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Introdução

A morfologia do sistema radicular é extremamente importante, pois 
determina a exploração do solo e, portanto a aquisição de nutrientes. 
Características da morfologia que estão sob controle genético incluem 
o gravitropismo da raiz basal, a formação de raízes adventícias e a 
ramificação das raízes laterais. As características da morfologia que 
melhoram a exploração do solo são importantes para a aquisição de 
fósforo (P) em solos inférteis. A variação genética no comprimento 
e na densidade de pêlos radiculares é importante para a aquisição de 
nutrientes. A variação genética na formação de aerênquima no córtex 
da raiz e no desenvolvimento secundário é importante para a redução 
dos custos metabólicos de crescimento das raízes e para a exploração 
do solo. A variação genética na modificação da rizosfera através do 
efluxo de prótons, ácidos orgânicos e enzimas são importantes para 
a mobilização de nutrientes, como fósforo e para evitar a toxicidade 
ao alumínio. Com alguma rara exceção, quase todas as características 
responsáveis por modificar a rizosfera estão sob um controle genético 
complexo. A variação genética dessas características é associada a 
ganhos de produtividade em solos de baixa fertilidade. Em culturas 
onde o melhoramento é direcionado para o uso em solos de baixa 
fertilidade, a seleção para as características específicas de raiz através 
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de avaliação fenotípica direta ou de marcadores moleculares, é 
provavelmente mais eficaz do que a seleção de campo convencional. 
Genótipos com maior rendimento em solos inférteis poderão 
melhorar substancialmente a produtividade e a sustentabilidade dos 
agroecossistemas de baixo consumo, e seu uso em agroecossistemas 
de alto consumo poderão reduzir os impactos ambientais da adubação 
intensiva. Embora o desenvolvimento de culturas com uma menor 
exigência a fertilizantes tenha sido bem sucedido em alguns casos, 
o esforço científico global dedicado a esta causa ainda é pequeno, 
principalmente considerando a magnitude dos benefícios humanitários, 
ambientais e econômicos que podem ser alcançados. O crescimento 
populacional, a degradação do solo e o custo crescente dos fertilizantes 
químicos farão com que uma segunda Revolução Verde seja uma 
prioridade para a biologia de plantas no século 21.

Importância do Fósforo para as 
Plantas

O fósforo (P) é um dos nutrientes minerais mais importantes para o 
crescimento e desenvolvimento das plantas, sendo o segundo mineral 
que mais limita a produção de grãos, depois do nitrogênio (ALVES, 
2005). Ele compreende cerca de 0,2 % do peso seco da planta, o 
que pode variar de acordo com o estágio de desenvolvimento, órgão 
e espécie analisada (SCHACHTMAN et al., 1998). O fósforo também 
desempenha um papel-chave como componente de moléculas, como 
ácidos nucléicos, ATP, fosfolipídeos, dentre outros. Diversos processos 
celulares que dependem de energia, como fotossíntese, estoque de 
energia e metabolismo de carboidrato, não funcionam sem P (USUDA; 
SHIMOGAWARA, 1992; RAGHOTHAMA, 1999; HAMMOND et al., 
2004; RAGHOTHAMA; KARTHIKEYAN, 2005). As plantas absorvem 
P, dissolvido em solução no solo, principalmente em forma de íons 
ortofosfato  (HPO4

-2 e H2PO4
-), sendo que o fosfato em solos ácidos 

está disponível principalmente na forma de H2PO4
- enquanto em 

solos alcalinos está na forma de HPO4
-2. Comparado com outros 

macronutrientes, a concentração de P (2-10 uM) na solução de solo 
é subótima para a produção de grãos, fazendo do fósforo um dos 
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macronutrientes mais indisponíveis no solo (VANCE et al., 2003). Além 
disso, é um dos nutrientes com difusão mais lenta (10-12 a 10-15 m2s-

1), criando uma zona de deficiência na rizosfera. O problema ainda é 
agravado pelo fato de  o P poder se fixar ao Ca em solos calcáreos e 
a Fe e Al em solos ácidos, reduzindo a solubilidade e a disponibilidade 
para a planta (MARSCHNER, 1995). Estas  formas fixadas de P 
são bastante estáveis nos solos, necessitando ser umedecidas ou 
biologicamente alteradas para aumentar a disponibilidade de fósforo 
inorgânico (Pi).Uma considerável fração do P (20-80%) está na forma 
orgânica, em forma de fitina, fosfolipídios e ácidos nucléicos (JUNK et 
al., 1993). As porcentagens mais altas de fosfato orgânico estão nas 
turfas e solos de florestas não cultivadas. 

A deficiência de fósforo nas plantas se inicia com uma miríade de 
respostas transcricionais, bioquímicas e fisiológicas que aumentam a 
habilidade da planta de adquirir P do solo e aumentam a eficiência com 
a qual a planta utiliza P internamente (LYNCH, 2007; HAMMOND; 
WHITE, 2008). É provável que as plantas possam detectar tanto o 
status da quantidade de P total, aumentando a eficiência do uso de P 
internamente, quanto variações locais de P, permitindo a proliferação 
de raízes para regiões do solo ricas em P (FORDE; LORENZO, 2001; 
WILLIAMSON et al., 2001; AMTMANN et al., 2006). 

A deficiência de fósforo tem consequência direta e imediata na 
fotossíntese, glicólise e respiração (PLAXTON; CARSWELL, 1999). 
O P intracelular é seletivamente distribuído entre o citoplasma e o 
vacúolo, sendo que o excesso de P é estocado no vacúolo  e usado 
para manter a homeostase no citoplasma (FOYER; SPENCER, 1986; 
LEE et al., 1990; MIMURA et al., 1990). O entendimento de como as 
plantas percebem e respondem a falta de P deverá facilitar a seleção, 
o melhoramento por métodos clássicos e transgênicos, para aumentar 
a produção de grãos e reduzir o uso de fertilizantes não renováveis 
(VANCE et al., 2003; HAMMOND et al., 2004; JAIN et al., 2007b).  
Isso deverá diminuir os custos, a dependência de fertilizantes minerais, 
além da poluição por P na superfície e lençóis freáticos (HAMMOND et 
al., 2004).
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Os principais mecanismos que influenciam a eficiência de aquisição 
de P no solo são: diferentes aspectos da morfologia radicular, 
modificações de características químicas na rizosfera, alterações de 
características fisiológicas de cinética de absorção, alterações em 
processos bioquímicos e genéticos e interações com microrganismos 
do solo (LYNCH, 2007; RAMAEKERS et al., 2010). A seguir serão 
descritos alguns dos mecanismos utilizados pelas plantas para 
aumentar a aquisição de fósforo (sumarizados na Figura 1).

 Figura 1. Adaptações da planta à baixa disponibilidade de fósforo.

Aumento da Superfície Radicular

Uma vez que as plantas podem detectar tanto o status de P no tecido 
quanto as variações locais da disponibilidade de P, as moléculas 
sinalizadoras que respondem a P podem ter respostas muito diferentes 
para as respostas locais e sistêmicas. López-Bucio et al. (2003) 
sugeriram que P é percebido localmente e age como um sinal para 
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o controle de pelo radicular e formação de raiz lateral. Estudos com 
o fosfito, uma forma não metabólica de P, mostraram que o P age 
diretamente como um sinal e regula alguns dos aspectos relativos à 
resposta à falta de P, como atividade meristemática da raiz, acúmulo 
de antocianina e desenvolvimento do pelos radiculares (McDONALD et 
al., 2001; TICCONI et al., 2001, 2004; VARADARAJAN et al., 2002; 
BOZZO et al., 2004). Algumas dessas respostas, como o crescimento 
dos pelos radiculares, são reguladas independentemente dos sinais 
vindos da parte aérea (BATES; LYNCH, 2001; MA et al., 2001). No 
entanto, estudos com a raiz dividida ao meio em compartimentos 
com diferentes disponibilidades de P sugeriram que o nutriente não 
age como um sinal de controle sistêmico para controlar as respostas 
da raiz (BURLEIGH; HARRISON, 1999). O delicado balanço entre as 
concentrações de auxina, etileno, e citoquinina, e seus transportes da 
parte aérea para a raiz ou mudanças na sensibilidade dos tecidos-alvo 
podem estar envolvidos no controle sistêmico à resposta à falta de P 
(DINNENY;    BENFEY, 2008). Além disso, carboidratos, especialmente 
sacarose, estão implicados na sinalização de controle de P (WHITE 
et al., 2005; AMTMANN et al., 2006; HERMANS et al., 2006; 
KARTHIKEYAN et al., 2007; MÜLLER et al., 2007).

Na maioria dos solos, a camada superior  é a que tem maior 
biodisponibilidade de P. Em consequência disso, os sistemas de raiz 
que aumentam a área de superfície são capazes de adquirir mais P. Em 
feijão, as características de arquitetura radicular que estão associadas 
com o aumento da superfície radicular são: raízes mais superficiais, 
aumento das raízes adventícias e uma maior dispersão da ramificação 
lateral das raízes basais (LYNCH; BROWN, 2006;  LYNCH, 2007).  
Genótipos eficientes a P em feijão produzem raízes mais superficiais em 
resposta à baixa disponibilidade de P em relação aos genótipos de feijão 
ineficientes a P e a aquisição de P tem uma correlação significativa 
com superficialidade das raízes basais (LIAO et al., 2001). Resultados 
semelhantes foram observados em raízes seminais de genótipos de 
milho (análogas às raízes basais  das dicotiledôneas - ZHU et al., 2005). 
Raízes adventícias são comuns em muitas plantas. Este tipo de raiz 
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advém da hipocótilo e cresce horizontalmente, logo abaixo da superfície 
do solo. Tal como acontece com superficialidade das raízes basais, 
a indução do enraizamento adventício por P pode variar amplamente 
entre os genótipos de feijão (MILLER et al., 2003) e, além disso, esta 
característica é hereditária (OCHOA et al., 2006).

A baixa disponibilidade de P no solo também altera a distribuição do 
crescimento entre os vários tipos de raízes (DREW, 1975; HODGE, 
2004, 2009). Na planta modelo Arabidopsis thaliana e em outras 
brassicas, um sistema radicular bastante ramificado com a raiz 
primária reduzida e com o número e o comprimento de raízes laterais 
aumentado foi observado quando as plantas foram cultivadas sob baixa 
disponibilidade de P (LÓPEZ-BUCIO et al., 2003; PÉREZ-TORRES et 
al., 2008; AKHTAR et al., 2008). No entanto, em outras plantas, a 
elongação do eixo da raiz principal é mantida sob baixo P (MOLLIER; 
PELLERIN, 1999). Isto pode ser interpretado como um comportamento 
exploratório, permitindo que essas raízes cresçam ao máximo até 
que elas encontrem manchas localizadas de maior disponibilidade de 
P. A resposta de enraizamento lateral sob estresse de P, entretanto, 
apresenta uma variação genética dentro das espécies. Em milho, 
alguns genótipos aumentam o número e o comprimento de raízes 
laterias, enquanto outros apresentam uma redução. Os genótipos com 
maior aumento ou desenvolvimento sustentado das raízes laterais tem 
uma capacidade superior de adquirir P e manter o crescimento (ZHU;  
LYNCH, 2004).

Também foi observado um aumento na iniciação e na elongação de 
raízes laterais (KARTHIKEYAN et al., 2007). As raízes de algumas 
espécies formam conglomerados especializados em resposta a 
deficiência de P. Essas estruturas são conglomerados compactos de 
raízes ramificadas ou de pelos radiculares, com a função de aumentar 
a área de superfície e permitir que os  exsudados, como ácidos 
carboxílicos e outras enzimas, liberem P de fontes orgânicas (MOLLIER; 
PELLERIN, 1999). 
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Aumento na Razão Raiz: Parte 
Aérea

Uma resposta comumente observada na deficiência a P é o aumento 
da razão do peso seco raiz:parte aérea, devido ao aumento do estímulo 
do crescimento radicular em detrimento do crescimento da parte aérea 
(MOLLIER; PELLERIN, 1999; HERMANS et al., 2006). Em um estudo 
em feijão, Nielsen et al. (2001) mostraram que genótipos eficientes a 
P mantiveram uma maior razão raiz:parte aérea durante o crescimento 
sob condições de baixo P, quando comparados com genótipos 
ineficientes. O mesmo foi observado em estudo com genótipos 
contrastantes de milho (BRASIL et al., 2007).

Em feijão, principalmente, está sendo estudada a exploração do solo 
a um custo metabólico mínimo (LYNCH; BROWN, 2006; LYNCH, 
2007). Uma estratégia para reduzir a carga metabólica é alocar mais 
biomassa para raízes de classes metabolicamente mais eficientes na 
aquisição de P, tais como raízes adventícias e pelos radiculares. A 
produção e manutenção desses tipos de raiz requer menos biomassa 
do que as raízes basais. Além disso, elas ampliam enormemente a área 
de superfície de absorção em relação ao volume de raízes tornando-as 
mais eficientes na aquisição de P. Miller et al. (2003) mostraram que 
sob baixa disponibilidade de P, uma maior proporção da biomassa das 
raízes de feijão é atribuída às raízes adventícias, especialmente nos 
genótipos eficientes a P.

Um importante sinalizador que influencia no aumento das raízes é a 
sacarose, que neste caso funciona não somente como fonte de carbono 
(CHIOU; BUSH, 1998; SMEEKENS, 2000; ROLLAND et al., 2002; 
KOCH, 2004). Os açúcares, incluindo a sacarose, podem agir como 
mensageiros secundários, com a habilidade de regular o crescimento 
da planta e a resposta a estresses bióticos e abióticos. As redes 
de sinalização de açúcares têm habilidade de regular diretamente 
a expressão de genes e interagir com outras redes de sinalização 
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(MÜLLER et al., 2006). Sob estresse de fósforo, as plantas acumulam 
açúcares e amido nas folhas (CIERESZKO et al., 2001; DE GROOT et 
al., 2003). O aumento de sacarose no floema sob estresse de fósforo 
não funciona somente como realocação de carbono para a raiz, o 
que aumenta o seu tamanho em relação à parte aérea, como também 
pode iniciar uma cascata de sinalização que altera a expressão de 
genes que envolvem a otimização da bioquímica da raiz para adquirir 
fósforo do solo por meio do aumento da expressão e da atividade de 
transportadores de fosfato inorgânico, secreção de fosfatase ácida 
e ácidos orgânicos para a liberação de P do solo, otimizando o uso 
interno de P (HERMANS et al., 2006; WISSUWA et al., 2005).

Estímulo do Crescimento dos Pelos 
Radiculares

Outra adaptação comum para baixo P é o estímulo para o crescimento 
de pelos radiculares (LYNCH, 2007). Ao aumentar o comprimento dos 
pelos radiculares e sua densidade, a exploração do solo com deficiência 
de P aumenta significativamente. Na planta modelo Arabidopsis, 
a densidade de pelo radicular foi 29% maior e os pelos cresceram 
três vezes mais em plantas crescidas em baixo P do que naquelas 
crescidas em alto P (BATES; LYNCH, 1996). Uma significativa variação 
genética para essas características foi encontrada entre os genótipos 
de diferentes espécies vegetais, incluindo trigo, cevada (GAHOONIA 
et al., 1997) e entre linhagens recombinantes de feijão (YAN et al., 
2004). No feijão, foi mostrado que o comprimento e a densidade dos 
pelos radiculares das raízes basais correlacionam-se com a eficiência na 
aquisição de P no campo (YAN et al., 2004), sugerindo que os pelos de 
raízes basais, em particular, são importantes para a aquisição de P. 

Vários estudos também indicam que os pelos radiculares podem 
ajudar na exsudação de compostos mobilizadores de P, como ácidos 
orgânicos, prótons e fosfatases. Estes compostos são capazes de 
liberar o P fixado, por meio de (i) complexação e quelação de cátions 
ligados a P, (ii) competição com os íons de fosfato por sítios de 
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absorção, (iii) desfosforilação de P orgânico e (iv) pela acidificação 
da rizosfera de modo que haja aumento na dissolução dos minerais 
levemente solúveis de P em solos alcalinos (RICHARDSON et al., 
2009). Condições de baixo P provocaram um aumento de 81% na 
taxa de exsudação de ácidos orgânicos em alguns genótipos de arroz 
irrigado (HOFFLAND et al., 2006). Resultados semelhantes foram 
relatados em quatro cultivares de feijão, que apresentaram uma 
exsudação de ácidos orgânicos de duas a três vezes maiores após sete 
dias na ausência de P (SHEN et al., 2002).

A percepção de baixo P na rizosfera e o aumento da produção de 
etileno podem aumentar a iniciação e elongação dos pelos radiculares 
(ZHANG et al., 2003). Consequentemente, o aumento de pelos 
radiculares permite um maior volume de solo explorado.  Nas plantas 
cultivadas, os pelos radiculares contribuem com até 77% da área 
total de raiz, maximizando o volume de solo a ser explorado, com 
um mínimo de biomassa possível (PARKER et al., 2000). Eles são um 
instrumento para aquisição de nutrientes, água, ancoragem e interação 
com microrganismos (GILROY; JONES, 2000). Os pelos radiculares 
são unicelulares e uma das poucas células nas plantas superiores que 
usam o crescimento no ápice para se expandir (KROFT et al., 1998). A 
parte da parede celular que dará origem aos pelos radiculares deposita 
polímeros de parede celular via exocitose polar. A exocitose é um 
evento fundamental de tráfico de membrana que media a incorporação 
de proteínas e lipídeos para a recém formada membrana plasmática 
e é responsável pelo crescimento celular e pela polaridade (HSU et 
al., 1999). No milho (Zea mays), três mutantes de pelos radiculares, 
roothairless 1, 2, e 3 (rth1, rth2, rth3), foram identificados por afetar 
a elongação dos pelos radiculares, porém, exibem iniciação normal da 
formação do pelo radicular (WEN; SCHNABLE, 1994). Mutantes com 
defeitos na formação de pelos radiculares têm menor capacidade de 
adquirir P e crescem menos do que os selvagens (HOCHHOLDINGER; 
TUBEROSA, 2009).
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Evidências sugerem a forte influência da disponibilidade de P e sacarose 
no desenvolvimento de pelos radiculares. Raízes de Arabidopsis com 
deficiência a P suplementadas com sacarose tiveram três vezes mais 
pelos radiculares, com um substancial aumento no comprimento 
(JAIN et al., 2007a). As raízes também têm sua morfologia alterada, 
alocando mais recursos na raiz, aumentando a razão raiz:parte aérea. 
Essas modificações não são universais e podem variar de acordo com a 
espécie (LYNCH, 2007). 

Aumento da Exsudação de Ácidos 
Orgânicos e Outras Enzimas  

As raízes também têm a capacidade de modificar a rizosfera durante o 
estresse à falta de P, para liberar P imobilizado das formas orgânicas 
e inorgânicas (LYNCH, 2007). A liberação de ácidos orgânicos 
(citrato, malato e oxalato) para rizosfera serve para liberar o P 
ligado às partículas de solo (LIPTON et al., 1987; HOLFORD, 1997; 
RAGHOTHAMA, 1999; LÓPEZ-BUCIO et al., 2000a,b; SHANE; 
LAMBERS, 2005). Uma vez que na maioria dos solos 20-80% do P  
está sob a forma orgânica, as plantas desenvolveram a habilidade de 
secretar enzimas capazes de liberar Pi do P orgânico (GOLDSTEIN, 
1992; BARIOLA et al., 1994; DUFF et al., 1994; DEL POZO et al., 
1999; HARAN et al., 2000; BALDWIN et al., 2001; MILLER et al., 
2001; LI et al., 2002). Para maximizar o efeito das adaptações, as 
plantas aumentaram a produção e a disponibilidade de transportadores 
de P para otimizar a absorção e a remobilização de P. Três subfamílias 
de transportadores de P já foram identificadas (DARAM et al., 1999; 
TAKABATAKE et al., 1999; MUDGE et al., 2002; RAUSCH; BUCHER, 
2002), além da família do translocador de P plastidial (FLÜGGE et al., 
2003).

As plantas também aumentam a sua habilidade de usar o P mais 
eficientemente nos tecidos quando a disponibilidade é baixa (LYNCH, 
2007). Isso envolve o aumento da atividade de enzimas para substituir 
o P por outros metabólitos e compostos estruturais, como por exemplo, 
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proteínas envolvidas na substituição de fosfolipídios com sulfo e 
galacto-lipídeos (ESSIGMANN et al., 1998; HÄRTEL et al., 2000; 

KELLY; DÖRMANN, 2002; YU et al., 2002; HAMMOND et al., 2003; 

ANDERSSON et al., 2005; CRUZ-RAMÍREZ et al., 2006; LI et al., 
2009).

Formação de Aerênquima

Outra estratégia para reduzir as necessidades de P de crescimento 
é a indução de aerênquima em raízes (FAN et al., 2003). As células 
corticais são substituídas por espaço aéreo e o P liberado a partir 
da quebra do tecido cortical pode ser utilizado na elongação da raiz. 
Uma significativa variação genotípica na formação de aerênquima em 
resposta ao baixo P foi observada em feijão e milho. Também no milho, 
a porosidade de raízes parece estar fortemente correlacionada com o 
crescimento radicular sob baixo P (LYNCH; BROWN, 2006).

O aerênquima é um tecido com grandes espaços intracelulares. Apesar 
de o aerênquima radicular ser conhecido como uma adaptação à hipoxia 
(JACKSON; ARMSTRONG, 1999) é menos conhecido o fato de que ele 
possa ser induzido pela baixa disponibilidade de fósforo. A formação de 
aerênquima em raízes sob estresse nutritivo pode reduzir a necessidade 
de carbono e nutrientes para a raiz, uma vez que há substituição de 
células corticais vivas por ar (FAN et al., 2003). A variação genotípica 
na formação do aerênquima em milho está associada com a redução da 
respiração em segmentos da raiz e no sistema completo da raiz (FAN 
et al., 2003), além do aumento do crescimento radicular em campos 
com baixos níveis de fósforo.  A grande variação genotípica (200-
300%) na formação de aerênquima em resposta a estresse a falta de 
P em milho e feijão levanta questões interessantes sobre a adaptação 
e compensações funcionais do aerênquima em diversos ambientes 
(LYNCH, 2007). As possíveis desvantagens que podem ocorrer em 
detrimento da formação do aerênquima são: redução do habitat para 
micorrizas, redução do transporte radial de água e nutrientes, redução 
da capacidade de armazenamento vacuolar e aumento da distribuição 
axial de fungos patogênicos (LYNCH, 2007; POSTMA; LYNCH, 2010). 
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Existe uma enorme variação genética entre as plantas para a 
adaptação à deficiência a P. O estudo e o uso dessas variações são 
imprescindíveis para o desenvolvimento de plantas mais eficientes e 
com taxas de crescimento e produção mais altas em solos com baixa 
disponibilidade de P. Ao mesmo tempo, plantas mais eficientes a P 
são menos dependentes de fertilizantes, fator fundamental para uma 
revolução verde sustentável, que irá garantir segurança alimentar para 
uma população em crescimento.
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