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7.1 Introducéo

Os hormbnios sdo moléculas que controlam praticamente
todas as etapas do desenvolvimento vegetal, desde a germinacéo
até o florescimento. Dessa forma, ndo é surpresa que haja um forte
controle hormonal da nutricdo em plantas desde a absor¢do e
transporte de ions até a inducdo de respostas morfofisiologicas aos
nutrientes, incluindo estresses impostos pela deficiéncia ou excesso
nutricional. De fato, evidéncias mostram que horménios podem
modular a atividade de transportadores de alta afinidade para
diversos ions, induzir o acimulo de enzimas que facilitem a
remobilizacdo de nutrientes a partir de fontes orgénicas ou
inorganicas e estimular o crescimento de 6rgdos que diretamente
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participam da aquisicdo de nutrientes (BATES; LYNCH, 1996;
LANDSBERG, 1996; LOPEZ-BUCIO et al., 2003).

Desde a década de 30, foi exponencial a realizacdo de
trabalhos que exploraram o0s horménios como componentes
fundamentais da sinaliza¢do nutricional durante o desenvolvimento
vegetal, e o atual conhecimento das bases moleculares e
bioguimicas da nutricdo tem revelado uma evidente participacdo de
praticamente todas as classes hormonais nesses eventos,
principalmente por meio de exploragdo de ferramentas
moleculares, tais como plantas mutantes e transgénicas
(MOUNIER et al., 2014).

O presente capitulo é uma atualizacdo de aspectos da
nutricdo de plantas em fungdo das classes hormonais auxinas
(AUXSs), citocininas (CKs), giberelinas (GAs), acido abscisico
(ABA) e etileno (ET).

7.2 AUXs

Muitos resultados indicam evidéncias da interagdo entre
AUXs e diferentes nutrientes. Isso é evidente, por exemplo, nas
quantidades endogenos das AUXs de modo dependente da
presenca de N, observagdo feita inicialmente em 1937 por Avery et
al. (1937), usando Brassica caulorapa. Esses autores observaram
que houve aumento dos teores de AUX em é&pices caulinares de
plantas deficientes em N. Posteriormente, varios trabalhos
relatando mudangas no acumulo de AUX em funcdo da
disponibilidade de N foram publicados em diferentes espécies,
como soja (Glycine max) (CABA et al., 2000), trigo (Triticum
aestivum) (CHEN et al., 1998), abacaxi (Ananas comosus)
(TAMAKI; MERCIER, 2007), milho (Zea mays) (LIU et al. 2010)
e Arabiddpsis (Arabidopsis thaliana) (KROUK et al., 2010). Em
cada caso, a AUX parece ser translocada da parte aérea para a raiz
em resposta a um decréscimo no fornecimento de N. Esse evento
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foi evidenciado com o trabalho de Walch-Liu et al. (2006). Esses
autores quantificaram AUX na parte aérea e raizes de plantas de
Arabidopsis crescidas continuamente em meio rico em NOj (50
mM KNO;) ou crescidas inicialmente em 50 mM KNO; e,
posteriormente, transferidas a um meio com baixa disponibilidade
de nitrato (1 mM KNOs) durante 24 h. Os autores observaram que
plantas transferidas ao meio com reduzido N apresentaram
aumentada quantidade de AUX na raiz, a0 passo que houve
reducdo de AUX na parte aérea, comparada as plantas crescidas
continuamente em meio com elevado KNO;. Estes resultados
sugerem que o excesso de nitrato pode inibir a biossintese ou o
transporte da auxina da parte aérea a raiz.

Considerando a presenca da AUX na raiz em funcdo da
disponibilidade de N, observa-se que a AUX induz o crescimento
da raiz; a redugdo de AUX nesse 6rgdo pode ser uma estratégia
para a reducdo da absor¢do de N na condi¢do de excesso desse
nutriente. De fato, no mutante axr4 de Arabidopsis, o qual
apresenta baixa sensibilidade a AUX, o incremento com nitrato ndo
alterou o desenvolvimento radicular (ZHANG et al., 1999).

Embora seja evidente que a alteracdo nos niveis de AUX na
raiz seja dependente da disponibilidade de N, o papel da AUX na
arquitetura radicular parece ser mais bem explicada pela
remobilizacdo desse hormdnio durante o transporte para induzir o
crescimento de raizes laterais. Por exemplo, Guo et al. (2005)
verificaram em milho que um inibidor do transporte da AUX
(TIBA - 2,3,5- 4cido tri-iodobenzoico) para as raizes inibiu o
crescimento de raizes laterais na presenga de NOjz localizado
(porcdo especifica da raiz exposta ao NO3). Entretanto, a aplicacdo
de TIBA abaixo do NOj localizado ndo inibiu o crescimento das
raizes laterais (Figura 1). Esses resultados indicam que, durante o
transporte a partir do caule, a AUX age com uma importante
molécula sinalizadora, a qual permite modificacbes nas raizes
laterais na presenca do NOs'.
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Figura 1. Média do comprimento das raizes laterais de milho na presenga ou
auséncia de TIBA, um inibidor do transporte de AUX, aplicado em segmentos
abaixo ou acima do NO7; localizado, sendo uma porg¢do especifica da raiz exposta
ao NO;. Os valores que sdo as médias de quatro repeti¢cdes + SE, ndo sdo
significativamente diferentes ao nivel de P=0,05 (GUO et al., 2005).

Entretanto, os mecanismos moleculares envolvidos na
interacdo entre AUX e NO3 nas raizes tém sido agora mais bem
elucidados. Embora tenha sido mostrado que o transportador de
membrana para NO;" (NRT1.1) possa ser induzido pela AUX
(GUO et al., 2002), um modelo proposto por Krouk et al. (2010)
indica que o transportador de membrana para NOs; (NRT1.1)
também pode transportar AUX. Os autores observaram que isso
ocorre de maneira dependente da concentracdo de NOs’, sendo que
o transporte de AUX pode ser inibido pelo NO3™ ou seja, 0 excesso
de NOj3 diminui a atividade de NRT1.1 para o transporte de AUX
e, consequentemente, permite maior acimulo de AUX no &pice das
raizes laterais, estimulando o desenvolvimento (Figura 2).



Novas abordagens para o controle hormonal da nutricdo em plantas 5

A AUX

(INO,

Controle
B

1 mM NO,-

Transporte de AUX

Actimulo de AUX
Crescimento das raizes laterais

0]

Figura 2. Controle da formag#o de raizes laterais pela AUX de modo dependente do NOs".
Em (A), na auséncia (-) do NOs, a AUX é transportada a partir do caule em diregdo a raiz
(transporte basipeto), mas ndo é acumulada no apice dos primoérdios das raizes laterais, e ndo
permite o crescimento desses 6rgdos. De modo contrario, a presenca (+) do NO3™ permite o
acumulo da AUX e o crescimento de novas raizes laterais. Isso ocorre em funcéo da indugdo
do transporte da AUX (por meio da atividade do transportador do NOs; NRT1.1) na presenga
de NOs ou da inibicdo do transporte da AUX na auséncia do NOg. Para melhor explicar
esse evento, em (B), Krouk et al. (2010) utilizaram em Arabiddpsis baixa disponibilidade de
N, a partir de 0,5 mM de glutamina. Com o transporte acrépeto da AUX (a partir do apice da
raiz em direcdo a parte aérea) pelo NRT1.1, esse horménio ndo é acumulado no &pice.
Entretanto, a presenca de 1mM de NOj” inibe o transporte da AUX pela NRT1.1, e ocasiona
0 acimulo desse hormonio no apice, induzindo o crescimento das raizes laterais. De acordo
com isso, note que 0 mutante chll, que é defectivo para NRT1.1, ndo permite o transporte da
AUX em ambas as situagdes de disponibilidade de N (Modificado KROUK et al.,2010;
2011).
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Em estudos envolvendo AUX e micronutrientes, o elemento
mais estudado tem sido o ferro (Fe) (WU et al., 2011; HINDT;
GUERINOT, 2012; GIEHL et al., 2012). Em um dos trabalhos
pioneiros, no que diz respeito ao controle hormonal das respostas a
limitacdo de Fe, Romheld e Marschner (1986) relataram que as
raizes de plantas de girassol com deficiéncia de Fe produziram
maiores quantidades de AUX comparadas as plantas ndo
deficientes, além do fato de que a aplicacdo exogena deste
horménio pbde induzir mudancas morfol6gicas nas raizes,
semelhantes aquelas em condicéo de deficiéncia deste elemento.

Em um trabalho recente, os autores propdem um modelo no
qual ocorre 0 acumulo de Fe no simplasto, e a absor¢éo é mediada
pelo transportador de Fe IRT1. Quando ocorre a deficiéncia de Fe
em uma parte da raiz, a falta do nutriente pode ser reposta pelo
movimento de Fe da parte aérea ou de outras partes das raizes para
esse local. Esse movimento simplastico até o local onde ocorre a
deficiéncia de Fe induz a expressdo de genes relacionados ao
aumento de sintese de AUX, aumentando a formacdo e o
alongamento de raizes laterais (GIEHL et al., 2012). Este modelo
demonstra como a sinalizacdo hormonal atua nas vias de
desenvolvimento para permitir um aumento da eficiéncia de
aquisicdo de micronutrientes.

Além disso, ha relatos de que a AUX também esta envolvida
com outros genes relacionados a Estratégia | de absorcdo de Fe
guando ocorre sua deficiéncia (HINDT; GUERINOT, 2012). Essa
Estratégia 1, para dicotiledbneas e monocotiledéneas ndo
gramineas, consiste em trés principais etapas: (i) aumento da
disponibilidade de Fe em resposta a diminuicdo do pH do solo, o
qual é induzido pela liberacdo de prétons na rizosfera através da
H*-ATPase das raizes; (ii) inducdo da redutase férrica, uma
importante enzima que atua na reducéo do Fe®" a Fe?* na superficie
da raiz (GARCIA et al., 2011), codificada pelo gene FROZ2, e (iii)
transporte de Fe* para células da raiz através da indugdo de
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especificos transportadores de membrana (ROMERA et al., 2011),
codificado pelo gene IRT1 (Figura 3).

Deficiéncia de Fe Fe no Floema

Auxina Genes de aquisicio de Fe

Etileno FIT
Fe©
FRO2JC, o -
FRO2 e
| : IRTI }= Fe'
IRT1

Figura 3. Modelo das vias de sinalizagio dos horménios AUX e ET em resposta a
deficiéncia de Fe em plantas (Estratégia 1). AUX e ET seriam reguladores positivos na
transcrigdo e expressao dos genes relacionados a aquisi¢do de Fe pelas raizes (FIT, FRO2 e
IRT1). A concentragdo de Fe no floema serviria como um regulador negativo dos genes
relacionados a aquisicdo de Fe pelas raizes. FIT é um fator de transcri¢do que controla os
outros fatores de transcri¢do FRO2 e IRT1, que, por sua vez, controla a expressao dos genes
FRO2 e IRT1. FRO2 codifica a enzima redutase férrica, e IRT1 codifica para o transportador
de ferro na membrana (Modificado de HINDT; GUERINOT, 2012).

Outros trabalhos relatam que a deficiéncia de Fe em
Arabiddpsis (CHEN et al., 2010) e macd (Malus sp) (WU et al.,
2011) também induziu a producdo de AUX, evidenciando o forte
controle deste hormonios nas respostas da planta a caréncia de Fe.
De fato, 0 mutante aux1-7 de Arabiddpsis, 0 qual apresenta baixa
sensibilidade a AUX, diminuiu a atividade da redutase férrica na
auséncia de Fe (CHEN et al., 2010). De acordo com isto, em
plantas de macd, a redutase férrica foi induzida na concomitante
presenca de AUX e auséncia de Fe (WU et al., 2011).

7.3 CKs

As modificagdes hormonais envolvendo respostas ao N
parecem também depender das CKs. Por exemplo, em Arabiddpsis,
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o0 gene IPT3 (uma isopentenil transferase responsavel por um passo
importante da biosssintese das CKs) é fortemente induzido por
NO; tanto nas raizes quanto na parte aérea (WANG et al., 2004).
De fato, o0 nocaute génico de IPT3 afeta negativamente a sintese de
CKs dependente do NO3; (SAKAKIBARA et al., 2006). Além
disso, tratamentos com NOj induziram a expressao de genes para
proteinas reguladoras de respostas em Arabidopsis (ARR-Tipo A),
as quais sao parte da sinalizagdo de respostas a CK, bem como o
gene NRT2.1, codificador de um componente importante do
transporte de alta afinidade do NO; foi induzido pelas CKs
exogenas (TANIGUCHI et al., 1998; WANG et al., 2003;
SCHEIBLE et al., 2004; WANG et al., 2004).

Evidéncias indicam que as CKs agem como moléculas
sinalizadoras de longa distancia para assimilacdo de N. Por
exemplo, visto que o fornecimento de NOj3™ na raiz pode induzir a
expressdo de genes do metabolismo do NO;™ nas folhas, a aplicacéo
de CK nas folhas também pode desencadear a mesma resposta
(BRENNER et al., 2005; SCHEIBLE et al., 2004). Dessa forma,
sendo a raiz uma importante fonte de CK, esses resultados sugerem
gue as CKs sdo transportadas da raiz as folhas para mediar o
metabolismo do NO3". Recentemente, Song et al. (2013) relataram,
em duas cultivares de arroz, que o transporte das CKs da raiz as
folhas de modo dependente de N estd fortemente associado com
um incremento na atividade fotossintética (Tabela 1).

As CKs também sdo conhecidas por inibir respostas
associadas a deficiéncia de fésforo (P), tal como um aumento da
proliferacdo de raizes laterais, indugdo de genes que codificam para
transportadores de P de alta afinidade [eg. AtPT1 de Arabiddpsis
(MARTIN et al., 2000)] e para a fosfatase acida [eg. AtACP5
(CERUTTI; DELATORRE, 2013)]. De acordo com isso, durante a
baixa disponibilidade de P, pode ocorrer uma reducdo nos niveis de
Cks (SALAMA; WAREING, 1979; HORGAN; WAREING, 1980;
WAGNER; BECK, 1993), além do fato de que CRE1, gene
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envolvido na codificacdo para um receptor de Cks, possa ser
reprimido (FRANCO-ZORRILLA et al., 2002).

Tabela 1. Taxa de assimilagdo do CO, (A); condutancia estomatica
(9s); concentracdo intercelular de CO, (Ci); Taxa de transpiracao
(Tr); rendimento quéantico aparente (o) de duas cultivares de arroz
(Nanguang e Elio) em resposta ao NH," ou nutricdo parcial com
nitrato (PNN) ou somente NH,” com 20uM de 6-BA (6-
benzilaminopurina).

Nanguang Elio

NH,* PNN NH," + 6-BA* NH,* PNN NH,"+6-BA
A (umol CO, m™ s7') 18.9140.61b 24.19+0.83a 24.12+1.22a 16.61+0.24¢ 16.91+0.55¢ 22.86+0.72a
2 (mol H,O m 25" 0.3240.01b 0.39+0.02a 0.39+0.01a 0.28+0.01¢ 0.2740.02¢ 0.38+0.01a
Ci(umol CO,mol ' ar)  276.45+11.45a  28023+937a  284.23+10.13a  260.18+1036a 264.60£1023a  277.90+10.36
T, (mmol H,0Om % ") 6.04+0.34b 7.2240.12a 7.20+0.14a 5.14+0.15¢ 5.07+0.22¢ 7.1440.12a
a« 0.041£0.01a 0.041£001a  0.042+0.01a 0.041+0.01a 0.042+0.01a 0.041+0.01a

Os dados sdo as médias de 12 repeticdes +SE; médias com a mesma letra ndo diferem, significativamente
entre si (P<0,05), de acordo com ANOVA, seguida pelo teste LSD (SONG et al., 2013).

Tem sido sugerido que o efeito negativo das CKs na
sinalizagdo de P pode, em parte, ser devido ao aumento intercelular
desse nutriente. Wang et al. (2006) verificaram que ocorreu
aumento de P nas células da raiz e na parte aérea de plantulas de
arroz tratadas com CK. Embora pareca que esse evento ocorra por
meio de fontes internas de P, é pouco provavel que a sua liberagdo
intercelular ocorra extensivamente durante a deficiéncia desse
nutriente.

Evidéncias tém demonstrado que as CKs também interagem
com ferro (Fe). Por exemplo, CK reprimiu a expressdo de genes de
Arabidopsis que codificam para um transportador de ferro (IRT1) e
uma redutase férrica (FRO2), além do fato de que em plantas
tratadas com CK houve reducdo da atividade desta enzima sob
baixa disponibilidade de Fe (SEGUELA et al., 2008).
Adicionalmente, tratamentos com CK também reduziram a
expressdo do gene FIT, codificador de um fator de transcri¢éo
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induzido pela deficiéncia de Fe. Entretanto, esses eventos sdo
informacBes que ainda necessitam muito de ser exploradas visto
gue a sinalizacdo das CKs durante a interacdo com Fe pode
envolver vérios fatores de transcri¢do, reguladores de respostas e
receptores de CKs (LAI et al., 2007; RUBIO et al., 2009).

7.4 GAs

Ainda h& poucas informacBes do impacto das GAs na
modulacdo das respostas a nutricdo, e embora haja evidéncias de
que suportem a interacdo entre GAs e nutrientes durante o
desenvolvimento das plantas, esse evento é complexo e parece
depender da espécie. Por exemplo, o total de N e a massa seca da
parte aérea de plantas de batata foram aumentados apds
tratamentos com GA (DAVIES, 2000). Entretanto, a aplicagdo de
GA em Arabidopsis ndo alterou a quantidade de N em um mutante
deficiente na biossintese de GA (gal-3) bem como na planta-
controle (BOUTON et al., 2002). Adicionalmente, esses autores
verificaram que a GA ndo alterou a expressdao de NIAL e NIA2,
genes envolvidos na codificagdo da redutase do nitrato.
Semelhantemente, em tomateiro, o mutante deficiente na
biossintese de GA (gib) apresentou quantidades similares de N
comparadas ao controle (NAGEL et al., 2001). Entretanto, embora
neste trabalho a quantidade de N ndo depende de GA, 0s autores
sugerem que a GA possa controlar pelo menos a remobilizacdo de
N durante o crescimento, evento que ainda necessita ser explorado.

Foi observado que plantas de Arabiddpsis cultivadas sob
baixa disponibilidade de P contém quantidade reduzida de GA,
correlacionando com o acumulo de DELLA (JIANG et al., 2007),
proteinas que regulam negativamente a sinalizacdo de GA (JIANG;
FU, 2007). Curiosamente, mutantes de Arabidopsis que aumentam
a funcéo de DELLA exibem respostas aumentadas a deficiéncia de
P, tais como acumulo de antocianina e proliferacdo de pelos
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radiculares, ao passo que essas respostas sdo inibidas em plantas
tratadas com GA bem como no mutante de Arabiddpsis com
reduzida funcdo de DELLA. Entretanto, GA exdgena ndo afeta a
expressdo de genes que codificam para transportadores de alta
afinidade de P, tais como AtPT1 e AtPT2 (JIANG et al., 2007).

7.5 ABA

Embora haja observagdes da interagdo entre ABA e
nutrientes, como ocorre principalmente com N, esse evento ainda
parece ser bastante complexo, envolvendo também uma forte
dependéncia do tecido ou espécie. Nesse contexto, a presenca de
NOj;  foi relacionada a reducéo do acimulo de ABA na parte area
de trigo (Triticum aestivum L) (GARNICA et al., 2010), ao passo
gue, na raiz dessa espécie, 0 ABA induziu a expressao dos genes
NRT2 e NAR2, codificadores, para transportadores de nitrato. Além
disso, essa complexidade pode ser observada quando considerados
os niveis de ABA e as alteracdes morfolégicas controladas por
esses hormodnios. Por exemplo, plantulas de Arabid6psis ndo
alteraram as quantidades de ABA tanto em alta quanto em baixa
disponibilidade de NO; (KIBA et al., 2011), mas controlaram o
desenvolvimento de raizes laterais na presenca de NOj
(SIGNORA et al., 2001). Esses autores indicaram claramente que
0s mutantes com baixa sensibilidade ao ABA (abi4-1, abi4-2) bem
como deficientes na biossintese de ABA (abi5-1, abal-1, aba2-3,
aba2-4, e aba3-2), pouco respondem aos efeitos da alta
disponibilidade do nitrato durante a inibicdo das raizes laterais.

Dessa forma, o ABA parece envolver maltiplos passos da
sinalizacdo de resposta ao N, incluindo o controle de enzimas do
metabolismo do NOj, tal como a NR (DESIKAN et al., 2002;
RITIKA et al, 2012). Além disso, evidéncias moleculares
mostraram que o ABA também interage com outros nutrientes,
como o P. Plantas de Arabidopsis tratadas com ABA reprimiram
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alguns membros de riborreguladores da familia At4, a qual é
induzida por P. Esses eventos certamente abrem uma série de
questdes de como 0 ABA modula a nutricdo em plantas.

76 ET

Como parte fundamental das respostas a deficiéncia de Fe,
as evidéncias da participagdo do ET tem sido exponencial. Sob
deficiéncia de Fe, a producéo de ET aumenta na raiz, assim como a
expressao de enzimas relacionadas a sintese desse horménio, como
a SAM sintetase (SAMS), ACC sintase (ACS) e ACC oxidase
(ACO). O aumento da producdo do ET nas células das raizes afeta
a expressédo de genes relacionados a absor¢do desse micronutriente,
aumentando sua transcri¢do, assim como dos transportadores de
membrana, como o IRT1 (ROMERA et al., 2011) (Figura 4). Foi
relatado que o uso desse hormdnio exdgeno em tomateiro
(SCHMIDT et al., 2000) e ervilha (Pisum sativum L.) (SCHMIDT;
SCHIKORA, 2001) induziu respostas adaptativas da raiz
semelhantes aquelas observadas na auséncia de Fe. Em pepino
(Cucumis sativus) e ervilha, a deficiéncia de Fe induziu a produgao
de ET concomitante ao aumento da redugio do Fe™ (ROMERA et
al., 1999); bem como o uso de inibidores da sintese de ET reduziu
a atividade desta enzima em plantas de ervilha (KABIR et al.,
2012). De acordo com esses dados, Lucena et al. (2006)
demonstraram que o uso ET exdgeno em tomateiro induziu a
expressao do gene SIFROL, o qual codifica para a redutase férrica.
Além disso, o uso de inibidores de ET, na auséncia de Fe, reduziu a
expressao de SIFROL.
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Figura 4. Influéncia da AUX e ET na expressdo de genes relacionados a
absorgdo de Fe nas raizes. Sob condi¢des de deficiéncia de Fe, ocorre o aumento
na producdo de AUX e, consequentemente, na producdo de ET. O aumento na
concentracdo de Fe no floema inativa a expressdo de genes de absorcéo de Fe na
raiz. (Adaptado de ROMERA et al., 2011).

Essas respostas adaptativas nas raizes sob condigdes de
deficiéncia de Fe envolvem também o maior desenvolvimento de
pelos radiculares para maior absorcdo (Figura 5) (GARCIA et al.,
2010). Neste trabalho, foram utilizadas plantas mutantes de
Arabidopsis pouco sensiveis ao etileno, denominado ein2-1, e o
genotipo-controle. No mutante, a aplicacdo de ET exdgeno induziu
a expressao de genes relacionados a aquisi¢do de Fe e aumentou a
atividade da ferroredutase, porém ndo induziu ao aumento da
formacé&o de pelos radiculares na planta-controle.

Segundo Hindt e Guerinot (2012), o ET seria um regulador
positivo na transcricdo e na expressdo dos genes relacionados a
aquisicdo de Fe pelas raizes (FIT, FRO2 e IRT1) (Figura 3). Para
gramineas, a deficiéncia de Fe é denominada como "Estratégia I1",
a qual envolve a secrecdo de um acido orgénico na rizosfera,
denominado sider6foro  (PS), que complexa o Fe**; e
subsequentemente esse complexo é transportado para o interior da
célula da raiz por meio de um transportador de membrana
especifico (MARSCHNER, 1995; SCHMIDT, 2003; ZUO;
ZHANG, 2011). Em arroz, a producdo de ET nas raizes aumentou
em condigdes de deficiéncia de Fe, e em tratamento com ACC
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conferiu toleréncia a esse estresse; em contraste a cevada, que ndo
apresentou respostas significativas (WU et al., 2011).

ein2-1

Figura 5. Efeito da aplicagdo de ET no desenvolvimento de pelos
radiculares em Arabiddpsis cultivadas sob condiges de deficiéncia de Fe.
Col é a cultivar selvagem, e ein2-1 é o mutante pouco sensivel ao ET.
Adaptado de Garcia et al. (2010).

Em trabalho com nutricdo de P, foi indicado que o ET
também pode regular a formagdo e o desenvolvimento de pelos
radiculares quando tem-se a diminuicdo de disponibilidade desse
nutriente. Este trabalho utilizou Arabid6psis e mutantes dessa
espécie pouco sensiveis ao ET e analisou as mudancas
morfol6gicas e anatdmicas durante o desenvolvimento dessas
raizes submetidas & deficiéncia de P. Observa-se que, como na
deficiéncia por Fe, ocorre 0 aumento do desenvolvimento de pelos
radiculares na cultivar selvagem (Figura 6) (ZHANG et al., 2003).

3 N -

Figura 6. Crescimento de pelos radiculares em plantas de Arabiddpsis
quando crescidas sob alta (1000 puM) ou baixa (1 pM) disponibilidade P, bem
como na presenca e auséncia de ACC ou AVG (inibidor de ET) durante 12
dias. (A) 1.000 uM de P; (B) 1.000 pM e 1 uM de ACC; (C) 1 uM de P; (D)
1uMde P e 2 uM de AVG (ZHANG et al., 2003).
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Como o ET é parte fundamental das respostas a diversos
estresses abioticos, é consistente levantar hipdteses de que esse
hormdnio modula a deficiéncia de uma série de outros nutrientes.
Nesse sentido, isso é ainda o comeco de uma longa exploracdo
bioguimica e molecular.

7.7 Consideragdes finais

A presente revisdo indicou evidéncias das interacdes entre
horménios e nutrientes em plantas. Entretanto, os desvendamentos
moleculares e bioguimicos do controle hormonal da nutricdo séo
ainda bastante complexos e necessitam de muita elucidacéo, visto
que: i) as respostas vegetais a um Unico nutriente podem ser
controladas por mais de um hormdnio; ii) um horménio pode
modular as respostas a mais de um nutriente; iii) 0s horménios ou
nutrientes podem interagir entre si durante a nutricdo (FAGERIA
et al., 2001; ROSS et al., 2011; WILKINSON et al., 2012; FUJITA
et al, 2013) e iv) outras classes hormonais, tais como
brassinoesterdides, acido jasmonico e 4acido salicilico parecem
também interagir com os nutrientes (NIKIFOROVA et al., 2003;
ARMENGAUD et al., 2004; FREEMAN et al., 2005; SHAO et al.,
2007).
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