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Importancia da Morfologia
Radicular na Eficiéncia da
Aquisicao de Fésforo

Sylvia Morais de Sousa

Eliane Aparecida Gomes
Francisco Adriano de Souza
Maria José Vilaca de Vasconcelos

Introducao

A morfologia do sistema radicular é extremamente importante, pois
determina a exploracédo do solo e, portanto a aquisicao de nutrientes.
Caracteristicas da morfologia que estao sob controle genético incluem
o gravitropismo da raiz basal, a formacao de raizes adventicias e a
ramificacdo das raizes laterais. As caracteristicas da morfologia que
melhoram a exploracao do solo sdo importantes para a aquisicao de
fésforo (P) em solos inférteis. A variacdo genética no comprimento

e na densidade de pélos radiculares é importante para a aquisicao de
nutrientes. A variacao genética na formacao de aerénquima no cortex
da raiz e no desenvolvimento secundario é importante para a reducao
dos custos metabdlicos de crescimento das raizes e para a exploracao
do solo. A variagcado genética na modificacao da rizosfera através do
efluxo de prétons, acidos organicos e enzimas sao importantes para

a mobilizacao de nutrientes, como fésforo e para evitar a toxicidade
ao aluminio. Com alguma rara excecdo, quase todas as caracteristicas
responsaveis por modificar a rizosfera estdao sob um controle genético
complexo. A variagao genética dessas caracteristicas 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 selecdo para as caracteristicas especificas de raiz através
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de avaliacao fenotipica direta ou de marcadores moleculares, é
provavelmente mais eficaz do que a selecdo de campo convencional.
Gendtipos com maior rendimento em solos inférteis poderao

melhorar substancialmente a produtividade e a sustentabilidade dos
agroecossistemas de baixo consumo, e seu uso em agroecossistemas
de alto consumo poderao reduzir os impactos ambientais da adubacao
intensiva. Embora o desenvolvimento de culturas com uma menor
exigéncia a fertilizantes tenha sido bem sucedido em alguns casos,

o esforco cientifico global dedicado a esta causa ainda é pequeno,
principalmente considerando a magnitude dos beneficios humanitarios,
ambientais e econd6micos que podem ser alcancados. O crescimento
populacional, a degradacao do solo e o custo crescente dos fertilizantes
quimicos fardo com que uma segunda Revolucado Verde seja uma
prioridade para a biologia de plantas no século 21.

Importancia do Fésforo para as
Plantas

O fésforo (P) é um dos nutrientes minerais mais importantes para o
crescimento e desenvolvimento das plantas, sendo o segundo mineral
que mais limita a producdo de grdos, depois do nitrogénio (ALVES,
2005). Ele compreende cerca de 0,2 % do peso seco da planta, o
que pode variar de acordo com o estagio de desenvolvimento, 6rgao
e espécie analisada (SCHACHTMAN et al., 1998). O fosforo também
desempenha um papel-chave como componente de moléculas, como
acidos nucléicos, ATP, fosfolipideos, dentre outros. Diversos processos
celulares que dependem de energia, como fotossintese, estoque de
energia e metabolismo de carboidrato, ndo funcionam sem P (USUDA;
SHIMOGAWARA, 1992; RAGHOTHAMA, 1999; HAMMOND et al.,
2004; RAGHOTHAMA; KARTHIKEYAN, 2005). As plantas absorvem
P, dissolvido em solucao no solo, principalmente em forma de ions
ortofosfato (HPO,? e H,PO,), sendo que o fosfato em solos acidos
estd disponivel principalmente na forma de H,PO, enquanto em

solos alcalinos esta na forma de HPO, 2. Comparado com outros
macronutrientes, a concentracdo de P (2-10 uM) na solucéo de solo

é subdtima para a producao de graos, fazendo do fésforo um dos
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macronutrientes mais indisponiveis no solo (VANCE et al., 2003). Além
disso, é um dos nutrientes com difusdo mais lenta (102 a 10'® m?s-
), criando uma zona de deficiéncia na rizosfera. O problema ainda é
agravado pelo fato de o P poder se fixar ao Ca em solos calcéareos e
a Fe e Al em solos acidos, reduzindo a solubilidade e a disponibilidade
para a planta (MARSCHNER, 1995). Estas formas fixadas de P

sdo bastante estaveis nos solos, necessitando ser umedecidas ou
biologicamente alteradas para aumentar a disponibilidade de fésforo
inorganico (Pi).Uma consideravel fracao do P (20-80%) esta na forma
organica, em forma de fitina, fosfolipidios e acidos nucléicos (JUNK et
al., 1993). As porcentagens mais altas de fosfato organico estao nas
turfas e solos de florestas nao cultivadas.

A deficiéncia de fésforo nas plantas se inicia com uma miriade de
respostas transcricionais, bioquimicas e fisiolégicas que aumentam a
habilidade da planta de adquirir P do solo e aumentam a eficiéncia com
a qual a planta utiliza P internamente (LYNCH, 2007; HAMMOND;
WHITE, 2008). E provavel que as plantas possam detectar tanto o
status da quantidade de P total, aumentando a eficiéncia do uso de P
internamente, quanto variacdes locais de P, permitindo a proliferacao
de raizes para regioes do solo ricas em P (FORDE; LORENZO, 2001;
WILLIAMSON et al., 2001; AMTMANN et al., 2006).

A deficiéncia de fésforo tem consequéncia direta e imediata na
fotossintese, glicdlise e respiracdo (PLAXTON; CARSWELL, 1999).

O P intracelular é seletivamente distribuido entre o citoplasma e o
vacuolo, sendo que o excesso de P é estocado no vacuolo 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 devera facilitar a selecao,
o melhoramento por métodos classicos e transgénicos, para aumentar
a producao de graos e reduzir o uso de fertilizantes nao renovaveis
(VANCE et al., 2003; HAMMOND et al., 2004; JAIN et al., 2007b).
Isso deverd diminuir os custos, a dependéncia de fertilizantes minerais,
além da poluicédo por P na superficie e lencéis fredticos (HAMMOND et
al., 2004).
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Os principais mecanismos que influenciam a eficiéncia de aquisicao
de P no solo sao: diferentes aspectos da morfologia radicular,
modificacdes de caracteristicas quimicas na rizosfera, alteracdes de
caracteristicas fisiolégicas de cinética de absorcao, alteracées em
processos bioquimicos e genéticos e interacdes com microrganismos
do solo (LYNCH, 2007; RAMAEKERS et al., 2010). A seguir serao
descritos alguns dos mecanismos utilizados pelas plantas para
aumentar a aquisicao de fésforo (sumarizados na Figura 1).

Gendtipos nio adaptadeq Gendtipos adaptado

Raizeslaterais mais dispersas
T Mais exudatos
A
Maior Micorrizagio
i Fosfatases
Pelosmaislongos e densos

Solo sub-superficial
{Abaixo de 40 cm]

Figura 1. Adaptacdes da planta a baixa disponibilidade de fésforo.

Aumento da Superficie Radicular

Uma vez que as plantas podem detectar tanto o status de P no tecido
quanto as variagOes locais da disponibilidade de P, as moléculas
sinalizadoras que respondem a P podem ter respostas muito diferentes
para as respostas locais e sistémicas. Lopez-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 formacao de raiz lateral. Estudos com

o fosfito, uma forma nao metabdlica de P, mostraram que o P age
diretamente como um sinal e regula alguns dos aspectos relativos a
resposta a falta de P, como atividade meristeméatica da raiz, acimulo
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 0 crescimento
dos pelos radiculares, sao 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 nao
age como um sinal de controle sistémico para controlar as respostas
da raiz (BURLEIGH; HARRISON, 1999). O delicado balanco entre as
concentracoes de auxina, etileno, e citoquinina, e seus transportes da
parte aérea para a raiz ou mudancas na sensibilidade dos tecidos-alvo
podem estar envolvidos no controle sistémico a resposta a falta de P
(DINNENY; BENFEY, 2008). Além disso, carboidratos, especialmente
sacarose, estao implicados na sinalizacao de controle de P (WHITE

et al., 2005; AMTMANN et al., 2006; HERMANS et al., 2006;
KARTHIKEYAN et al., 2007; MULLER et al., 2007).

Na maioria dos solos, a camada superior é a que tem maior
biodisponibilidade de P. Em consequéncia disso, os sistemas de raiz
que aumentam a area de superficie sdo capazes de adquirir mais P. Em
feijdo, as caracteristicas de arquitetura radicular que estdo associadas
com o aumento da superficie radicular sdo: raizes mais superficiais,
aumento das raizes adventicias e uma maior dispersao da ramificacao
lateral das raizes basais (LYNCH; BROWN, 2006; LYNCH, 2007).
Gendtipos eficientes a P em feijao produzem raizes mais superficiais em
resposta a baixa disponibilidade de P em relacdao aos gendtipos de feijao
ineficientes a P e a aquisicdao de P tem uma correlacao significativa

com superficialidade das raizes basais (LIAO et al., 2001). Resultados
semelhantes foram observados em raizes seminais de genétipos de
milho (anédlogas as raizes basais das dicotiledéneas - ZHU et al., 2005).
Raizes adventicias sdo comuns em muitas plantas. Este tipo de raiz
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advém da hipocétilo e cresce horizontalmente, logo abaixo da superficie
do solo. Tal como acontece com superficialidade das raizes basais,

a inducao do enraizamento adventicio por P pode variar amplamente
entre os gendtipos de feijao (MILLER et al., 2003) e, além disso, esta
caracteristica é hereditaria (OCHOA et al., 2006).

A baixa disponibilidade de P no solo também altera a distribuicdo do
crescimento entre os varios tipos de raizes (DREW, 1975; HODGE,
2004, 2009). Na planta modelo Arabidopsis thaliana e em outras
brassicas, um sistema radicular bastante ramificado com a raiz
priméria reduzida e com o nimero e o comprimento de raizes laterais
aumentado foi observado quando as plantas foram cultivadas sob baixa
disponibilidade de P (LOPEZ-BUCIO et al., 2003; PEREZ-TORRES et
al., 2008; AKHTAR et al., 2008). No entanto, em outras plantas, a
elongacédo do eixo da raiz principal é mantida sob baixo P (MOLLIER;
PELLERIN, 1999). Isto pode ser interpretado como um comportamento
exploratdrio, permitindo que essas raizes crescam ao maximo até

que elas encontrem manchas localizadas de maior disponibilidade de
P. A resposta de enraizamento lateral sob estresse de P, entretanto,
apresenta uma variacao genética dentro das espécies. Em milho,
alguns gendtipos aumentam o ndmero e o comprimento de raizes
laterias, enquanto outros apresentam uma reducao. Os gendtipos com
maior aumento ou desenvolvimento sustentado das raizes laterais tem
uma capacidade superior de adquirir P e manter o crescimento (ZHU;
LYNCH, 2004).

Também foi observado um aumento na iniciacao e na elongacao de
raizes laterais (KARTHIKEYAN et al., 2007). As raizes de algumas
espécies formam conglomerados especializados em resposta a
deficiéncia de P. Essas estruturas sdao conglomerados compactos de
raizes ramificadas ou de pelos radiculares, com a funcdo de aumentar
a area de superficie e permitir que os exsudados, como acidos
carboxilicos e outras enzimas, liberem P de fontes orgéanicas (MOLLIER;
PELLERIN, 1999).
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Aumento na Razao Raiz: Parte
Aérea

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

Em feijdao, principalmente, estd sendo estudada a exploracao do solo
a um custo metabdlico minimo (LYNCH; BROWN, 2006; LYNCH,
2007). Uma estratégia para reduzir a carga metabdlica é alocar mais
biomassa para raizes de classes metabolicamente mais eficientes na
aquisicao de P, tais como raizes adventicias e pelos radiculares. A
producao e manutencao desses tipos de raiz requer menos biomassa
do que as raizes basais. Além disso, elas ampliam enormemente a area
de superficie de absorcdao em relacao ao volume de raizes tornando-as
mais eficientes na aquisicdo de P. Miller et al. (2003) mostraram que
sob baixa disponibilidade de P, uma maior proporcdo da biomassa das
raizes de feijao é atribuida as raizes adventicias, especialmente nos
gendtipos eficientes a P.

Um importante sinalizador que influencia no aumento das raizes € a
sacarose, que neste caso funciona nao somente como fonte de carbono
(CHIOU; BUSH, 1998; SMEEKENS, 2000; ROLLAND et al., 2002;
KOCH, 2004). Os acuUcares, incluindo a sacarose, podem agir como
mensageiros secundarios, com a habilidade de regular o crescimento

da planta e a resposta a estresses bidticos e abiéticos. As redes

de sinalizacao de aclcares tém habilidade de regular diretamente

a expressao de genes e interagir com outras redes de sinalizacao
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(MULLER et al., 2006). Sob estresse de fésforo, as plantas acumulam
aclcares e amido nas folhas (CIERESZKO et al., 2001; DE GROOT et
al., 2003). O aumento de sacarose no floema sob estresse de fésforo
nao funciona somente como realocacao de carbono para a raiz, o

que aumenta o seu tamanho em relacao a parte aérea, como também
pode iniciar uma cascata de sinalizacao que altera a expressao de
genes que envolvem a otimizacao da bioquimica da raiz para adquirir
fésforo do solo por meio do aumento da expressao e da atividade de
transportadores de fosfato inorganico, secrecao de fosfatase acida

e acidos organicos para a liberacdo de P do solo, otimizando o uso
interno de P (HERMANS et al., 2006; WISSUWA et al., 2005).

Estimulo do Crescimento dos Pelos
Radiculares

Outra adaptacao comum para baixo P é o estimulo para o crescimento
de pelos radiculares (LYNCH, 2007). Ao aumentar o comprimento dos
pelos radiculares e sua densidade, a exploracao do solo com deficiéncia
de P aumenta significativamente. Na planta modelo Arabidopsis,

a densidade de pelo radicular foi 29% maior e os pelos cresceram

trés vezes mais em plantas crescidas em baixo P do que naquelas
crescidas em alto P (BATES; LYNCH, 1996). Uma significativa variacao
genética para essas caracteristicas foi encontrada entre os gendétipos
de diferentes espécies vegetais, incluindo trigo, cevada (GAHOONIA

et al., 1997) e entre linhagens recombinantes de feijao (YAN et al.,
2004). No feijao, foi mostrado que o comprimento e a densidade dos
pelos radiculares das raizes basais correlacionam-se com a eficiéncia na
aquisicdo de P no campo (YAN et al., 2004), sugerindo que os pelos de
raizes basais, em particular, sao importantes para a aquisicao de P.

Vérios estudos também indicam que os pelos radiculares podem
ajudar na exsudacao de compostos mobilizadores de P, como acidos
organicos, prétons e fosfatases. Estes compostos sdo capazes de
liberar o P fixado, por meio de (i) complexacao e quelacado de cations
ligados a P, (ii) competicdo com os ions de fosfato por sitios de
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absorcao, (iii) desfosforilagao de P organico e (iv) pela acidificacao

da rizosfera de modo que haja aumento na dissolugdao dos minerais
levemente sollveis de P em solos alcalinos (RICHARDSON et al.,
2009). Condicdes de baixo P provocaram um aumento de 81% na
taxa de exsudacao de acidos organicos em alguns gendtipos de arroz
irrigado (HOFFLAND et al., 2006). Resultados semelhantes foram
relatados em quatro cultivares de feijao, que apresentaram uma
exsudacao de acidos organicos de duas a trés vezes maiores apods sete
dias na auséncia de P (SHEN et al., 2002).

A percepcao de baixo P na rizosfera e o aumento da producao de
etileno podem aumentar a iniciacao e elongacao 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 éarea

total de raiz, maximizando o volume de solo a ser explorado, com

um minimo de biomassa possivel (PARKER et al., 2000). Eles sdo um
instrumento para aquisicao de nutrientes, agua, ancoragem e interacao
com microrganismos (GILROY; JONES, 2000). Os pelos radiculares
sdo unicelulares e uma das poucas células nas plantas superiores que
usam o crescimento no apice para se expandir (KROFT et al., 1998). A
parte da parede celular que dara origem aos pelos radiculares deposita
polimeros de parede celular via exocitose polar. A exocitose é um
evento fundamental de trafico de membrana que media a incorporacao
de proteinas e lipideos para a recém formada membrana plasmatica

e é responsavel pelo crescimento celular e pela polaridade (HSU et

al., 1999). No milho (Zea mays), trés mutantes de pelos radiculares,
roothairless 1,2, e 3 (rth1, rth2, rth3), foram identificados por afetar
a elongacao dos pelos radiculares, porém, exibem iniciacdo normal da
formacao do pelo radicular (WEN; SCHNABLE, 1994). Mutantes com
defeitos na formacao de pelos radiculares tém menor capacidade de
adquirir P e crescem menos do que os selvagens (HOCHHOLDINGER;
TUBEROSA, 2009).
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Evidéncias sugerem a forte influéncia da disponibilidade de P e sacarose
no desenvolvimento de pelos radiculares. Raizes de Arabidopsis com
deficiéncia a P suplementadas com sacarose tiveram trés vezes mais
pelos radiculares, com um substancial aumento no comprimento

(JAIN et al., 2007a). As raizes também tém sua morfologia alterada,
alocando mais recursos na raiz, aumentando a razao raiz:parte aérea.
Essas modificacOes ndo sdo universais e podem variar de acordo com a
espécie (LYNCH, 2007).

Aumento da Exsudacdo de Acidos
Organicos e Outras Enzimas

As raizes também tém a capacidade de modificar a rizosfera durante o
estresse a falta de P, para liberar P imobilizado das formas orgénicas
e inorganicas (LYNCH, 2007). A liberacao de acidos organicos
(citrato, malato e oxalato) para rizosfera serve para liberar o P

ligado as particulas de solo (LIPTON et al., 1987; HOLFORD, 1997;
RAGHOTHAMA, 1999; LOPEZ-BUCIO et al., 2000a,b; SHANE;
LAMBERS, 2005). Uma vez que na maioria dos solos 20-80% do P
esta sob a forma orgénica, as plantas desenvolveram a habilidade de
secretar enzimas capazes de liberar Pi do P orgéanico (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 adaptacoes, as
plantas aumentaram a producao e a disponibilidade de transportadores
de P para otimizar a absorcao e a remobilizacdo de P. Trés subfamilias
de transportadores de P ja foram identificadas (DARAM et al., 1999;
TAKABATAKE et al., 1999; MUDGE et al., 2002; RAUSCH; BUCHER,
2002), além da familia do translocador de P plastidial (FLUGGE 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 metabdlitos e compostos estruturais, como por exemplo,
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proteinas envolvidas na substituicao de fosfolipidios com sulfo e
galacto-lipideos (ESSIGMANN et al., 1998; HARTEL et al., 2000:;
KELLY; DORMANN, 2002; YU et al., 2002; HAMMOND et al., 2003;
ANDERSSON et al., 2005; CRUZ-RAMIREZ et al., 2006; LI et al.,
20009).

Formacéao de Aerénquima

Outra estratégia para reduzir as necessidades de P de crescimento

é a inducao de aerénquima em raizes (FAN et al., 2003). As células
corticais sao substituidas por espaco aéreo e o P liberado a partir

da quebra do tecido cortical pode ser utilizado na elongacao da raiz.
Uma significativa variacao genotipica na formacao de aerénquima em
resposta ao baixo P foi observada em feijao e milho. Também no milho,
a porosidade de raizes parece estar fortemente correlacionada com o
crescimento radicular sob baixo P (LYNCH; BROWN, 2006).

O aerénquima é um tecido com grandes espacos intracelulares. Apesar
de o aerénquima radicular ser conhecido como uma adaptacao a hipoxia
(JACKSON; ARMSTRONG, 1999) é menos conhecido o fato de que ele
possa ser induzido pela baixa disponibilidade de fésforo. A formacao de
aeréngquima em raizes sob estresse nutritivo pode reduzir a necessidade
de carbono e nutrientes para a raiz, uma vez que ha substituicdo de
células corticais vivas por ar (FAN et al., 2003). A variacédo genotipica
na formacao do aerénquima em milho estd associada com a reducao da
respiracao em segmentos da raiz e no sistema completo da raiz (FAN
et al., 2003), além do aumento do crescimento radicular em campos
com baixos niveis de fésforo. A grande variacao genotipica (200-
300%) na formacao de aerénquima em resposta a estresse a falta de

P em milho e feijao levanta questdes interessantes sobre a adaptacao

e compensacoes funcionais do aerénquima em diversos ambientes
(LYNCH, 2007). As possiveis desvantagens que podem ocorrer em
detrimento da formacao do aerénquima sao: reducao do habitat para
micorrizas, reducao do transporte radial de d4gua e nutrientes, reducao
da capacidade de armazenamento vacuolar e aumento da distribuicao
axial de fungos patogénicos (LYNCH, 2007; POSTMA; LYNCH, 2010).
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Existe uma enorme variacao genética entre as plantas para a
adaptacdo a deficiéncia a P. O estudo e o uso dessas variacdes sado
imprescindiveis para o desenvolvimento de plantas mais eficientes e
com taxas de crescimento e producao mais altas em solos com baixa
disponibilidade de P. Ao mesmo tempo, plantas mais eficientes a P
sdo menos dependentes de fertilizantes, fator fundamental para uma
revolucao verde sustentavel, que ird garantir seguranca alimentar para
uma populacdo em crescimento.
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