco 
vezes (Smith et al., 2011; Abdel-Salam et al., 2018). Outros dois grupos de microrganismos são os 
fungos e as bactérias solubilizadoras de P (PSB) e/ou mineralizadoras (PMB) de fosfato, que pos-
sibilitam a absorção de formas orgânicas e inorgânicas de P mantendo os níveis de nutrientes nos 
solos, portanto promovendo o crescimento e o desenvolvimento das plantas (Tao et al., 2008; Jiang 
et al., 2018; Cataldi et al., 2020). 

Conclusões

O transporte de fósforo, do solo para as plantas, é um caráter complexo que engloba as condi-
ções físicas dos solos, as relações simbióticas com microrganismos solubilizadores de fosfato, a 
identificação e função de sinalizadores, reguladores, transportadores de P e adaptações morfoló-
gicas e bioquímicas. Em várias culturas, foi relatada a existência de variações intraespecíficas e 
interespecíficas responderem às condições limitantes de P. Portanto, o sucesso dos programas 
de melhoramento, visando a eficiência no uso de P pelas plantas, exige o entendimento profundo 
do funcionamento dos mecanismos envolvidos na intrincada rede de disponibilização e do uso de 
fósforo pelas plantas.
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