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NUTRICAO MINERAL DE PLANTAS

1 -INTRODUCAO

As plantas sdo organismos autotréficos que vivem entre dois ambientes inteiramente
inorgénico, retirando CO, da atmosfera e dgua e nutrientes minerais do solo. Os nutrientes
minerais sdo adquiridos primariamente na forma de fons inorganicos e entram na biosfera
predominantemente através do sistema radicular da planta. A grande area superficial das
raizes e sua grande capacidade para absorver fons inorgdnicos em baixas concentracdes na
solug@o do solo, tornam a absor¢do mineral pela planta um processo bastante efetivo. Além
disso, outros organismos, como os fungos (micorrizicos) e as bactérias fixadoras de
nitrogénio, freqiientemente contribuem para a aquisi¢ao de nutrientes pelas plantas. Depois de
absorvido, os fons sdo transportados para as diversas partes da planta, onde sdo assimilados e
utilizados em importantes funcdes bioldgicas.

O estudo de como as plantas absorvem, transportam, assimilam e utilizam os fons é
conhecido como NUTRICAO MINERAL. Esta drea do conhecimento busca o entendimento
das relacdes i6nicas sob condi¢des naturais de solo (salinidade, acidez, alcalinidade, presencga
de elementos téxicos, como Al’* e metais pesados, etc), porém, o seu maior interesse estd
ligado diretamente a agricultura e a produtividade das culturas. Alta produgdo agricola
depende fortemente da fertilizacdo com elementos minerais. No entanto, as plantas cultivadas,
tipicamente, utilizam menos da metade dos fertilizantes aplicados. O restante pode ser
lixiviado para os leng¢dis subterraneos de dgua, tornar-se fixado ao solo ou contribuir para a
poluicdo do ar. Assim, torna-se de grande importincia aumentar a eficiéncia de absorcdo e de
utilizacdo de nutrientes, reduzindo os custos de produg¢do e contribuindo para evitar prejuizos
ao meio ambiente.

2 - ELEMENTOS ESSENCIAIS

a) Definicao e Classificacao

Utilizando-se a defini¢fo inicial de Arnon & Stout (1939), o elemento é considerado
essencial quando atende aos trés critérios seguintes:

e O Elemento deve estar diretamente envolvido no metabolismo da planta (como
constituinte de molécula, participar de uma reagdo, etc.);

® A planta ndo é capaz de completar o seu ciclo de vida na auséncia do elemento;

* A func¢do do elemento é especifica, ou seja, nenhum outro elemento poderd substitui-lo
naquela fungao;

Utilizando-se estes critérios, os especialistas da drea de nutri¢do mineral consideram os
elementos como essenciais para as plantas. Estes elementos minerais essenciais sio
usualmente classificados como macro ou micronutrientes, de acordo com a sua concentracao
relativa no tecido ou de acordo com a concentracdo requerida para o crescimento adequado da
planta. Em geral, as concentra¢des dos macronutrientes (N, P, K, Si, Ca, Mg e S) sdo maiores
do que as dos micronutrientes (Fe, Cu, Zn, Mn, Mo, B, CI, Ni e Na). Vale salientar, no
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entanto, que a concentracdo de determinado nutriente pode estar acima ou abaixo daquela
requerida para o crescimento normal da planta. Assim, é melhor classificar macro e
micronutrientes de acordo com o requerimento dos nutrientes para o crescimento adequado da

planta (Tabela 1)

Tabela 1 — Os elementos essenciais para as plantas superiores e suas concentragdes
consideradas adequadas para o crescimento normal da planta (Hopkins, 2000)

Elemento Simbolo Quimico Forma Disponivel Concentragdo na
matéria seca
(mmol/kg)
Macronutrientes
Hidrogénio H H,O 60.000
Carbono C CO, 40.000
Oxigénio O 0,, CO, 30.000
Nitrogénio N NO;5, NH," 1000
Potdssio K K* 250
Cilcio Ca Ca™ 125
Magnésio Mg Mgt 80
Fésforo P H,PO4, HPO,* 60
Enxofre S S04~ 30
Silicio Si Si02 30
Micronutrientes
Cloro Cl Cr 3,0
Boro B BOs™ 2,0
Ferro Fe Fe?*, Fe** 2.0
Manganés Mn Mn?* 1,0
Sédio Na Na* 0,4
Zinco Zn Zn* 0,3
Cobre Cu Cu*, Cu** 0,1
Niquel Ni Ni** 0,05
Molibdénio Mo MoO,” 0,001

E importante destacar, também, que a distingdo entre macro e micronutrientes &
quantitativa, ndo significando diferentes niveis de importancia para a nutricdo da planta. Por
exemplo, de acordo com a tabela 1, para cada dtomo de molibdénio (micro) a planta requer
um milhdo de dtomos de nitrogénio (macro). Porém, se o nitrogénio for suprido na forma de
nitrato (NOj'), na auséncia de MOLIBDENIO, o nitrogénio nao serd assimilado, visto que o
molibdénio é essencial para a reducdo de NO; para amonio (NH;"). Assim, ndo haverd
sintese de aminodcidos e de proteinas e a planta ndo crescerd adequadamente.

Os elementos quimicos, hidrogénio, oxigénio e carbono atendem aos trés critérios
mencionados anteriormente. Na realidade, estes trés elementos sdo os principais constituintes
do material vegetal (Tabela 1). No entanto, eles s@o obtidos primariamente da dgua (H,O) e
do ar (O, e COy), ndo sendo considerados elementos minerais e ndo sdo estudados pela
nutricdo mineral.

Outros elementos que compensam efeitos toxicos de outro ou que simplesmente
substituem o elemento essencial em alguma fungdo das menos especificas, como a
manuten¢do da pressdo osmotica, ndo sdo essenciais. Os elementos minerais que estimulam o
crescimento, porém, ndo s@o essenciais (ndo atendem a todos os critérios de essencialidade)
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ou os que sdo essenciais somente para certas espécies ou sob condi¢des especificas, sdo
denominados de BENEFICOS. Entre eles pode-se citar o cobalto, o sédio, o silicio, o selénio
e 0 aluminio.

b) Técnicas Especiais Utilizadas no Estudo da Nutricao Mineral

Para demonstrar a essencialidade de um elemento, é requerida a auséncia somente do
elemento em estudo no meio nutritivo. Tal condi¢do é extremamente dificil de ser obtida em
meios complexos como o solo. No século XIX, alguns pesquisadores (incluindo de Saussure,
Sachs, Boussingault e Knop) mostraram que as plantas poderiam crescer normalmente em
solugdo nutritiva (meio liquido contendo somente sais inorganicos). Esta técnica € hoje
conhecida como HIDROPONIA e tem se prestado a intimeros estudos relativos a Nutricdo
Mineral (Figura 1)

(A) Hydroponic growth system
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Figura 1 — Sistemas de cultivo hidropdnico (Taiz & Zeiger, 1998)

O cultivo hidropdnico requer alguns cuidados especiais. H4 necessidade de grandes
volumes de solucgdo e do ajuste freqiiente das concentragdes dos nutrientes e do pH do meio (o
pH influencia na disponibilidade dos nutrientes). Um suprimento de O, (ar comprimido) é
necessario para permitir a respiragdo das raizes. Em muitos cultivos hidroponicos comerciais,
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no entanto, as raizes das plantas sao colocadas em valas (canos de PVC cortados ao meio) e a
solug@o nutritiva flui em uma fina camada ao longo da vala, alimentando as raizes. Este
sistema garante um amplo suprimento de oxigénio as plantas.

A solug@o nutritiva deve fornecer os elementos essenciais em concentragdes que
permitam o rdpido crescimento da planta, devendo-se ter o cuidado para que 0os mesmos nao
atinjam niveis toxicos. Solucdes com altos niveis de nutrientes permitem que a planta cresca
por maior periodo de tempo sem a necessidade de troca da solug@o. A solucdo de Hoagland
(original), por exemplo, tem uma concentracdo de fésforo que pode ser até 1.300 vezes maior
do que a concentragcdo observada na solugdo do solo. Estas solu¢des concentradas tém sido
preteridas na maioria das pesquisas modernas, as quais utilizam solucdes bem diluidas e que
sdo trocadas freqiientemente para diminuir as flutuacdes nas concentracdes de nutriente
(Tabela 2). O acompanhamento da concentragdo de K" tem sido utilizado para indicar o
momento em que a solugio deve ser trocada. Uma queda de 40 a 50% na concentragio de K*
pode indicar a necessidade de troca.

Tabela 2 — Concentragdes de nutrientes em duas solu¢des nutritivas e na solugdo de um solo

Elemento Solugdo de Hoagland Solugéo de Clark Solugéo de um solo
(Epstein, 1972) (Clark, 1975) (Marschner, 1995)

Macronutriente (mM)

Nitrogénio 16,0 8,0 3,200

Foésforo 2,0 0,14 0,0015

Enxofre 1,0 0,6 0,590

Potassio 6,0 1,87 0,510

Calcio 4,0 2,6 1,700

Magnésio 1,0 0,6 0,490
Micronutrientes (LM)

Ferro 35,0 45 -

Cobre 0,5 0,5 -

Zinco 2,0 2,0 0,480

Manganés 2,0 7,0 0,002

Molibdénio 0,5 0,6 -

Boro 25 19 -

Cloro 50,0 950 -

Niquel 0,5 - -

Um outro ponto importante no cultivo hidrop6nico é a forma em que o nitrogénio (N)
deve ser aplicado. A utilizacdo de uma udnica forma de N, nitrica ou amoniacal, ndo é
recomendada, pois pode causar um rapido aumento ou queda no pH, respectivamente. Isto
ocorre por que a absor¢io de NOj; provoca o influxo de H' (entrada de H" na célula e
aumento do pH do meio) e a absor¢io de NH," provoca o efluxo de H' (saida de H' da célula
e queda do pH do meio). Uma relagdo 7/1 (nitrato/amonio) é utilizada em muitos estudos.

Um outro problema do cultivo hidropdnico é a manutencdo da disponibilidade de ferro
(Fe). Quando suprido na forma de sal [FeSO4 ou Fe(NOs),], o Fe pode ser precipitado como
hidréxido ou fosfato de ferro. O uso de agentes quelantes, como 4cido citrico, 4cido tartarico
e, mais recentemente, EDTA (4cido etilenodiaminotetraacético) ou DTPA (4cido
dietilenotriaminopentaacético) tem sido a saida encontrada pelos estudiosos. Estes compostos
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formam complexos soldveis com cdtions, como Fe’* e Ca™. O Fe™* parece ser liberado do
complexo na superficie da raiz, onde ele € absorvido.

¢) Relacao Sintoma x Funcao

O relacionamento entre o crescimento ou a produtividade das plantas e a concentragdo
dos nutrientes no tecido evidencia a ocorréncia de trés zonas distintas (Figura 2).

® Zona de deficiéncia — ocorre quando o teor do nutriente no tecido é baixo e o
crescimento € reduzido. Nesta zona, adi¢do de fertilizante produz incrementos na
produtividade.

e Zona Adequada — Nesta regido, aumento no teor do nutriente ndo implica em
aumento do crescimento ou da produtividade.

® Zona de toxicidade — o nutriente acumulou em excesso, produzindo toxicidade.
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Figura 2 — Relacionamento entre o crescimento (ou produtividade) e o teor de nutrientes
no tecido vegetal (Taiz & Zeiger, 1998)

OBS: A concentragdo critica para um determinado nutriente corresponde a concentragio
abaixo da qual o crescimento (ou produtividade) é reduzido.

O suprimento inadequado de um elemento essencial (excesso ou deficiéncia) resulta em
uma desordem nutricional manifestada por caracteristicas definidas como SINTOMAS. Os
sintomas de deficiéncia de nutrientes em uma planta correspondem a expressdo da desordem
metabdlica resultante do suprimento insuficiente de um elemento essencial. Estas desordens
estdo relacionadas com os papéis executados pelo elemento no funcionamento normal da
planta. Por exemplo, a deficiéncia de nitrogénio produz inicialmente clorose nas folhas que se
deve ao fato do N fazer parte da molécula de clorofila e de todas as proteinas (inclusive as
enzimas).

Em cultivo hidropdnico, a auséncia de um elemento essencial pode ser prontamente
correlacionada com um dado sintoma. A diagnose de plantas crescendo no solo pode ser mais
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complexa, por que mais de um elemento pode estar em niveis inadequados a0 mesmo tempo,
o excesso de um elemento pode induzir defici€ncia de outros (competicdo) e alguns virus de
plantas produzem sintomas similares aqueles de deficiéncias nutricionais. Além disso, é
importante destacar que o sintoma € a expressdo final da desordem metabdlica, ou seja, antes
do aparecimento do sintoma o metabolismo vegetal e o crescimento da planta j4 podem estar
comprometidos. Para contornar estes problemas deve-se proceder, periodicamente, a andlise
de solo e, em muitos casos, a andlise da planta (andlise foliar).

Quando se faz a relagdo entre os sintomas de deficiéncia com o papel do elemento
essencial, ¢ importante considerar a extensdo na qual um elemento pode ser reciclado das
folhas velhas para as novas (Tabela 3). Alguns elementos como N (na forma orgénica), P, Mg
e K podem mover-se facilmente de uma folha para outra. Outros como Ca, B e Fe sdo
relativamente iméveis na maioria das plantas. Assim, deficiéncia de um elemento mdvel
podera tornar-se evidente primeiramente nas folhas velhas. Enquanto que a deficiéncia de
elementos imdveis aparece primeira nas folhas novas da planta.

Tabela 3 — Elementos minerais classificados com base na sua mobilidade dentro da planta
(Taiz & Zeiger, 1998)

Elementos Médveis Elementos Imoéveis
Nitrogénio Célcio

Potassio Enxofre

Magnésio Ferro

Fosforo Boro

Cloro Cobre

Zinco

Molibdénio

Sédio

d) Elementos Essenciais: principais fun¢oes e sintomas de deficiéncia

 Nitrogénio - E o elemento essencial requerido em maior quantidade pelas plantas. E
constituinte de muitos compostos da planta, incluindo todas as proteinas (formadas de
aminoécidos) e 4cidos nucléicos. Assim, deficiéncia de N inibe rapidamente o
crescimento da planta. Se a defici€ncia persiste, a maioria das plantas mostra clorose,
especialmente nas folhas velhas. A intensificacdo da deficiéncia pode levar a queda
da folha. Pode ocorrer, também, acimulo de carboidratos ou os carboidratos nio
utilizados no metabolismo do N podem ser usados na sintese de antocianina, levando
ao acumulo deste pigmento nos vacuiolos (produz colorac¢io puirpura).

e Fosforo — O fésforo (P), como fosfato (HPO42') ¢ um componente integral de
importantes compostos da planta, incluindo agicares-fosfato (glicose 6P, Frutose 6P,
etc), fosfolipidios de membranas, nucleotideos usados como fonte de energia (ATP) e
nos 4cidos nucléicos. Um sintoma caracteristico de deficiéncia de P é a coloracdo
verde-escura de folhas mais velhas (primeiramente) associadas ao aparecimento da cor
ptrpura, devido ao acimulo de antocianina.

¢ Enxofre — O enxofre (S) € constituinte de compostos de planta (acetil-CoA,

Glutationa, etc) e, como o N, € constituinte das proteinas (o S € encontrado nos
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aminodcidos cisteina e metionina). Assim, muitos dos sintomas sdo semelhantes aos
apresentados pela deficiéncia de N, incluindo clorose, redu¢do no crescimento e
acimulo de antocianina. A clorose, no entanto, aparece primeiro nas folhas mais
jovens, o que € conseqiiéncia da baixa mobilidade do S na planta. Todavia, em
algumas plantas a clorose ocorre a0 mesmo tempo em todas as folhas ou pode até

iniciar nas folhas mais velhas.

Potassio — O potassio estd presente na planta como cdtion monovalente (K*) e executa
importante papel na regulagio do potencial osmético de células de plantas. E também
requerido para a ativacdo de muitas enzimas da respiracdo e da fotossintese. O
primeiro sintoma de deficiéncia de K € a clorose marginal, a qual se desenvolve como
necrose a partir do dpice, inicialmente nas folhas maduras (velhas).

Cilcio — Os fons Ca’** sdo usados na sintese de novas paredes celulares,
particularmente na formagdo da lamela média que separa novas células apds a divisdo.
O ciélcio é também requerido para o funcionamento normal da membrana plasmatica e
tem sido implicado como mensageiro secunddrio (Ca*- citos6lico ou Ca** ligado 2
proteina calmodulina) para varias respostas de planta relacionadas com o ambiente e
sinais hormonais. Sintomas caracteristicos de deficiéncia de Ca** incluem necrose de
regides meristematicas (como dpices de raizes e da parte aérea), onde a divisdo celular
e a formacdo de parede sdo intensas. Esses sintomas também revelam a baixa
mobilidade do Ca** na planta.

Magnésio — Nas células de plantas, Mg2+ tem papéis especificos na ativacdo de
enzimas da respiracdo, da fotossintese e da sintese de 4cidos nucléicos. O Mg2+ é
também parte da estrutura da molécula de clorofila (pigmento associado a
fotossintese). Um sintoma caracteristico de deficiéncia de Mg2+ ¢ a clorose
internervural que ocorre primeiro nas folhas velhas. Esta clorose internervural resulta
do fato de que a clorofila préxima aos feixes vasculares (nervuras) permanece nao

afetada por maior periodo do que a clorofila entre os feixes.

Ferro — O Fe tem importante papel como componente de proteinas envolvidas na
transferéncia de elétrons, como os citocromos e os centros Fe-S. Neste papel, ele é
reversivelmente oxidado de Fe** para Fe’* durante a transferéncia de elétrons. Como
no caso do Mg2+, deficiéncia de Fe apresenta-se como uma clorose internervural. Esta,
no entanto, ocorre primeiro nas folhas mais novas devido a baixa mobilidade do Fe
(precipita como 6xidos ou fosfatos de ferro insoliveis ou como complexos com
fitoferritina). A folha torna-se clorética por que o ferro € requerido para a sintese de
alguns complexos proteina-clorofila, nos cloroplastos.

Cobre — Como o Fe, o cobre estd associado a algumas enzimas envolvidas nas reacdes
redoxes (Cu** + ¢ < Cu®). O principal exemplo é o complexo citocromo oxidase
da cadeia de transporte de elétrons mitocondrial (respiracdo). Outro exemplo é a
plastocianina, a qual estd envolvida na transferéncia de elétrons durante as reacdes de
luz da fotossintese. O sintoma inicial de deficiéncia de cobre é a produgdo de folhas
verde-escuras, que podem conter manchas necréticas. Sob deficiéncia severa as folhas
podem cair prematuramente.

Zinco - Algumas enzimas (desidrogenase alcodlica, anidrase carbdnica, superdxido
dismutase, etc.) requerem Zn** para suas atividades e ele pode ser requerido para
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biossintese de clorofila em algumas espécies. Defici€ncia de zinco € caracterizada pela
redu¢do no crescimento internodal. Este sintoma pode ser resultado da perda da
capacidade da planta para produzir suficiente auxina (fitohormonio). Algumas
evidéncias disponiveis indicam que o zinco pode ser requerido para a biossintese do
triptofano, o qual € um dos precursores da auxina natural, 4cido indol-3-acético (AIA).

Manganés — Os ions Mn?* ativam algumas enzimas na célula, em particular,
descarboxilases e desidrogenases envolvidas no ciclo de Krebs (respiragdo). No
entanto, a fun¢do mais bem definida do Mn®* é a sua participagdo na reagdo da
fotossintese na qual o O, é produzido a partir da dgua (H,O). O principal sintoma de
deficiéncia de Mn®* é uma clorose internervural associada com pequenas manchas
necroticas. Esta clorose pode ocorrer em folhas jovens ou velhas, dependendo da
espécie vegetal e da taxa de crescimento.

Molibdénio — fons Mo (Mo* a Mo®) sido componentes de algumas enzimas,
incluindo a redutase do nitrato e a nitrogenase, enzimas envolvidas na redugdo de
nitrato para nitrito (NOs" — NO;") e de nitrogénio atmosférico para amoénio (N, —
NH,"), respectivamente. Assim, a deficiéncia de molibdénio pode aparecer como
deficiéncia de nitrogénio se a fonte de N for o nitrato ou se a planta depende da
fixag@o bioldgica de N, (simbiose). Embora o requerimento das plantas por Mo seja
pequeno, a deficiéncia tem sido verificada no campo. Assim, pequenas adi¢des de Mo,
em tais condigdes, podem aumentar sensivelmente a produtividade com custos
relativamente baixos.

Boro — Embora a precisa funcdo do boro (B) no metabolismo ndo esteja clara,
evidéncias sugerem que ele executa papéis importantes no alongamento da célula, na
sintese de dcidos nucléicos, nas respostas a hormonios e na integridade estrutural da
parede celular. As plantas deficientes em boro exibem uma variedade de sintomas,
dependendo da espécie e da idade da planta. Um sintoma caracteristico € a necrose de
folhas jovens e gemas terminais, o que reflete a sua baixa mobilidade na planta. A
dominéncia apical pode também ser perdida e a planta pode ficar altamente
ramificada. Além disso, estruturas como frutos e tubérculos podem exibir necroses ou
anormalidades relacionadas com a degradacdo de tecidos internos.

Cloro — O elemento cloro é encontrado nas plantas como cloreto (CI). Ele € requerido
na etapa da fotossintese em que O, é produzido (foto-oxidagdo da H,O). Em face de
sua alta solubilidade e distribui¢do nos solos, a deficiéncia de Cl" em plantas crescendo
no campo nado tem sido verificada. Ao contririo, em ambientes salinos as plantas
podem acumular cloreto nas folhas em niveis toxicos, produzindo a necrose de tecidos
foliares.

Niquel — A urease € a Uinica enzima que necessita de Ni como cofator enzimatico nas
plantas superiores. Entdo, plantas deficientes em Ni acumulam uréia nas folhas, o que
pode causar necrose no dpice. Em face das mindsculas concentracdes de Ni requeridas
pelas plantas, a deficiéncia raramente € observada em condi¢des de campo. Por outro
lado, alguns microrganismos fixadores de N, requerem Ni para a enzima hidrogenase,
a qual re-processa o H, gerado durante a fixagdo simbidtica. Os microrganismos que
possuem esta enzima dependente de niquel (como os rizobios que nodulam a soja) sdo
energeticamente mais eficientes.
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e Silicio — Apenas membros da familia Equisitaceae, chamados juncos de polimento
porque suas cinzas, ricas em silica granulosa, eram usadas para polir panelas,
requerem silicio para completar seu ciclo de vida. No entanto, muitas outras espécies
acumulam silicio em seus tecidos e apresentam melhoria no seu crescimento e na
fertilidade, quando supridas com quantidades adequadas de silicio (Epstein, 1999).
Plantas deficientes em silicio sdo mais suscetiveis ao acamamento e a infecgdo
fingica. O silicio é depositado principalmente no reticulo endoplasmatico, paredes
celulares e espagos intercelulares como silica amorfa hidratada (SiO,.nH,0). Ele
também forma complexos com polifendis e serve como alternativa a lignina no reforco
de paredes celulares. Além disso, o silicio pode aliviar a toxicidade de muitos metais
pesados.

e Sédio — A maioria das espécies que utiliza as rotas C, e CAM de fixac¢ao de carbono
requerem fons sodio para a regeneracdo do fosfoenolpiruvato. Sob deficiéncia de
sodio, essas plantas exibem clorose e necrose ou deixam de florescer. Muitas espécies
C3 se beneficiam de uma exposicdo a baixos niveis de sédio. O sédio estimula o
crescimento por meio de uma maior expansdo celular, além de poder parcialmente
substituir o potdssio como um soluto osmoticamente ativo.

3 - TRANSPORTE DE IONS ATRAVES DA MEMBRANA
a) Transporte Passivo e Ativo

De acordo com a Lei de Fick, o movimento de moléculas por difusio podera ocorrer a
favor de um gradiente de concentragdo (gradiente quimico), até que o equilibrio seja atingido.
Este tipo de movimento é chamado de transporte passivo. No entanto, a difusido através de
membranas bioldgicas € bastante restrita, devido a baixa permeabilidade da bicamada lipidica
para moléculas polares, com exce¢do da dgua. Na realidade, poucas substancias de
importancia biolégica apresentam natureza apolar e somente trés (O,, CO, e NH3) parecem
atravessar a membrana por difusdo simples através da bicamada lipidica. Portanto, as
substancias polares e iOnicas devem atravessar as membranas bioldgicas através de outros
mecanismos € por outras regides e ndo por simples difusao.

Além da concentrag@o, o transporte de solutos através de membranas biolégicas pode
ser impulsionado por outras forcas: pressdo hidrostatica, gravidade (desprezivel) e campos
elétricos. Estas diversas fontes de energia potencial definem o potencial quimico de um
determinado soluto. A equacdo abaixo leva em consideracdo as principais forg¢as associadas
com o transporte através de membranas:

K= u* +RTInC; + zZFE em que:
L; = potencial quimico
*; = potencial quimico padrdo
RTInC; = componente quimico (concentracio)
R = constante universal dos gases (0,00831 kg MPa mol! °K"); e T = temperatura
absoluta (°C + 273); Cj = concentra¢do molal (moles por kg de dgua);.
zFE = componente elétrico
z; = valéncia; F = constante de Faraday; E = potencial elétrico
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O potencial quimico soma todas as for¢as que podem agir sobre a molécula durante o
seu transporte. A soma dos termos da equacdo do potencial quimico depende do soluto em
estudo. O termo V;P tem pouca importancia no movimento de solutos através de membranas.
No caso de solutos polares sem carga, como a sacarose, o potencial quimico é aproximado ao
do termo referente a concentrag@o. Neste caso teremos:

¢ Potencial quimico dentro da célula

W' = w* + RTInC;

¢ Potencial quimico fora da célula

K’ = p*+ RTInC}’

¢ Calculando-se a diferenga, temos

Ayi= 1 -4° = RT (InG}' - InC°) = RT In Cj/C}°

Se a concentracdo externa (C;) for maior que a concentrac@o interna (Cj') este termo
serd negativo, indicando que a sacarose poderd mover-se passivamente para dentro da célula.

Quando os solutos possuem carga elétrica (ions), o componente elétrico do potencial
quimico deve ser considerado. Para o K™ podemos escrever:

AW =1 -4° = RTIn [K)/[K’] +2zF (E'—E° em que z=1 (valéncia)

Esta equagdo mostra que fons, como o K*, difundem em resposta a seu gradiente de
concentragio [K']/[K°] e a diferenca de potencial elétrico (E' — E°) _entre os dois
compartimentos. Nestes casos, nos referimos ao POTENCIAL ELETROQUIMICO.

Em relacdo ao transporte através de membranas bioldgicas, podemos definir (Figura 3):

TRANSPORTE PASSIVO - E o transporte que ocorre a favor do gradiente de
potencial quimico ou eletroquimico.

TRANSPORTE ATIVO - E o transporte que ocorre contra o gradiente de potencial
quimico ou eletroquimico.

Semipermeable
membrane

. P E
Chemical potential Chemical potential
in compartment A in compartment B Description

Passive transport (diffusion) occurs
an I > £ spontaneously down a chemical-
i £ < 5
i potential gradient.

7oA =~ R
at > g

~ A B At equilibrium, @* = G®. If there
< ;> ! is no active transport, steady
state occurs.

Active transport occurs against a
chemical potential gradient.

5B 2 -
[ > Hj i

AG per mole for movement of j from
A to Bis equal to 4® — G;*. For an
overall negative AG, the reaction
must be coupled to a process that has
a AG more negative than ~(ﬁi5 ~ﬁjA).

L

Figura 3 — Relacionamento entre o potencial quimico e o tipo de transporte de
moléculas através da membrana (Taiz & Zeiger, 2000).
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b) Mecanismos de Transporte de fons Através da Membrana Celular

Membranas artificiais t€ém sido bastante usadas para estudar a permeabilidade de
membranas fosfolipidicas. Devido a sua natureza apolar, as bicamadas lipidicas sdo altamente
impermedveis para fons (Figura 4) e moléculas polares. Estas bicamadas sdo altamente
permedveis ao Oy e tém elevadas permeabilidades a dgua, ao CO; e ao glicerol. A elevada
permeabilidade a dgua deve-se a interacdo desta molécula com os grupos polares dos
fosfolipidios e ao seu pequeno tamanho. Em geral, quando as moléculas aumentam em
tamanho e polaridade, suas permeabilidades nas membranas fosfolipidicas decrescem.

Quando as permeabilidades de bicamadas artificiais para fons e moléculas sdo
comparadas com as de membranas bioldgicas (Figura 4), observa-se que para moléculas ndo
polares e pequenas moléculas polares, ambas possuem permeabilidades similares (para a d4gua
a permeabilidade ¢é ligeiramente maior na membrana bioldgica). Por outro lado, para ions e,
também, para moléculas polares de maior tamanho, como agticares, as membranas bioldgicas
sdo muito mais permedveis. Estas diferencas devem-se a presenga de proteinas integrais nas
membranas bioldgicas, as quais facilitam a passagem de fons e moléculas polares.

High permeability

oy P
Artificial membrane values ) )
Biological membrane
H,O— 10° MO
10
Glicerol—>| 406 |* Glvcerol
«— K*
108 «— CI
<+«—— Na*
1010
cl —
Ktf —»
Na* —

Low permeability

Figura 4 — Permeabilidade, em cm s'l, para substancias difundindo através de bicamadas
lipidicas artificiais e de membranas bioldgicas (Taiz & Zeiger, 1998)

Estas protefnas transportadoras podem ser agrupadas em trés categorias. CANALIS,
CARREADORES E BOMBAS (Figura 5). Estes transportadores apresentam seletividade e
transportam um soluto ou um grupo de solutos relacionados.

81



Transported molecule

O O Channel O

protein

Carrier y Pump
/proteln / Plasma

- ] Y i 4 O Electrochemical
. Simple diffusion y potential gradient
v
Passive transport Primary active transport
(in the direction of (against the direction
electrochemical gradient) of electrochemical gradient)

Figura 5 — As trés classes de proteinas de transporte através de membranas (Taiz &
Zeiger, 1998)

Em geral, os CANAIS (velocidade de difusdo é extremamente répida, cerca de 10° a 10°
moléculas por segundo) sdo proteinas integrais que funcionam como um poro seletivo na
membrana. O tamanho do poro e a densidade de cargas na superficie do canal determinam a
sua especificidade. Estes canais ndo permanecem constantemente abertos e parecem abrir em
resposta a sinais ambientais. O transporte através de canais é sempre passivo (a favor de
gradiente de potencial eletroquimico), e limita-se a transportar fons e dgua. As proteinas que

formam canais para o transporte de dgua sao chamadas de AQUAPORINAS.

Nos transportes mediados por CARREADORES e BOMBAS sido observados os

seguintes passos:

® A substincia a ser transportada € inicialmente ligada a um sitio especifico do carreador ou
bomba;

e A ligacdo causa uma mudanca conformacional da proteina, a qual expde a substincia na
solu¢@o do outro lado da membrana;

e O transporte € completado quando a substancia dissocia do sitio de ligacdo do carreador
ou bomba e este retorna para a configuragfo inicial.

A necessidade dessa mudanca conformacional, torna a taxa de transporte via carreador (10°
moléculas por segundo) ou bomba (10* moléculas por segundo) muitas vezes menor do que a
taxa de transporte via canal.

O transporte mediado por CARREADORES, diferente do transporte via canal, pode ser
passivo ou ativo e pode transportar um amplo nimero de substancias. O transporte passivo via
carreador é algumas vezes conhecido como difusao facilitada, embora ele se assemelhe a
difusdo somente por que o transporte ocorre a favor de um gradiente (a difus@o ocorre a favor
de um gradiente de concentragdo e o transporte passivo via carreador ocorre a favor de um
gradiente de potencial eletroquimico). J4 para realizar o transporte ativo, um carreador deve
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acoplar o transporte do soluto contra o seu gradiente de potencial eletroquimico com o
transporte de outro soluto a favor do seu gradiente (transporte ativo secundario).

O transporte mediado por BOMBAS ¢ conhecido como transporte ativo primario.
Este tipo de transporte é acoplado diretamente a uma fonte de energia metabdlica, tal como
hidrélise de ATP (Figura 6). Muitas destas bombas protéicas transportam fons, tais como H' e
Ca®. As bombas idnicas podem ser caracterizadas, também, como eletrog€nicas ou
eletroneutras. Em geral, o transporte eletrogénico refere-se ao movimento liquido de carga
através da membrana. Por exemplo, a H'-ATPase de células de plantas bombeia H" para o
meio externo (parede celular) e gera um gradiente de cargas sobre a membrana. Ja a H'/K'-
ATPase da mucosa gdstrica de animais permite a troca de um H* por um K, ndo produzindo
movimento liquido de cargas através da membrana. Esta tiltima bomba € eletroneutra.

Na membrana plasmatica de plantas, de fungos e de bactérias, bem como no tonoplasto
e outras endomembranas, o H" é o principal fon que é transportado eletrogenicamente através
da membrana. A H'-ATPase da membrana plasmatica cria o gradiente de potencial
eletroquimico de H" entre o meio externo e o citosol. Como os H' sio transportados para o
meio externo, o potencial de membrana no lado interno fica negativo e no lado externo fica
positivo. Medicdes realizadas com microeletrodos, colocados nos lados interno e externo de
células vegetais, indicam que a H'-ATPase da plasmalema produz um excesso de voltagem
variando de -60 a -240 mV. Por outro lado, a H*-ATPase vacuolar e a H'-Pirofosfatase
bombeiam H' eletrogenicamente no limem do vactiolo, gerando um gradiente eletroquimico
de H entre o citosol e o vacuolo.

Na membrana plasmética de plantas somente H' e Ca** parecem ser transportados pelas
bombas, sendo que a direcdo do bombeamento € para o meio externo. Isto significa que outro
mecanismo € necessdrio para a absorcdo ativa de muitos nutrientes minerais e também de
moléculas organicas. Este outro mecanismo envolve o acoplamento do transporte contra
gradiente de um soluto com o transporte de outro soluto a favor de seu gradiente (Figura 7).
Este cotransporte mediado por carreador ¢ denominado transportes ativos secundario, sendo
impulsionado indiretamente pelas bombas.

A) (B) (9] (D)

OUTSIDE OF CELL

CYTOPLASM

Figura 6 — Etapas hipotéticas no transporte ativo de um cétion (nas plantas é o H")
mediado por uma bomba eletrogénica (Taiz & Zeiger, 1998)
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Quando os H" sofrem extrusdo do citosol (colocados para o meio externo ou para o
vactiolo) pelas H"-ATPases, um potencial de membrana (componente elétrico) e um gradiente
de pH (componente quimico) sdo criados nas membranas plasmaética e vacuolar, as expensas
da hidrélise de ATP. O gradiente de potencial eletroquimico, conhecido como for¢a motiva de
prétons, Ap, representa a energia livre estocada na forma de gradiente de H" que pode ser
utilizada para o transporte de outros fons e moléculas.

(A) Symport (B) Antiport
OUTSIDE OF CELL

®® ®®

Low 7 H_ig h

Low

High

Electrochemical
potential gradient
of substrate B

Electrochemical
potential gradient
of substrate A

CYTOPLASM

Figura 7 — Os dois tipos de transporte ativo secunddrio acoplado ao gradiente primdrio
de prétons (Taiz & Zeiger, 1998).

A forca motiva de prétons gerada pela bomba eletrogénica € usada para impulsionar o
transporte de muitas outras substincias contra seu gradiente de potencial eletroquimico, no
transporte ativo secundario. O carreador é uma proteina transmembranar com um sitio de
ligacdo no lado externo da membrana que permite a ligagio do H". O préton ligado ao
carreador modifica a conformagéo da proteina, que expde um outro sitio, o de ligacdo, ao qual
se liga o soluto a ser transportado. Com as duas substancias ligadas, a proteina muda de
conformacdo e expde os sitios no lado oposto da membrana, onde as substincias sdo
liberadas. Este tipo de co-transporte é conhecido como simporte, pois as duas substincias
movem-se na mesma dire¢do. Quando o movimento de um H* impulsiona o transporte ativo
de um soluto na dire¢@o oposta, o co-transporte é¢ chamado de antiporte (Figura 7).

Nos dois tipos de co-transporte, o soluto que estd sendo transportado simultaneamente
com o H', se move contra o seu gradiente de potencial eletroquimico, ficando claro que se
trata de transporte ativo.

Em plantas e fungos, agicares e aminoécidos sdo absorvidos via simporte com prétons
(exemplo, H'- Sacarose). O Na* é transportado para fora da célula no antiporte Na*™-H" e os
anions CI', NOs” e HyPO, sdo absorvidos via simporte. O K* em baixas concentra¢des pode
ser tomado ativamente via simporte, porém, em altas concentracdes, pode ser absorvido
passivamente via canais. O Ca®* é absorvido passivamente via canais, porém, sua
concentracdo no citosol € mantida em valores muito baixos (0,15-0,50 uM) devido a atividade
de uma Ca®- ATPase na membrana plasmadtica, que transporta o Ca® para o espago
extracelular, e de um antiporte Ca®- H' no tonoplasto, que transporta o Ca™ para dentro do
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vacdolo. Além disso, uma Ca**- ATPase na membrana do reticulo endoplasmadtico pode
promover o armazenamento de Ca®* no interior dessa organela.

¢) Analise Cinética do Transporte
Como o transporte celular via carreador ou bomba envolve a ligagcdo e a dissociagcdo de

moléculas nos sitios de ligagdo da proteina de transporte, ele tem sido estudado, também, pelo
uso da cinética enzimatica (Figura 8).

Absorcao

.

Taxa de Absorcdo do Ion

Difusio

Concentragio do Ton

Figura 8 — Influéncia da concentracdo de um fon no meio externo sobre as taxas de
difusdo simples e de absor¢do via carregador (Salisbury & Ross, 1991).

Na difusdo simples, a taxa de transporte para dentro da célula é proporcional a
concentracdo externa da molécula transportada (Figura 8). Neste caso, o transporte &
completamente passivo, porém, muito lento. Por outro lado, o transporte mediado por
carreador tende para uma taxa maxima (Vmax), que € alcancada quando todos os sitios de
ligacdo do substrato estdo ocupados. A concentragdo do carreador, ndo a do soluto, tornam a
taxa limitante. A constante K, concentracdo do soluto que produz V.x/2, tende a refletir as
propriedades do sitio de ligagcdo, em particular, a especificidade. Assim, quanto menor o K,
maior a especificidade (maior a preferéncia pelo soluto e maior seletividade).

Estudos da cinética de absorcdo t€m mostrado que, em alguns casos, a resposta parece
ser alterada quando se varia amplamente a concentragdo do soluto. A absor¢do de sacarose,
por exemplo, apresenta saturagdo em baixa concentragdo (0 a 10 mM), porém, acima desta
concentracdo a absorcdo torna-se linear e ndo saturdvel. A interpretacdo é que sacarose é
absorvida ativamente em baixas concentra¢des, via um simporte sacarose — H". Em maiores
concentragdes, sacarose entra a favor de seu gradiente de concentragdo e a sua absor¢do ndo é
sensivel a inibidores metabdlicos. Essa tdltima fase pode representar a absor¢do via um
carreador de muito baixa afinidade. Para o K*, o transporte em baixa concentragio é mediado
por um simporte K*- H". O transporte de baixa afinidade (absorve K* em altas concentragdes)
ndo parece ser saturdvel como se acreditava inicialmente. Este transporte pode ser mediado
por canal.
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4 - ABSORCAO DE IONS PELAS RAIZES

a) Seletividade da Absorc¢ao

A absorcdo de dgua e de fons minerais ocorre, predominantemente, através do sistema
radicular, o qual estd inserido em um meio heterogéneo e cambiante (notadamente nos seus
aspectos quimicos), o solo. Isto implica que a raiz além de se desenvolver dentro do solo deve
ter mecanismos que permitam selecionar os nutrientes que a planta necessita para o seu
crescimento. A membrana celular representa a barreira, por onde a planta pode controlar a
entrada e saida de diversos solutos.

Em geral, o transporte é altamente seletivo, ou seja, a membrana tem preferéncia por
alguns fons e esta preferéncia é determinada pelas proteinas de transporte na membrana
(Figura 5). Nota-se na tabela 4, por exemplo, que a membrana celular de raizes de milho
permite um actimulo de K* cerca de mil vezes maior do que o de Na™ e de NO; cerca de treze
vezes superior que o de SO4>. As baixas concentracdes de Na® em células de plantas
(diferente das células animais) resulta da reduzida absor¢io e também da atividade do
antiporte Na™-H", que transporta o Na* para o meio externo.

Tabela 4 — A seletividade na absorcdo de fons por raizes de milho (Hopkins, 2000)

>

Ion Concentragdo Interna Concentracdo Externa Ci/Ce
(Ci) (mM) (Ce) (mM)

K" 160 0,14 1142

Na* 0,6 0,51 1,18

NOsy 38 0,13 292

S04~ 14 0,61 23

b) O Solo como Fornecedor de Nutrientes

O solo é um substrato complexo em termos fisicos, quimicos e biolégicos. E composto
das fases solida, liquida e gasosa, as quais interagem com os elementos minerais. As
particulas inorganicas da fase sélida providenciam o reservatério de nutrientes, tais como K,
Ca2+, Mg2+, Fez+, etc. Também associadas a fase sélida do solo estdo as particulas organicas
(oriundas da decomposi¢@o de restos organicos), as quais contém elementos essenciais, como
N, P, S, dentre outros. A fase liquida do solo constitui a solu¢do do solo, a qual contém ions
dissolvidos e serve como meio para o movimento de fons para a superficie das raizes. Os
GASES, tais como O,, CO; e Ny, estdo dissolvidos na solucdo do solo, porém, sua absorcao
pelas raizes ocorre predominantemente nas bolhas de ar entre as particulas do solo.

As particulas coloidais (micelas) do solo, orgénicas (pectinas com COO e
hemiceluloses com OH") e inorgénicas (caolinita, smectita e ilita), t€m cargas negativas na sua
superficie. Os cations como Ca”*, Mg**, K*, NH,", dentre outros, ficam adsorvidos as cargas
negativas das particulas do solo (Figura 9). Nesta situacdo, eles ndo sdo facilmente perdidos
por lixiviagdo e representam uma reserva de nutrientes para a planta. Estes fons podem ser
substituidos no complexo de troca, um processo conhecido como troca de cétions. A
capacidade de troca de cations (CTC) ¢ altamente dependente do tipo de solo. Solos com
particulas menores (argila), tém uma maior superficie especifica (relagdo drea
superficial/volume). Estes solos, e também os solos ricos em matéria orginica, possuem
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maior superficie de cargas expostas e, portanto, maior CTC. Um solo que tem alta CTC
possui maior reserva de nutrientes minerais. A fertilidade deste solo serd completa se esta
maior CTC for devida a elevada percentagem de saturacio de bases (Ca®*, Mg™*, K*, NH,").
Presenca de elementos tdxicos, como aluminio (AIPh), pode acarretar problemas para o
crescimento das plantas.

Anions como NO;™ e CI” sdo repelidos pelas cargas negativas das particulas do solo e
permanecem dissolvidos na solugdo do solo, ficando sujeitos a lixiviagdo. Ja os fosfatos
(H,PO, e HPO,®) podem permanecer fixados ao solo contendo A’ e Fe™, por que formam
sais insoltveis, tais como AIPO, e FePO,. O sulfato (SO4), na presenca de Ca®* forma o
gesso (CaS0Oy), o que limita a mobilidade deste anion no solo.

@ e @
o7 ©

Figura 9 — O processo de troca de cations nas superficies das particulas do solo(Taiz &
Zeiger, 1998).

¢) Absorcao pelas Raizes: uma visao longitudinal

A capacidade das plantas para obter d4gua e nutrientes minerais do solo estd relacionada
com sua capacidade para desenvolver um extensivo sistema radicular. O desenvolvimento do
sistema radicular de mono e de dicotiledoneas depende, em grande parte, da atividade do
meristema apical das raizes. Na regido apical das raizes € possivel observar trés regides
distintas: a zona meristemaética, a zona de alongamento e a zona de maturacio (Figura 10).

Abaixo da zona meristemadtica encontra-se uma regido conhecida como coifa, a qual
protege o meristema e parece ser fundamental na percep¢do da gravidade (gravitropismo). Na
coifa ocorre também a producdo de mucilagem que parece evitar a dessecacdo do dpice
radicular. Na zona meristemadtica propriamente dita, encontra-se um centro quiescente (pouca
divisdo celular) logo acima da coifa. Mais acima do centro quiescente tem outra regido de
répida divisao celular.

Na regido de alongamento ocorre a formacdo da endoderme, com as estrias de Caspary.
Em secdo transversal observa-se que a endoderme divide a raiz em duas partes: o cortex para
fora e o cilindro central para dentro. O cilindro central contém os tecidos vasculares: floema
(transporta metabdlitos da parte aérea para as raizes) e xilema (transporta dgua e solutos para
a parte aérea). E interessante notar que o floema se desenvolve antes do xilema, o que pode
ser fundamental para “alimentar” o dpice, favorecendo o crescimento da raiz.
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Os pélos radiculares, que sdao extensdes das células da epiderme da raiz, aparecem na
zona de maturagdo, e aumentam grandemente a superficie para absorcdo de 4gua e nutrientes.
E, também, na zona de maturacio que o xilema apresenta-se mais desenvolvido, com
capacidade para transportar quantidades substanciais de 4gua e de solutos para a parte aérea.

A absorcdo de fons é mais pronunciada em raizes jovens. Nestas raizes, tem sido
observado, em geral, uma queda na taxa de absor¢cdo de fons a medida que se distancia do
dpice radicular. No entanto, esta tendéncia varia bastante, dependendo de fatores, como tipo
de fon (nutriente), estado nutricional e espécie vegetal estudada. Em raizes de milho, por
exemplo, observou-se que a taxa de absor¢do de K* variou pouco ao longo das raizes jovens
(Tabela 5). Neste mesmo estudo se observou uma reducdo considerdvel na absorcdo de Ca®
nas zonas mais distantes do apice.

Maturation zone
A

Cortex

T Xylem
Stele
N ———Phloem

D Endodermis
: with Casparian
strip

Elongation zone

~Region of
rapid cell
division

Quiescent
center (few
cell divisions

Meristematic
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Figura 10 — Diagrama de uma se¢do longitudinal da regido apical da raiz (Taiz & Zeiger, 1998).

Tabela 5 - Taxa de absor¢do de K e ¥Ca supridos a diferentes zonas de raizes seminais de
milho, em meq (24 horas)™! por 12 plantas (Marschner, 1995)

Nutriente (1 meq L) Zona da Raiz (distancia a partir do dpice, cm)
0-3 6-9 12-15

Potassio 15,3 22,7 19,5

Cilcio 6,5 3,8 2,8
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Em adicdo, as raizes de mais de 80% de todas as plantas estudadas, incluindo
praticamente todas as espécies de importancia econdmica, formam associagcdes conhecidas
como micorrizas (fungo-planta). Uma micorriza € uma associagdo simbidtica entre um fungo
nido patogénico e as células de raizes jovens, particularmente as células epidérmicas e
corticais (Figura 11). O fungo recebe nutrientes organicos (carboidratos) da planta e, em
contrapartida, melhora a capacidade das raizes para absorver dgua e nutrientes minerais do
solo. As hifas de alguns fungos formam uma manta na superficie da raiz e penetram entre as
células do cortex (micorriza ectotrofica). As hifas de outros fungos se desenvolvem nos
espacos intercelulares do cortex e penetram em algumas células individuais, formando
vesiculas (micorriza vesicular arbuscular). Nos dois tipos de associacdo, as hifas do fungo
crescem também para o meio externo (solo), aumentando grandemente a capacidade para
absorver alguns nutrientes encontrados em baixas concentragdes na solu¢do do solo, como
fosfato e alguns micronutrientes (Zn, Cu)

g
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i __————Phloem chlamydospore s
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Cortex / il O
Arbuscule/—%?: I
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Endodermis— /

External Cortex
100 um mycelium —

Figura 11 — Associacdo de fungos ectotroficas (A) e vesicular-arbuscular com raizes de
plantas (Taiz & Zeiger, 1998)

d) Absorcao pelas Raizes: uma visao transversal

No solo, os nutrientes podem se mover para as superficies radiculares dissolvidos no
fluxo em massa de agua ou por difusdo. No fluxo em massa, os nutrientes sdo carreados pela
dgua que estd se movendo do solo para a raiz. Como vimos na unidade III (Relagtes
Hidricas), o fluxo em massa ocorre por diferenca de pressdo, a qual € determinada,
primariamente, pela taxa de transpiragdo. Assim, a quantidade de nutriente suprida por fluxo
em massa depende da transpirag@o e da concentra¢io do nutriente na solucao do solo. Quando
ambas sdo altas, o fluxo em massa passa a ter importante papel na aquisicdo de nutrientes. Em
geral, nutrientes como Ca®* e NOs sdo transportados para a superficie das raizes por fluxo em
massa.

Na difusdo, nutrientes minerais movem-se de uma regido de maior para outra de menor
concentracdo. A absor¢do de nutrientes pela raiz diminui a concentracio dos fons nesta regiao
e favorece a difusdao em direc@o a superficie radicular. Quando a difusdo € lenta, cria-se uma
zona de esgotamento do nutriente préximo a superficie da raiz. Normalmente, a difusdo é
importante para nutrientes encontrados em baixas concentragdes na solu¢do do solo, como € o
caso do fésforo (HPO,™).
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Ao chegar na superficie da raiz o fon pode seguir diferentes caminhos. Em termos de
transporte de pequenas moléculas, a parede celular é uma trelica aberta de polissacarideos
através do qual os elementos minerais se difundem livremente. O continuo de paredes
celulares e espacos intercelulares é conhecido como apoplasto. Similarmente, os citoplasmas
de células vizinhas, conectadas através dos plasmodesmas, formam um continuo,
coletivamente conhecido como simplasto, por onde os fons e moléculas podem também se
mover. O apoplasto forma um continuo que engloba as células da epiderme e do cértex. Entre
o cortex e o cilindro central existe uma camada de células especializadas, a endoderme.
Nessa camada de células se formam as estrias de Caspary (deposi¢do de uma substancia
hidrofébica, a suberina, nas paredes radiais das células da endoderme), que bloqueiam
efetivamente a entrada de dgua e de fons minerais no cilindro central, via apoplasto. Assim,
podemos resumir (Figura 12):

e Na raiz, um fon pode entrar via simplasto imediatamente na membrana plasmadtica
das células epidérmicas (inclusive nos pélos radiculares) ou ele pode se difundir
entre as células da epiderme e cortex, via apoplasto.

¢ Do apoplasto do cortex, um fon pode difundir-se radialmente para a endoderme ou
entrar via membrana da célula cortical, no simplasto.

e Em todos os casos, o fon deve entrar no simplasto, antes que ele chegue ao cilindro
central, devido a presencga das estrias de Caspary nas células da endoderme.

OBS: Alguns livros se referem ao espacgo livre aparente. Este pode ser definido como
o volume radicular, constituido pelas paredes celulares, espagos intercelulares e superficies
externas a plasmalema, limitado pelas Estrias de Caspary presentes na endoderme. O fon no
espaco livre aparente ainda ndo estd absorvido pela planta e pode se difundir facilmente para o
meio externo.

Ap6s o ion ter entrado no cilindro central através do simplasto, ele continua a se difundir
de célula para célula. Finalmente, o fon retorna para o apoplasto (do cilindro central) e
difunde-se para dentro do xilema. Novamente, as estrias de Caspary evitam que o ion retorne
para o apoplasto do cortex (espaco livre aparente). Assim, a planta pode manter uma maior
concentragdo idnica no xilema do que no meio em que a raiz estd crescendo (solucdo do solo).

/
‘ Casparian band

Vacuole

Soil solution
Al

Epidermis/Cortex Endedermis Stele

Figura 12 — Diagrama mostrando o movimento radial de fons através da raiz (Hopkins, 2000)

Os nutrientes minerais, uma vez no xilema, sdo carreados para a parte aérea pelo fluxo
transpiratério. Algumas vezes, a ascensdo da seiva xilemdtica é promovida pela pressdo
radicular, particularmente em algumas espécies, quando os solos estdo imidos e a umidade
relativa do ar € alta, tal como ocorre durante as primeiras horas do dia (transpiracdo
praticamente ausente).
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Na parte aérea, alguns nutrientes minerais podem ser redistribuidos pelo floema,
particularmente, os que sdo moveis.

5 —ASPLANTAS E O NITROGENIO

a) O ciclo do Nitrogénio

O contetdo total de nitrogénio € geralmente distribuido em trés principais partes:
atmosfera, solo (incluindo os lencéis subterraneos de agua) e o nitrogénio contido na
biomassa. O padrdo complexo de troca de N entre os trés ambientes é conhecido como ciclo
do nitrogénio (Figura 13). Em torno de 270 milhdes de toneladas de N, da atmosfera siao
transferidos para o solo por ano.

Biological Industrial Electrical Denitrification
N, fixation N, fixation N, fixation

(Ammonification) (Uptake)
Decaying biomass | <— Plant biomass

N Animal biomass | <

Figura 13 — O ciclo do nitrogénio, ilustrando o relacionamento entre o pool de
nitrogénio: atmosfera, solo e biomassa (Hopkins, 2000).

O pool de nitrogénio encontrado no solo € central para a idéia do ciclo do nitrogénio. O
nitrogénio do solo entra na biomassa principalmente na forma de NOs, absorvido pelas
plantas e microorganismos. Uma vez absorvido, o nitrato é convertido para NH,", e este
ultimo € assimilado em aminoécidos e outros compostos nitrogenados, 0s quais constroem as
proteinas e outras macromoléculas. O nitrogénio “move-se” na cadeia alimentar quando os
animais se alimentam das plantas. O nitrogénio retorna para o solo através dos residuos
animais ou apds a morte e subsequente decomposicao de todos os organismos.

No processo de decomposicio, o nitrogénio organico é convertido para NH3; por uma
variedade de microorganismos. Este processo é conhecido como amonificacdo. Parte da
amodnia pode retornar para a atmosfera por volatilizacdo (100 milhdes de toneladas por ano),
porém a maioria € convertida para nitrato pelas bactérias do solo. A primeira etapa na
formacdo de nitrato € a oxidacdo de NH3 para NO, pelas bactérias do género Nitrosomonas
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ou Nitrococcus. O nitrito é posteriormente oxidado para nitrato por bactérias do género
Nitrobacter. Estes dois grupos de microorganismos sido conhecidos como bactérias
nitrificantes e o processo que resulta das suas atividades € conhecido como nitrificacao.

Um outro processo que ocorre nos solos é a desnitrificacdo (170 milhdes de toneladas
por ano). Neste caso, algumas bactérias reduzem o nitrato para nitrogénio gasoso (N, NO,
N>O e NO,), o qual é perdido para a atmosfera. Estas bactérias utilizam NOs3', no lugar de O,,
como receptor final de elétrons para a respiragdo. Este processo é comum em ambientes
pobres em oxigénio (solos inundados ou compactados, etc.), podendo acarretar perdas
considerdveis de nitrogénio.

b) Assimila¢ido de Nitrogénio

A incorporagdo de nutrientes minerais em substancias organicas, tais como pigmentos,
co-fatores enzimadticos, lipidios, &4cidos nucléicos e aminodcidos, € denominada de
assimilacdo. A assimilagdo de alguns nutrientes, particularmente N e S, requer uma série
complexa de reagdes bioquimicas que estdo entre as reagdes que mais requerem energia nos
organismos vivos:

NO;3 (+5) — NO, (+3) — NH;" (-3) — Amino4cidos = gasto de 16 ATP/N
N> (0) - 2NH;"(-3) — Aminoacidos =  gasto de 24 ATP/2N

S04 (+6) — S (-2) (cisteina, aminodcido) = gasto de 14 ATP/S

Somente oxigénio, carbono e hidrogénio sdo encontrados nas plantas em maior
abundancia do que o nitrogénio. O N pode ser absorvido pelas raizes das plantas nas formas
de NO; e NH4" ou pode ser fixado biologicamente numa associagdo simbidtica com
microorganismos em que N, (N=N) é convertido inicialmente para NHs.

As plantas podem estocar altos niveis de nitrato ou podem transporta-lo via xilema sem
que ocorra efeito deletério sobre os tecidos. No entanto, o consumo de plantas com altos
niveis de nitrato por humanos e animais, por exemplo, pode provocar uma doenga conhecida
como metemoglobinemia (o figado reduz NO3; — NO;, e este se combina com a
hemoglobina, impossibilitando a ligagdo do O;). A assimilagc@o de nitrato €, portanto, muito
importante para evitar o excesso desse fon nos tecidos vegetais, principalmente nos
comestiveis.

Ao contrério do nitrato, altos niveis de amdnio sdo téxicos tanto para as plantas como
para os animais. Esse cdtion pode agir no desacoplamento do transporte de elétrons da
fotossintese e da respira¢do, dissipando o gradiente eletroquimico de H" gerado entre os dois
lados da membrana, sem que ocorra a producdo de ATP. Assim, as plantas assimilam o NH,"
préximo ao sitio de absorcdo ou produgdo, evitando os efeitos toxicos sobre as enzimas do
citosol.

A forma de assimilac@o de nitrogénio depende da forma em que ele € obtido pela planta.
Se o N ¢é fornecido na forma de nitrato (NOj3'), a planta, primeiramente, reduz este ion para
nitrito (NOy) e, entdo, para amdnio (NH4"), sendo este tdltimo assimilado nos compostos
orgnicos (primariamente aminodcidos). Quando a planta absorve NH,", ele pode ser
imediatamente assimilado em compostos organicos. Este amoénio pode ser produzido pela
planta, como ocorre na fotorrespiracdo e na fixacdo bioldgica de nitrogénio. Veremos abaixo
as etapas na assimilacdo de N, comegando pela redugdo do nitrato:
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¢ Reducao do Nitrato

As plantas reduzem a maioria do NOj3™ absorvido pelas raizes e incorpora o nitrogénio
reduzido (NH4") em compostos organicos, podendo, no entanto, parte do nitrato permanecer
armazenada nos vactolos. A maioria das espécies tem a capacidade para reduzir o NO3” tanto
nas raizes como na parte aérea. A percentagem de reducio de cada parte da planta depende de
alguns fatores, incluindo a espécie vegetal e o nivel de NO5™ suprido para as raizes. Em geral,
quando a quantidade de NOs; é baixa, a reducdo ocorre predominantemente no sistema
radicular.

A primeira reacdo envolvida no processo € a reducdo de nitrato para nitrito, no citosol,
catalisada pela enzima Redutase do Nitrato:

NO; + NADP)H+H" — NO, + NAD(P)" + H,O

A forma mais comum da Redutase do Nitrato usa NADH como doador de elétrons.
Outras formas encontradas predominantemente em tecidos ndo verdes, como raizes, podem
usar NADH e NADPH.

A Redutase do Nitrato de plantas superiores ¢ um dimero, composto de duas sub-
unidades idénticas com massas moleculares de 100 kDa (Figura 14). Cada subunidade contém
trés grupos prostéticos: FAD, um grupo Heme e um complexo molibdénico (é por isso que
deficiéncia de Mo pode causar acimulo de NO;3’). O FAD recebe elétrons do NADH. Em
seguida, os elétrons passam pelo grupo Heme, chegam ao complexo molibdénico, de onde sdo
transferidos para o nitrato que € reduzido para nitrito.

Redutase do nitrato (dimero)

N0z «— NO3 «— [ MoCo ]_[ Heme H FAD ] <+— NADH

N0, — NO3+— [ MoCo | { Heme |—{ FAD |<+— NADH

\_EvAltamente reativo e potencialmente téxico para as células

Figura 14 — Um modelo da redutase do nitrato, mostrando as duas subunidades e seus
grupos prostéticos (Taiz & Zeiger, 1998)

A expressdo do gen que codifica a redutase do nitrato e a atividade da enzima variam
com a concentracdo de NO3 e com os niveis de luz e de carboidratos. Estes ultimos fatores
estimulam uma proteina fosfatase que desfosforila alguns residuos de serina na redutase do
nitrato, ativando-a. De modo inverso, escuro e Mg®* estimulam uma quinase que fosforila o
mesmo residuo de serina e inativa a enzima.

¢ Reducio do Nitrito
O nitrito € altamente reativo e potencialmente téxico para as células. Assim, o NO,
gerado pela reducdo do NO3™ é imediatamente removido do citosol para os cloroplastos nas

folhas ou outro tipo de plastidio nas raizes. Nestas organelas, a Redutase do Nitrito reduz o
nitrito para amonio de acordo com a reagdo:

NO, + 6Fed.s + 8H" — NH,” + 6Fed,, + 2H,O
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As folhas e as raizes contém diferentes formas da enzima, porém, ambas transferem
elétrons da ferredoxina para o nitrito. Nas folhas, a ferredoxina reduzida tem origem no
transporte de elétrons fotossintético nos cloroplastos e nos tecidos ndo verdes, a partir do
NADPH (gerado na via da Pentose — Fosfato).

A Redutase do Nitrito consiste de um unico polipeptidio com massa molecular de 63
kDa e contém dois grupos prostéticos: um centro Fe-S e um grupo Heme. Os elétrons sio
transferidos na seqii€éncia mostrada no esquema abaixo (Figura 15)

Light
Ferredoxin H*
(reduced) NO.-
2
. @ Nitrite
Light reactions (Fe,S,) @ > oo
in photosynthesis ol
Nitrite reductase NH,*
Ferredoxin Ammonia
(oxidized)

Figura 15 — Modelo ilustrando o fluxo de elétrons fotossintético, via ferredoxina, para a
reducdo do nitrito para amonio (Taiz & Zeiger, 1998)

e Assimilacio de Aménio

As células de plantas evitam a toxicidade de NH,", inserindo o amonio absorvido e
gerado pela redugdo de nitrato ou pela fotorrespiracdo, em aminoécidos. Inicialmente, a
enzima sintetase da glutamina (GS) combina NH4" com o glutamato, na reagao:

Glutamato + NHs* + ATP — Glutamina + ADP + Pi

A reagdo envolve um cition divalente (Mg**, Mn®* ou Co*) como cofator. A GS tem
massa molecular de 350 kDa e é composta de oito sub-unidades aproximadamente idénticas.
As plantas possuem duas classes de GS, uma no citosol e outra nos plastidios. As formas
citosélicas sdo expressas em sementes germinando ou feixes vasculares de raizes e de parte
aérea e produzem glutamina como forma de transporte de nitrogénio. A GS no plastidio da
raiz gera amidas para consumo local e a GS do cloroplasto assimila o NH4" liberado na
fotorrespiracao.

Elevados niveis de glutamina nos plastidios estimula a atividade da sintase do
glutamato, enzima que é conhecida como GOGAT (glutamina: 2-oxoglutarato amino
transferase). A GOGAT transfere o grupo amida da glutamina para o 2-cetoglutarato,

produzindo duas moléculas de glutamato.

Glutamina + o - Cetoglutarato + NADH + H* — 2 Glutamato + NAD"
(Fedred) (Fedox)
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As plantas contém duas GOGAT, uma recebe elétrons do NADH e a outra da
ferredoxina reduzida. A enzima que usa NADH esté localizada nos plastidios de tecidos nio
fotossintéticos, como raizes e feixes vasculares de folhas em desenvolvimento. A GOGAT
dependente de ferredoxina é encontrada nas folhas e participa do metabolismo do NH4"
produzido na fotorrespiragdo. As raizes, particularmente aquelas supridas com NOj,
possuem, também, uma GOGAT dependente de ferredoxina, a qual participa da incorporacio
da glutamina gerada durante a assimilag¢@o de nitrato.

Alternativamente, o NH," poderia ser incorporado pela atividade da Desidrogenase do

Glutamato (GDH), que catalisa a seguinte reacao:

o — cetoglutarato + NH;" + NADP)H + H" — Glutamato + H,O + NAD(P)*
g

As enzimas GDH — NADH e GDH — NADPH sio encontradas nas mitocondrias € nos
cloroplastos, respectivamente. A enzima GDH ndo parece substituir a passagem GS-GOGAT,
pois um inibidor da GS, o composto metionina sulfoximina, bloqueia toda a assimilacio de
amonio em glutamato e glutamina. Assim, a GDH pode ser mais importante na desaminagao
do glutamato, ou seja, a reag¢do no sentido inverso.

Uma vez assimilado em glutamato e glutamina, o nitrogénio € incorporado em outros
aminodcidos, nas reagdes de transaminacdo catalisadas pelas aminotransferases. Exemplo:
aminotransferase do aspartato (AAT)

Glutamato + Oxaloacetato — Aspartato + o — cetoglutarato

As reacdes de transaminacdo sdo encontradas no citosol, cloroplastos, mitocondrias,
glioxissomos e peroxissomos. As aminotransferases dos cloroplastos t€m significante papel
na biossintese de vérios aminoécidos (glutamato, aspartato, alanina, serina e glicina).

Uma outra importante enzima € a sintetase da asparagina (AS), a qual catalisa a
transferéncia de um grupo NH; da glutamina para o aspartato:

Glutamina + Aspartato + ATP — Asparagina + Glutamato + AMP + Pi

Sob condi¢des de alta disponibilidade de energia (luz e niveis de carboidratos) ocorre
aumento da atividade da via GS - GOGAT e inibicdo da atividade da AS. Isso favorece a
assimilacdo de N nos aminoicidos glutamina e glutamato, compostos ricos em carbono
(IN/5C no glutamato e 2N/5C na glutamina) que participam da sintese de novos materiais da
planta. Contrariamente, quando a disponibilidade de energia € baixa, ocorre a inibi¢do da via
GS — GOGAT e ativagdo da AS. Nestas condicdes o N é assimilado preferencialmente em
asparagina, um composto relativamente rico em nitrogénio (2N/4C) e suficientemente estdvel
para o transporte a longa distincia ou para armazenamento por longos periodos.

Veja as reacdes de assimilagdo de amonio na figura 16:
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Figura 16 - Estruturas dos compostos e reacdes envolvidas na assimilacdo do amoénio (Taiz &
Zeiger, 1998)
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¢) Fixacao Bioldgica de Nitrogénio

Na fixac¢ao bioldgica de nitrogénio, o N, da atmosfera é convertido para NH3, que pode
ser posteriormente assimilado em compostos orginicos. A fixacdo bioldgica de nitrogénio
pode ser feita por bactéria de vida livre ou bactérias que formam associacdes com plantas
superiores (simbiose). O tipo mais comum de simbiose ocorre entre membros da familia
Leguminosae e bactérias do solo dos géneros Rhizobium e Bradyrhizobium, conhecidas como
rizébios. Sob condi¢des limitantes de N, os simbiontes se procuram um ao outro, por meio de
uma elaborada troca de sinais.

As reacdes envolvidas na simbiose leguminosa - rizobio ocorrem em uma estrutura
conhecida como NODULO, um 6rgdo especial que se desenvolve nas raizes da planta
hospedeira. Abaixo descrevemos, resumidamente, as etapas envolvidas na iniciagdo e no
desenvolvimento do nédulo em raizes de soja (Acompanhar figura 17):
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Figura 17 - Estagios dos processos de inicia¢do (A) e desenvolvimento (B) de nddulos
em raizes de soja (Taiz & Zeiger, 1991)

1 — As raizes da planta excretam substincias, principalmente homosserina e flavonéides, os
quais agem como atraentes quimicos;

2 — As substancias atraem as bactérias para a superficie radicular e estimulam, nas bactérias, a
producdo dos fatores de nodulagdo (Nod factors) e a liberagdo de sinais mitdgenos que
estimulam a divisdo celular; A estrutura da molécula do “Nod Factor” parece determinar a
especificidade (espécie de Rhizobium com uma espécie de Leguminosae)

3 — Em resposta aos fatores de inducdo de divisdo celular produzidos pelos rizobios, as células
do coértex da raiz iniciam a prolifera¢do e produzem o meristema primario do ndédulo;

4 — As bactérias se aderem aos pélos radiculares e iniciam o processo de infeccio;

5 — As células do periciclo, préximas aos pdlos do xilema, também sdo estimuladas a divisdo;
6 — O corddo de infeccdo se forma e cresce em dire¢do ao meristema primario do nédulo.
Paralelamente, as células no periciclo continuam a diviso;
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7 — As duas massas de células em divisdo (0 meristema primério do nédulo e parte do
periciclo) se fundem e o corddo de infec¢do continua a crescer;

8 — O nédulo alonga-se e diferencia-se, incluindo as conexdes vasculares com o sistema
vascular das raizes. Note que os nédulos se desenvolvem préximos aos pélos do xilema, o que
facilita as conexdes e as transferéncias de materiais.

Na regido infectada, a bactéria continua o processo de divisdo, sendo um certo nimero
(3-4) de bactérias circundadas por uma membrana que separa as bactérias do citosol da célula
hospedeira. Posteriormente, ocorre uma paralisagdo no processo de divisdo e as bactérias
aumentam de tamanho e se diferenciam, produzindo organelas endossimbidticas conhecidas
como bacterdides (bactérias “maduras” capazes de fixar o N;). A membrana, referida
anteriormente, que separa os bacterdides do citosol da célula hospedeira é denominada de
membrana peribacteroidal.

A enzima que catalisa a fixacdo do N, é a NITROGENASE, de acordo com a seguinte
reacao:

N, + 8¢ + 8H" + 16 ATP —» 2NH; + H, + 16 ADP +16Pi

O complexo da nitrogenase pode ser separado em dois componentes: uma Fe-Proteina e uma
MoFe-Proteina, sendo que nenhum do dois componentes possui atividade -catalitica
isoladamente. Na reacdo de redugdo, a ferredoxina reduzida serve como doador de elétrons
para a Fe-Proteina, a qual hidrolisa ATP e reduz a MoFe-Proteina. Esta dltima reduz o
substrato N, para NH; e H, (Figura 18)

Nitrogenase enzyme complex

Fe protein MoFe protein

Ferredoxingy

Products
2 NHg, H,

I Substrate ]
N,, 8 H*

Ferredoxin a4

16 ATP 16 ADP)

+

16(@)

Figura 18 — O fluxo de elétrons e as reagdes catalisadas pela nitrogenase durante a
fixacdo simbidtica do N, (Taiz & Zeiger, 1998)

A nitrogenase pode reduzir um nimero razodvel de substratos (N,, H', N,O, N3,
acetileno, ATP). Uma destas reac¢des, a reducdo do acetileno para etileno, é usada para
estimar a atividade da enzima. Sob condicdes naturais, no entanto, a nitrogenase reage
somente com N, e H. A redugio de H" para H, pode representar uma perda consideravel de

elétrons que poderiam ser utilizados na reducdo do N,. Em rizdbios, estima-se que de 30 a
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60% da energia suprida para a nitrogenase pode ser perdida como Hj, diminuindo a eficiéncia
da fixacdo bioldgica. Alguns rizébios, no entanto, contém uma HIDROGENASE, enzima que
pode oxidar o H, para 2H", regenerando os prétons e elétrons e aumentando a eficiéncia da
fixagdo.

Um ponto importante a ser considerado é que o oxigénio atua na inativa¢dao da enzima
nitrogenase, agindo, principalmente, sobre a Fe-Proteina. Assim, o processo de fixa¢do de N,
deve ocorrer sob condicdes anaerdbicas. Na simbiose leguminosa-rizébio, como ja
comentamos, as reacdes ocorrem no interior dos nddulos. O nédulo se desenvolve, parte como
um sistema vascular que permite a troca do N, fixado pelo microorganismo pelos nutrientes
fornecidos pela planta e parte como uma camada de células que reduz o influxo de O, para o
local das reagdes de fixacdo (interior do nddulo). Além disso, os nédulos sdo ricos em uma
proteina conhecida como leghemoglobina, a qual contém um grupo Heme que se liga ao
oxigénio. A presenca dessa proteina é indicada pela cor résea no interior dos nédulos (a cor
résea pode ser um indicativo de que o nddulo esta ativo). Esta leghemoglobina funciona como
um transportador de O, no ndédulo necessdrio a respiragdo, sem afetar a atividade da
nitrogenase.

O processo de fixac@o, ou seja, a reacdo catalisada pela nitrogenase, ocorre dentro de
uma organela endossimbidtica conhecida como bacteréide (bactéria “madura” capaz de fixar
0o N,). Como ja comentamos anteriormente, estes bacteréides sdo encontrados em grupos, os
quais sdo separados de outros grupos de bacterdides e do citosol da célula hospedeira pela
membrana peribacteroidal.

O NH3; gerado dentro do bacterdide, a partir do N, é rapidamente incorporado no
glutamato, no citosol da célula hospedeira, por a¢do da GS, produzindo glutamina. Esta
glutamina pode ser transportada para a parte aérea, via xilema, ou pode ser convertida em
outros compostos organicos. Com base na composicio da seiva do xilema, as plantas podem
ser divididas em exportadoras de amidas e exportadoras de ureideos. As leguminosas de
clima temperado (ervilha, vicia, etc.) tendem a exportar amidas (glutamina e asparagina)
enquanto as leguminosas tropicais (soja, feijdo-de-corda, amendoim) exportam o nitrogénio
na forma de ureideos (Figura 19)

HN—C—N H O=C—NH H H H
. 7 R |
o) /C*C_“OH HN  C—N—C—NH, H,N— C —N— CH,CH,CH,C — COOH
| N [ = S
H‘N_i_rr o C H o o NH,
0 H 0
Allantoic acid Allantoin Citrulline

Figura 19 — Estrutura dos principais ureideos encontrados em plantas que fixam Nj.

Os principais ureideos sdo alantoina, 4dcido alantdico e citrulina (Figura 19). Como
mencionamos anteriormente, a GS incorpora o NH3 no glutamato, produzindo a glutamina no
citosol da célula infectada. A glutamina €, entdo, convertida para acido drico, o qual é
translocado para células vizinhas ndo infectadas (Figura 20). Nestas células, a alantoina é
sintetizada nos peroxissomos a partir do dcido urico e o dcido alantdico € sintetizado a partir
da alantoina no reticulo endoplasmatico. A citrulina é sintetizada a partir da ornitina. Os
ureideos, uma vez na parte aérea, sdo rapidamente catabolizados e liberam NH4", o qual é
assimilado na rota GS-GOGAT.
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A vantagem dos ureideos estd relacionada a eficiéncia de transporte de nitrogénio para a
parte aérea, com grande economia de carbono. Por exemplo, alantoina e 4cido alantdico
possuem relagdo 4N/4C e a citrulina 3N/6C. As amidas asparagina e glutamina tém relacoes
de 2N/4C e 2N/5C, respectivamente.

RCOO <+«—Suga <

Export

NDOPLASMIC , tol (via xylem)
RETiIcuLum Allantol \ |

BACTERIOIDE
N

NH*; —— Glutamine
PLASTID Uric
acid |

\ Infected cell /K Uninfected cell /

Figura 20 — Esquema geral mostrando a assimilacdo de N, fixado nos nédulos que
formam ureideos (Hopkins, 2000).
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ESTUDO DIRIGIDO N° 03

ASSUNTO: NUTRICAO MINERAL

1 — Quais os critérios bdsicos para caracterizar um elemento essencial?

2 — Como se explica ser o cloro um elemento essencial, se 0 mesmo ndo entra na composicao
de nenhum composto orgénico tido como essencial?

3 — Explique porque, embora sendo o cobalto necessario a fixagdo simbidtica de nitrogénio,
ele ndo seja considerado um elemento essencial.

4 — Cite o simbolo quimico, as formas de absorcdo e as principais fun¢des dos macro e
micronutrientes.

5 — Defina transporte ativo e passivo.

6 — Cite e caracterize as proteinas transportadoras da membrana celular.

7 — Defina simporte e antiporte.

8 — Indique como ocorre a absorcdo de fons e o transporte desde o solo até o xilema radicular.

9 — Defina nitrificacdo. Como ocorre a nitrificacdo? Quais as vantagens da nitrificacdo para as
bactéria e para os vegetais superiores?

10 — Explique como ocorre a reducdo de nitrato a amonia, caracterizando as respectivas
enzimas.

11 — Quais as principais enzimas responsdveis pela incorporagdo do NH4*, produzindo
aminodcidos.

12 — Classifique os microorganismos responsaveis pela fixagao do nitrogénio.

13 — Descreva a associagdo existente entre leguminosas e bactérias dos géneros Rhizobium e
Bradyrhizobium na fixagdo simbidtica do nitrogénio.
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